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Prefacio 3

(2018 - Tercera edicién)

Los avances tecnoldgicos en multiples campos provocan que la manera de haigiematica
haya cambiado en los Ultimos afios; por ejemplo, ahora se puede tener acceso virtual a lasceole
ciones de muchos museos, hay facilidad para secuenciar ADN y hay acceso a grandes bancos de
datos gendmicos, se pueden estudiar especimenes por medmtomografias computadas de alta
resolucion, hay sistemas de informacién geografica muy elaborados, y hay mdltiples funciones
de la Internet, la capacidad de computo se ha abaratado y aumentado exponencialmente, y hay
avances metodoldgicos en los prograas de reconstruccién filogenética, etc.

El ritmo de la sistemética y la filogenia estaba, hasta hace muy poco tiempo, solamente si
copado por los caracteres moleculares; sin embargo, actualmente hay una voragine de trabajos
moleculares dominando la taxonmia actual. El abaratamiento de la secuenciacion de ADNpe
mite que se secuencien genomas enteros de cada vez mas especies, con cientos de maquinas
secuenciadoras trabajando a destajo (por ejemplo, en Chind) que permite sofiar con secue
ciar toda la bida en un futuro cercano(Earth BioGenome ProjectLewin et al., 2018) Esta na-
rea de nuevos datos permite que las filogenias moleculares, que antes se basaban en la secue
ciacién de unos pocos genes, al@ise basen en genomas completgs por lo tanto, lasfilogenias
moleculares son cada vez mas confiables. Pero tampoco la genémica es la panacea para todos
nuestros problemas filogenéticos: poco a poco nos vamos dando cuenta que tenemos que hacer
una taxonomia integrativa (en el sentido de Padial et al., 20}, que incluya todas las fuentes
posibles de evidencias: esto es lo que antes se denominaba hacer una buena taxonomia.oEl pr
blema, por el momento, es que hay mas equipos secuenciadores que buenos sistematicos.

Todo esto ha provocado que en muy pocos asiola segunda edicién de nuestro libro haya
quedado desactualizada en muchas areas. Pero la tarea de actualizarlo, parece también una
tarea de Sisifo: cada vez que terminamos de actualizar un capitulo y avanzamos al siguiente,
aparecen novedades que por lmenos hay que analizar y evaluar; y asi constantemente.

También, gracias a Internet, tenemos cada vez mas acceso a la bibliografia cientifica; y esto
es una bendicién y una maldicion al mismo tiempo: hay que buscar, leer, analizar y evaluar cada
vez mastrabajos antes de cerrar un tema. Y dado que hasta al mejor cazador se le escapa una
liebre, a nosotros se nos escapan muchisimos trabajos importantes que deberiamos conocer.

Las anteriores ediciones de este libro fueron impresas y distribuidas de manerast artesa-
nal; aunque tratamos de ofrecerlo al menor precio posible, para muchos estudiantes adquirirlo
fue imposible. Ademas, dadas las restricciones para venderlo en el exterior, y el elevado costo de
envio, hizo que nuestro libro sea utilizado casi excsivamente en Argentina. Ahora, con la éd
cion electrénica de la tercera edicidn, en Pdf, pretendemos que sea gratuita y de libre disp@nib
lidad para todos, y que pueda ser adoptado en otros paises de habla hispana, dada la ausencia de
libros similares en Castellano. Hemos realizado dos versiones del libro: una con el formato en



A4, para que pueda ser impreso (todo o en parte) en cualquier impresora; y otra con el formato
4:3 (9 cm x 12 cm) y letras de mayor tamafio, para que pueda ser leido con comodidacia-
mente en teléfonos celulares.

A modo de advertencia
%wl NOA AOEOA 11 OOAE
No hay posibilidad, ni en ciencia ni en otras cuestiones, de ser absolutamente imparcial.
Cuando hay conflicto, siempre tomamos alguna postura, con la que alguno puedeestar de
acuerdo. Y este libro no escapa a esto; tomamos decisiones de manera inconsciente o explicita.
Por eso, queremos explicitar algunas posturas que tomamos como autores, y que posiblemente

no sean de consenso general:

I Categorias linneanas: En estaedicion hemos decidido prescindir de todas las categorias
linneanas supragenéricasLos rangos linneanos no son comparables entre si ni en dive
sidad ni en tiempos de divergenciaMuchos desacuerdos en taxonomia se deben princ
palmente a diferencias entreautores sobre el clado o clados a los que una categoriia li
neana debe asignarse; como la nomenclatura tradicional esta basada en las categorfas, e
tas diferencias crean importantes discrepancias en los nombres aplicados a los cladps, i
clusive cuando hay auerdo en su composicién y relaciones filogenéticas (Poe et al.,
2017). En un contexto cladistico, solamente los grupos hermanos tienen la misma cakeg
ria. Las categorias linneanas filum, clase, orden y familia no son suficientes para describir
los clados lo que conlleva a crear una proliferacién de categorias intermedias que no
agregan informacion; lo que es informativo y significativo es el nombre del clado, no & c
tegoria linneana (Pough et al., 2016). Las categorias supon@hmenos implicitamente,d

ANOEOAT AT AEA AA cOOPiI O AA T A TEOIA AAOACT OpAd (
| OOAEAEOEUAO j NOA A OO0 OAU 1T A Ai1OEAT AQqe O51 A ¢
i E1TEAd AA O1 AAT OAGCe #OAAI T O NOA Icificasfimngd ET AAE&T

nas evita que se implique equivalencias de grupos, sobre todo para los no especialistas.
Pero hacemos una excepcion pragmatica con el género y la especie, dado que la especie
(cuya definicién es muy discutida) y la nomenclatura binominal somasta el momento, la
Unica y mejor base para los estudios taxondmicos (sin embargo, entendemos que la&€at
goria género tiene los mismos inconvenientes que las demas). En los articulos invitados,
los autores no necesariamente siguen este criterio.

1 Crown-groups: creemos que los nombres iconicos de grandes grupos (corammalia,
Aves, Amphibia, Tetrpoda) deben aplicarse a nodos cuyos clados contengan grupas a
tuales (Crown group$ y no a los que los clados basales sean fosil&dm groups) Esto
hace que & informacion que brindan estos nombres, utilizados frecuentemente enum
chos campos no taxondémicos, sea maximizada, inclusive para los caracteres no fasiliz
bles. Este punto lo desarrollamos mé&1 A1 AAPp OOI 1T O! NOi 11 AT AIT O

9 Filogenias moleculares vs tradicionales : La mayor parte de los trabajos recientes son
moleculares, pero sobre todo es debido a la facilidad reciente en la secuenciacion. En a
gunos casos, optamos por filogenias no molecularesq decir,la filogenia de Squamata,
gue reconoce ads Scleroglossa) en lugar de las filogenias mas recientes (decir,el re-
conocimiento de Toxicofera dentro de Squamata). No adoptamos necesariamente Ia-0lt
Mo, que no es necesariamente mejor.

1 Citas bibliogréficas: Incluimos numerosas citas bibliograficagn el texto. Por lo general,
no citamos a quién primero se refirié al tema (como es mandatorio en la literatura cignt
fica), sino nos referimos preferentemente a la literatura mas reciente. De esa manera,
quien quiera profundizar en un tema encontrara eresos trabajos las referencias a la ét
ratura mas antigua.



Agradecimientos:

Muchas son las personas a las que debemos agradecer, sin las cuales esta nueva edicidon no
podria haberse realizado.

A la Catedra Vertebrados de la Facultad de Ciencidaturales e Instituto Miguel Lillo, de la
Universidad Nacional de Tucuman, &mbito en que este libro se gestd y perfecciond. A losnalu
nos de los distintos afios de la Catedra, que fueron revisores a la fueza, pero muchas veues i
placables y constructivos.

Se actualizaron y agregaron varios de los capitulos invitados, a cuyos autores agradecemos
profundamente: Fernando Abdala (sindpsidos)Rubén M. Barquez (mamiferos)Mario Cabrera
(tortugas), Adolfo de Roodt (venenos), Juan M. Diaz de Astarloa, Daniel gnd Figueroa y Ee-
quiel Mabragafia (condrictios), Rui Diogo (vertebrados), Graciela Esnal (tunicados), Luisrfe
nandez (peces 6seosPablo Goloboff (sistematica), Esteban O. Lavilla (anfibiogjpberto Menni
(zoogeografia de los peces marindsGustavo Scrachi (serpientes).

Por comentarios y sugerenciagy por haber utilizado este libro intensivamente en sus et
ses). a Cecilia Morgan, Luis Fernandez, Mario Cabrera. Por ayuda en temas de su especialidad
(boxes): aAgustin M. Abba (xenartros)Zulma J. Brandé Fernandez(aves), Florencia Vera Ca-
dioti (anfibios), Luis Fernandez (osteictios) Daniel Garcia Lopez (paleontologia de varios g
pos), Nora L. Marigliano(aves), Mario Ruiz Monachesi (reptiles)

Por revision de capitulos: aAgustin M. Abba (mamiferos)Sebastian Apesteguia (anfibios y
reptiles), Mario Cabrera (reptiles), Juan D. Daza (reptiles), Juan Diaz de Astarloa (condrictios)
Adrian Di Giacomo (aves), Julian Faivovich (anfibios), Luis Fernandez (osteictios), Daniel Garcia
Lépez (tetrdpodos), Cedia Kopuchian (aves), Esteban O. Lavilla (anfibios), Marcos Mirande
(osteictios), Gustavo Scrocchi (serpientes), Marcos Tatidan (tunicadasjodos ellos hicieron la
ingrata tarea de leer, comentar y criticar los capitulos de este libro, poniendouchisimo esfuer-

Z0 que nunca es suficientemente agradecidbos muchos errores que todavia contindan sode
nuestra exclusiva responsabilidad.

A Gustavo Séanchez por ayuda en el disefio gréfico. A Gustavo Carrizo (MACN) por habernos
cedido (in)voluntariamente el uso & sus siluetas de avesA Digimorph.Org (Jessica Maisano)
por permitirnos usar imagenes de Gscan.

Por ayuda con la bibliografia: Sara BertellRubén Barquez, Ménica Diafavid Flores, No-
berto Giannini, Alejandro Laspiur, Marcos Mirande Cecilia Morgan,Julieta Pérez, Tatiana $a
chez La Cooperadora de la Facultad de Ciencias Naturales compré bibliografia importante para
la concrecion de este libro. A la Biblioteca Electrénica de Ciencia y Tecnologia (a través de la
Universidad Nacional & Tucuman), a SeHub y a Libgen por sus aportes en la obtencién de
material bibliografico. Los mapas provienen del-maps.com

Ricardo Montero y Analia Autino
Tucuman,agostode 2018



Prefacio?2

(2009 - Segundaedicion)

La Primera edicién deeste libro tuvo muy buena acogida en el ambiente docente universit
rio de todo el pais. Fue adoptada como libro de texto para el dictado de materias de grado en
varias universidades. Gracias al aporte econémico y logistico de la Universidad Nacional de T
cuman también logramos que el precio del libro fuese lo suficientemente accesible para que
pudiese ser adquirido directamente por los alumnos, evitando la fotocopia. Realmente su pce
tacion nos sorprendié tanto que a los pocos meses tuvimos que realizar urgmpresion que no
tardé en agotarse también. Ante los constantes reclamos por ejemplares del libro, decidimos no
hacer una nueva reimpresion sino una nueva edicion, actualizando y corrigiendo la primera. La
facilidad para encontrar bibliografia a travésde Internet nos permitié disponer de muchos &
ticulos cientificos muy recientes. La explosion de trabajos referidos a la sistemética y filogenia
moleculares, que ya vislumbamos al realizar la primera edicién del libro, y dado que muchas
veces los resultads de muchos trabajos son incongruentes, incompatibles o directamentenco
trapuestos entre si, la tarea de seleccionar, resumir y criticar se hizo particularmente laboriosa.
En muchos casos estos trabajos revolucionaron macrosistematicas muy tradicionalesmo
ocurrid en el caso de los Anuros o de Aves. Otros, en cambio, son avances importantes eréel an
lisis de datos (e. g. Goloboff et al., 2009).

Hemos pedido a los autores de los capitulos que aparecieron en la primera edicién (Ferna
do Abdala, Félix CruzJuan Diaz de Astarloa, Hugo Fernandez, Luis Fernandez, Carl Gans, Pablo
Goloboff, Esteban Lavilla, Roberto Menni, Gustavo Scrocchi) que actualizaran sus contribuciones
en funcién de los cambios sisteméticos y, en muchos casos, hicieron cambios de codtesis-
tanciales. También invitamos a nuevos especialistas que agregan importante contenido a esta
obra (Pedro Blendinger, Mario Cabrera, Juan Carlos Chevez, Graciela Esnal, Daniel Figueroa,
Carolina Nieto, Adolfo de Roodt). De esta manera, se elevaron dds/ contribuciones especiales
preparadas para este libro. A todos los autores nuestro particular agradecimiento.

La revision de un libro como este es una tarea tan ardua como escribirlo. Por ello, la partic
pacion de numerosos especialistas, tanto autosede capitulos como otros especialmente imat
dos, en la revision de esta obra es particularmente loable. A todos ellos nuestro agradecimiento:
Agustin Abba, Ricardo Bastida, Pedro Blendinger, Mario Cabrera, Esperanza Cerdefio, Félix Cruz,
Juan D. Daza, Geeela B. Esnal, Luis Fernandez, Daniel Figueroa, David Flores, Norberto Giann
ni, Esteban Lavilla, Ricardo Martori, Mariano Merino, Marcos Mirande, Pablo Ortiz, Francisco
Prevosti, Marcelo Sanche¥illagra, Gustavo Scrocchi, Marcos Tatian, Sergio VizcaiSdvia Mo-
ro realizé la revisién ortografica y estilistica de todo el texto. Agradecemos también a Gustavo
Carrizo, Fernando Lobo y Gustavo Scrocchi por el permiso para utilizar dibujos de su autoria.
Nora Kotowicz de Pérez Carvajal realiz6 muchos de loibdjos del libro.

Muchas cosasjue pensabamos cambiar 0 agregar en esta nueva edicién nos quedan emel i
tero, como proyectos para el futuro.

Ricardo Montero y Analia Autino
Tucuman,junio de 2009



Prefacio 1

(2004 - Primera edicion)

El objetivo de este libro es cubrir la falta de textos actualizados en castellano sobre la sist
matica y filogenia de los Cordados, dando mayor énfasis a los grupos actuales (mencionamos
solamente los grupos fésiles en funcién de su importancia filogenétigaero sin detenernos en
ellos). Ha sido pensado para alumnos universitarios que estén cursando una materia sobre la
biologia y diversidad de los cordados actuales. En ese contexto, este libro representa unaactu
lizaciébn y un complemento de libros de biolota de los cordados, pero no un reemplazo. Hay
muchos temas, indispensables para el conocimiento integral de los cordados, que no se abordan
(anatomia, fisiologia, ecologia, comportamiento, etc.) y que deben buscarse en otras fuentes. Los
objetivos de un cuso de Vertebrados no se alcanzaran sin ese complemento. También este libro
es una fuente de consulta para los profesionales que se interesen por la sistematica, filogenia y
las caracteristicas generales de los grupos de vertebrados.

La sistemética y la asificacién son ciencias dinamicas, que progresan, como todas laseie
cias, proponiendo, comprobando y rechazando hipotesis, por lo que las clasificaciones y las fil
genias se perfeccionan o cambian a medida que los conocimientos avanzan. El estudio @ik
genia muestra la secuencia de cambios durante la evolucién de los linajes y provee un marco
evolutivo en el cual las ideas de otras especialidades pueden ser encuadradas. Como resultado
de esto, los estudios de comportamiento, fisiologia y ecologiatd@s cada vez mas siendo ubéc
dos en un contexto explicitamente evolutivo, y este marco comuin provoca una mayor intera
cion entre estas especialidades.

La sistematica ha sufrido en estos ultimos afios una revolucion con el cladismo. Esta metod
logia no brinda todas las respuestas, pero es nuestro convencimiento que es el mejor paradigma
sistematico disponible hasta el momento. Tanto la sistematica como la filogenia son ciencias que
estan en un nuevo desarrollo. Tratamos de incorporar las hip6tesis de relaoes mas actualia-
das, pero en muchos casos optamos por las que consideramos mas solidas. Casi en todos los
casos debimos optar entre posibles hip6tesis, con un criterio con el que se puede (y muchas
veces se debe) disentir. Los estudiantes deben ejercital espiritu critico, y saber que hay otros
criterios que pueden ser validos. Si opta por otro criterio, con fundamentos, es absolutamente
vélido.

Concomitantemente con este cambio de la sistematica, la taxonomia de los grupos esta en
constante revision. @mbios taxondmicos radicales han sido propuestos recientemente, princ
palmente el Phylocode; sin embargo, esta es una posicién todavia no aceptada por la general
dad de los taxdnomos. Hay fuertes discusiones sobre si la taxonomia linneana es todavia atil e
un contexto cladistico. Hemos tratado de lograr un balance entre la taxonomia establecida trad
cionalmente, y la mas recientemente propuesta. Por ejemplo, hemos mantenido algunas categ
rias linneanas clasicas en grupos que sirven como puntos de referemgpor ejemplo, las clases y



O6rdenes mas importantes. Sin embargo, también hemos agregado los nombres de agrupaciones
gue hemos considerado bien sustentadas, sin anteponerle una categoria linneana. En este co
texto, debemos aclarar que no es tan importanta categoria sino la jerarquia de los grupos: qué
subgrupos forman parte de cada grupo y qué grupo lo incluye.

En la primera parte del libro hemos incluido dos articulos de indole general preparados-e

PAAEAT | AT OA DI O AOPAAEAI A£ODADHGE AE DORALI OA BiAls OERA Ao
gue creemos que aportan conceptos y herramientas que seran utiles para la comprension de
muchos de los conceptos que se utilizan al tratar cada grupo de vertebrados.

, A T T AAT EAAA ARl ORw@ 1 AOOGHAARROACDODPAABAAONOAT AOD

mética y la filogenia, apoyados con una seleccién de caracteres diagndsticos y descriptivos, pero
sin mayor comentario. Es tarea del estudiante investigar, y preguntar cuando sea necesario, los
datos complanentarios y faltantes, para lo cual agregamos una bibliografia de consulta al final.
Una enumeracion memoriosa, sin integracién, no sélo no tiene valor, sino que demuestra la falta
del espiritu critico esencial para un futuro investigador.

No se tratan talos los taxa con igual detalle. Los grupos fésiles se mencionan o describen s
lo como complemento necesario para interpretar la historia evolutiva de los cordados. La sst
mética de cada grupo se la lista en cuadros al comienzo de cada capitulo; en esasiros se
listan completos todos los grupos hasta el nivel de familia, para que sirvan como consulta y
muestren, de alguna manera, la diversidad contenida. Se ha hecho mayor énfasis en la descri
cion de los grupos representados primero en la Argentina, ea fegion Neotropical y por ultimo
en el resto del mundo; es, por lo tanto, una sinopsis de los grupos que nos parecen mas releva
tes. En general, los textos de Vertebrados son traducciones de libros norteamericanos ooeur
peos, y los ejemplos que tratan solos de esas regiones. Es por eso que hemos pedido a especi
listas que preparasen articulos para este libro, sobre la biologia de las especies de nuestra r
gion. A todos ellos estamos particularmente agradecidos.

Hemos complementado esta obra con casi 4Qfitas bibliograficas, y con un indice de no-
bres sisteméaticos de alrededor de mas de 2200 entradas, lo que facilitara la busqueda derinfo
macion tanto dentro del libro como de citas originales. Hemos tratado de brindar bibliografia
actualizada, aunque dad la vastedad del tema, es una tarea obviamente incompleta. Es posible
que, en el contexto de un libro de texto, hemos citado demasiados trabajos, pero esto ha sido
pensado en que también puede ser utilizado como libro de consulta para el que quiere pradisn
zar y buscar las fuentes originales de alguna informacion.

Muchas personas han contribuido a la realizacién de esta obra, a las que agradecemosesinc
ramente. Este libro se inici6 como apuntes de la Catedra Vertebrados y evolucioné a lo largo de
varios afios. Fueron iniciados por E. Lavilla y Ana Maria Piciucci. Los alumnos de las materias
Vertebrados y Diversidad Animal Il han sido revisores, involuntarios pero muy eficientes, de
distintas versiones en forma de apuntes a lo largo de varios afios; ellos s brindaron una
critica constructiva y muy detallada. Distintas secciones han sido revisadas y comentadas por
Fernando Abdala, Claudia Antelo, Zulma Brandéan, Cristina Buti, Patricia Capllonch, Margarita
Chiaraviglio, Ménica Diaz, Richard Etheridge, Luisernandez, David Flores, Norberto Giannini,
Luis Grosso, Esteban Lavilla, Roberto Menni, Silvia Moro, Jaime Powell, Enrique Richardsr Gu
tavo Scrocchi a quienes agradecemos profundamente. Sin embargo, como no siempre hemos
seguido sus consejos al pie de latra, debemos admitir que los errores son absolutamente nse
tros. Silvia Moro realizé una concienzuda y trabajosa correccion general del texto. Tambiéregu
remos agradecer a la Universidad Nacional de Tucuman, y a su Secretario General Dr. Florencio
Acefidaza, que posibilitaron la impresion de este libro.

La mayoria de las figuras del libro fueron dibujadas o redibujadas por los autores y por Nora
Kotowicz de Pérez Carbajal, a quien agradecemos especialmente. Agradecemos los permisos
para reproducir figuras al sefior Collin Sharp, de Ediciones Lola, Buenos Aires, Argentina y al
Arch. Claudio G. Massaia, del Museo Regionale di Scienze Naturali de Turin, Italia.



Una tarea de recopilacion de informacién como ésta implica casi necesariamente el cometer
errores, como obviar literatura relevante, malinterpretar planteos, aceptar hipotesis cona-
puestas, plantear incongruencia de caracteres, etc. por lo que solicitamos los comentarios de los
lectores para que este texto se perfeccione en el futuro. Por el momergdlo podemos pedir
benevolencia por el texto actual.

Ricardo Montero y Analia Autino
Tucumén, diciembre de 2003



Aspectosteoricos dela
clasificacionbioldgica

Pablo A. Goloboff

UEL (Unidad EjecutoralLillo, FundaciénMiguel Lillo z CONICET, Tucuman,Argentina.

SISTEMATICA

Lasistematicaesel estudio de lasrelacionesentre los seresvivientes. Los organismosse cla-
sifican de acuerdo con su grado de relacién. En este sentido, una clasificaciones el producto de
estudios sisteméaticosy permite expresaren forma resumidatodo lo que se conoceacercade los
organismosclasificados.Pesea estassutiles diferencias, los términos clasificaciony sistematica
se usan a menudo como sinénimos. Las clasificacionesusadasen biologia son jerarquicas (i. e.
de grupos que se subdividen a su vez en grupos). La jerarquia de una clasificacion puede repre-
sentarse también en forma de arbol. Para una serie de taxones dados, el nimero de posibles
clasificacionesalternativas es bastante grande, y el problema basico en sistemética es como
puedeelegirseunaclasificaciony descartarlas demas.

Lasclasificacionessiempre se basanen una serie de observacionesde las caracteristicases-
tructurales, de comportamiento o ecolégicasde los organismosen cuestién que se conocenco-
mo O A A O A AHaBiebdoOlérvado una serie de caracterespara un grupo, sin embargo,una
clasificacién no se sigue automaticamente;la idea de como debe establecersela clasificacionde
un grupo de organismos cualquiera a partir de una serie de caracteresha ido variando con el
tiempo. Actualmente, la metodologia méas aceptadaes la metodologia cladistica Sela prefiere
porque produce clasificacionesa) inter pretables filogenéticamente y b) que permiten resumir
las observacionesen forma lo més efectiva posible. Se considera normalmente a Hennig como
uno de los exponentesmas tempranos de estametodologia; autores que han hechocontribucio-
nes recientes importantes en cladisticason J.S.Farris, G.Nelson, N. I. Platnick, aunque la lista
podria extenderseavarias decenasmas.

En cladistica,clasificaciony filogenia tienen una correspondenciade uno a uno. Es bastante
obvio quelafilogenia es,en la practica,incognoscible;lo Unico que enrealidad se puedehacer es
buscar, a partir de los datos disponibles, aquel diagrama de parentesco (= arbol filogenético)
gue puedaexplicar por ancestralidad comun (= filogenia) la mayor cantidad posible de observa-
ciones.Por lo tanto, una hipétesis filogenética es una inferencia a partir de una serie de datos,
gue puede ser corroborada o refutada en el futuro (si se efectiian nuevas observaciones).La
clasificacion es equivalente a la filogenia y contiene por lo tanto el mismo elemento hipotético
gue una hipétesis filogenética: nuevasobservacionespuedenllevar a modificar una clasificacién
establecidasobre la basede observacioneslimitadas.

Dadoque la clasificacionse corresponde directamente con una serie de observacionesde ca-
racteres, es posible derivar O BAG\ E A A Hd obs&r@aoionesfuturas a partir de la clasificacion
(junto con una serie de observacionesparciales). Si observamosque un ser vivo encontrado en
el campotiene alasy plumas, podemosinferir (o predecir), aunque todavia no hayamosobser-
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vado su forma de reproduccion, que lo hara poniendo huevos. Si nosotros no supiéramos que
todos los organismoscon alasy plumas pertenecena la clase Aves,y que todas las Avesconod-
das se reproducen mediante huevos,seriamosincapacesde realizar esaprediccion. La medida
en que las predicciones (de observacionesfuturas) se cumplen exitosamentedetermina el éxito
de una clasificacion. Ademas,es este poder predictivo lo que da un valor préactico a la clasifica-
cion. Por ejemplo, si se sabe que algunasplantas tienen una sustanciautil, tomar en cuentala
sistematica del grupo puede ayudar enormemente a decidir qué otras plantas conviene exami-
nar primero en buscade la sustancia.En otros camposde la biologia comparada es también
indispensabletener informacidn filogenética,como en biogeografiay ecologiahistdrica.

a Peces
b Anfibios

o 0 Reptiles

Aves

e Perros

Monos

Ballenas

Figural: a, b, c,d =sinmamas e =conmamas.

ELMETODOCLADISTICO

El método cladistico se basaen buscar la clasificacibnque permita explicar por ancestralidad
comun la mayor cantidad posible de semejanzasobservadas.Esto se conocecon el nombre de
Qriterio de parsimonia.0 Notese que esto no es lo mismo que agrupar las cosasque son mas
parecidas.Un arbol permite atribuir a un ancestro comin una semejanzaentre dos especiessi
ella puedetrazarse a un nhodo comun a esasdos especiesAsi,dado el arbol de laFigura 1, pode-
mos considerar que los perros, los monosy las ballenasse asemejanen tener glandulas mama-
rias porque han heredadoesecaracter del ancestrocomun de los mamiferos.

Lacuestion crucial aqui esque no cualquier clasificacionpermitira atribuir esecaracteraan-
cestralidad comun en forma igualmente razonable. Por ejemplo, si uno decidiera que las balle-
nasdebenclasificarsecomo Pece$quedansélo dos opciones(Figura 2):

A) o bien ballenasy demasmamiferosno comparten las glandulasmamariaspor causade ances-
tralidad comun,sino por convergencia(es decir, origen o causaindependiente)

B) o bien ballenasy demas mamiferos comparten las glandulas por causade ancestralidad co-
mun, y la ausenciade glandulasen Avesy Reptiles,en Anfibios y en pecesse debe,no a ancestra-
lidad comun,sino ala desapariciénde las glandulasen forma independiente en cadauno de esos
grupos.

Obviamente,la explicacion (B) esinferior ala (A) (es decir, explicamenospor ancestralidad
comun) y ambassoninferiores ala explicacién que permite el arbol de la Figura 1 (el que inclu-
ye alas ballenasdentro de mamiferos); de acuerdocon el arbol de la Figura 2 esposible explicar
tanto la presenciade glandulas como su ausenciapor ancestralidad comudn, en todos los verte-
brados. Esmas: la ausenciade glandulas en Peces Anfibios, Reptilesy Avespuede atribuirse a
ancestralidad comun incluso en el casode que todos esosgrupos de organismosno formen un
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grupo definido en la clasificacion (como en la Figura 1). Enla clasificaciénactual, Reptiles,Aves
y Mamiferosforman el grupo Amniota, Amniota y Anfibios forman el grupo Tetrapoda,y algunos
Pecesestan mas relacionados con Tetrapoda que con otros pecesz es decir, algunosODAA A 06
forman junto con Tetrapoda un grupo que excluye otros O B A A$afedpterigii). Estaclasifica-
cion actual implica que el ancestrocomun de todos los vertebrados careciade glandulasmama-
rias, que aparecieron en el ancestrocomun de los mamiferos; quiénestienen el caractery quié-
nes no queda perfectamente explicado por la clasificacion.Noéteseque, si se separaralos Mami-
feros en varios grupos no directamente relacionadosentre si, ya no seria posible atribuir a an-
cestralidad comun las glandulas mamarias; esto s6lo puede hacerseen la medida en que sereu-
na a los mamiferos (i. e.alos animales que tienen glandulas mamarias) en un solo grupo. Seve
facilmente, entonces,quela O A O O Ayl IAGERAGDA O Ad ghdtidlas mamariasno dan la misma
clasede informacion. En estecaso,la O A O O ArepheBeAtauna condicién primitiva, a partir de
la cual deriva la condicién de O B O A O Ad céndi&éd primitiva, que puede ser explicada por
ancestralidad comun sin colocar juntas en un grupo a las especiesque la comparten, se llama
plesiomorfia La condicién derivada, que si requiere que seforme un grupo para poder ser expli-
cada,sellama apomorfia Fue el entomélogo alemanWilli Hennig quien difundié ampliamente la
idea de que s6lo debe agruparse por sinapomorfias(Hennig, 1968); estaidea deriva en realidad
del criterio de parsimoniay de la intencién de explicar por ancestralidadcomuin la mayor canti-
dad posible de caracteristicasobservadas.

() (g)}— Peces

Ballenas
(h) Anfibios
(i) (j }— Reptiles
Aves
Perros

Monos

Figura2: OpcionA:f, g, h, i, j =sinmamas;OpciénB:f, g, h, i, j, k =conmamas.

Bajo la metodologia cladistica,entonces,solo se agrupa a aquellas especiesque tienen apo-
morfias compartidas (o sinapomorfiag. Cuandose hacenobservacionesreales para un grupo de
organismos, raramente sucede que pueda encontrarse un arbol donde todas las similitudes
pueden explicarse perfectamente (sin excepcidn)al mismo tiempo. Esto sera el casocuando la
condicién derivada en distintos caracteresproponga grupos incompatibles (i. e. que no pueden
coexistir al mismo tiempo en un &rbol, como por ejemplo los grupos ABCy ABD).En esecasose
dice que los caracteressonincongruenteso que estan en conflicto. La mejor hip6tesis de relacio-
nes sera siempre aquella que permita explicar la mayor cantidad posible de similitudes como
debidas a ancestralidad comun; esto se logra cuando el nimero de origenesindependientes de
caracteristicassimilares requerido por el arbol esminimo. Esdecir, el criterio de parsimonia En
muchos casos,para resolver el conflicto, sera necesario buscar mas caracteresque inclinen la
balanzapara un lado u otro; casocontrario, la solucién que puedelograrse seguirdambigua.
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Néteseque cuando un arbol permite atribuir a ancestralidad comudn una caracteristicacom-
partida por dos especies|o que en realidad permite es que esacaracteristicaseaconsiderada
como homologa Lo contrario de homologia es homoplasia es decir, caracteristicas similares
adquiridas independientemente.Por lo tanto, puede formularse al criterio de parsimonia como
el criterio de elegir aquel(los) arbol(es) que minimice(n) la homoplasia,o que maximice(n) la
homologia;estaformulacion esexactamenteequivalente ala anterior.

El criterio para elegir clasificacioneses totalmente explicito, y permite relacionar directa-
mente las observacionescon los resultados. Comoya se dijo, el nimero de posibles clasificacio-
nes para una serie de taxones puede ser bastante grande. Para 10 taxones,hay 34 millones de
posiblesclasificacionespara 20, 81x1020, y para 50, 27x1075. Evaluar cadauna de estasposibili-
dadesen la cabeza,0 mediante lapiz y papel, se torna simplemente imposible. Sin embargo,es
un trabajo que una computadora puede hacer con bastante eficiencia. Asi,lo mas comun en la
actualidad es que se dé a una computadora los datos (= observaciones);la maquina efecttael
trabajo mecénicode encontrar la clasificaciébnque, efectivamente,requiera tan pocahomoplasia
como seaposible para los datos. Hastahace pocos afios resultaba poco practico analizar datos
para mas de 20 o 30 especies,ya que los andlisis tardaban mucho (a menudo, varias horas o
dias), incluso con las mejores computadoras de la época.Actualmente, las computadorasy los
algoritmos son cadavez masrapidos, y puede analizarsefacilmente datos para varios centena-
res de especiesEn general,es preferible incluir el mayor nimero de especiesque resulte posi-
ble analizar, ya que al sacar o agregar una especielos resultados para las especiesrestantes
puedencambiar. Obviamente,los resultados cuando esaespecieestapresente seran preferibles,
ya que son aquellos basadosen una mayor cantidad de informacion; preferir los resultados sin
esaespeciecritica equivale aignorar intencionalmente informacion.

N\
N

7

rXS T IOMMOO®>

Figura3: Grupomonofilético: G,H, I, J,K,L (Correspondeal grupo*). Grupopolifilético: D,E,H, I, L
(Correspondea X+ Y +L).Grupoparafilético: D, E,F,G, J,K,L(Carecede Y)

A los grupos que coincidan exactamentecon un grupo del arbol filogenético selos llama mo-
nofiléticos son aquellos que incluyen a todas las especiesque estan mas relacionadasentre si
gue conlasno incluidas en el grupo, y son (obviamente) los Ginicos grupos admitidos en cladisti-
ca.Un ejemplo de grupo monofilético es el primero de la Figura 3. Los grupos pueden ser no-
monofiléticos en virtud de haber sido definidos sobre la basede paralelismos (segundogrupo en
la Figura 3), en cuyo casosedice que el grupo es polifilético (se @riginadvarias veces),0 en vir-
tud de haber sido definidos sobre la basede plesiomorfias (tercer grupo en la Figura 3), en cuyo



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicién(2018) 18

casose dice que el grupo es parafilético (uno o mas subgrupos han (perdidod la pertenenciaal
grupo).

CLADISTICAFENETICAY EVOLUCIONISMO

Hay tres metodologiasprincipales que se han propuesto para hacer clasificaciones:cladist-
ca, fenéticay evolucionismoLos aspectosbasicosde la cladistica se han mencionadoen la sec-
cién anterior. Tradicionalmente, en muchasdiscusionesafines de los '60 y principios de los ‘70,
seha caracterizadoy comparadoa estasescuelasen términos de susmotivaciones o propositos,
no en términos concretosde su metodologiao susresultados. Asi, los cladistas eran (supuesta-
mente) los que solo querian O A C O @@ahdd en cuenta la filogenia, sin tomar en cuenta las
semejanzasy diferenciasi | O /&l 1 &LgsEeAelicBeran los que querian O A C O & 0O
mando en cuentalas semejanzasy diferencias morfolégicas, esdecir, lo que puedel AOAOOAOOA8 S
Los evolucionistas eran los que pensabanque era deseableO A C O érEfdknia que se tome en
cuentatanto la filogenia como los grados de semejanzay diferencia morfoldgicas, permitiendo
queuno u otro aspectoseaconsideradoméasimportante, seginel AA O1 8 6

Lo que caracterizaa la fenética, en realidad, no es que proponga agrupar solo sobre la base
de caracteristicasobservables(lo cual escierto para una clasificacioncladisticatanto como para
unafenética), sino que propone que debeagruparsea las cosasmassemejantesentre si(es decir,
por similitud global). Los exponentesprincipales de esta escuelahan sido P. Sneathy R. Sokal.
Fueron practicamente los primeros en usar computadoras para hacer clasificaciones,y pensa-
ban que el usar algoritmos bien definidos haria a la clasificacion mas objetiva. En realidad, el
usar algoritmos claramente definidos tampoco esexclusivo de la fenética: la metodologiacladis-
tica actual también utiliza algoritmos sofisticados,ademasde estar basadasoélo en caracteres
observables.La diferencia fundamental es que la fenética proponia agrupar por la similitud o
semejanzaglobal (nUmero de apo- y plesiomorfias compartidas), mientras que la cladisticapro-
pone agrupar sobre la basede tan sélo algunos caracteresapomorfias o caracteresnicos. Es
decir, la forma en que sederiva una clasificaciéna partir de una serie de observacionesconcre-
tas, es diferente en cadacaso.Cuandolos caracteresunicos definen grupos, como en cladistica,
esposible asociar cadagrupo con la presenciade algunacaracteristicano encontradafuera del
grupo, cosaque no sucedecuando los caracteresno-Unicos se usan para agrupar, como en la
fenética. La clasificacion clasicaagrupaba (con argumentos fenéticos) a los cocodrilos, escana-
dos (lagartijas y ofidios) y quelonios en un grupo Reptilia. Sin embargo,los cocodrilos y las aves
comparten algunos caracteres unicos (como corazén con cuatro cavidades,cuidado parental,
etc.,que son los que sugieren que cocodrilos y avesforman un grupo monofilético), mientras
que los cocodrilosy los demasO 2 A B G&ld cAniparten caracteresque también se encuentran
fuera del grupo z i. e. s6lo comparten la ausenciade los caracteresque definen a las Aves,como
alas, plumas, sistema respiratorio. Sin embargo, puede transmitirse la informacion de quiénes
tienen esoscaracteresanatomicos perfectamente si se clasifica a los cocodrilos como mas pr6-
ximos alasaves(en un grupo Archosauria):

Corazoncon tres cavidades:Grupo Amniota exceptoGrupo Archosauria
Corazéncon cuatro cavidades:Grupo Archosauria

Sinalasni plumas: Amniota exceptoAves

Conalasy plumas: Aves

= = = =]

Mientras que si se clasificara a cocodrilos con reptiles, no sefacilita en nadael hacerla des-
cripcion de quiénestienen alasy plumas, pero sedificulta el hacer la descripcion de caracteres
unicos de cocodrilos y aves,como el corazén con cuatro camaras,ya que es necesarioexplicitar
masexcepcionego hacerreferenciaamasgrupos; ochoenlugar de seis):
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Corazoncontres cavidades:Grupo Amniota exceptoGrupo Avesy exceptoGrupo cocodrilos
Corazéncon cuatro cavidades:Grupo Avesy Grupo cocodrilos

Sinalasni plumas: Grupo Amniota exceptoGrupo Aves

Conalasy plumas: Grupo Aves

=a =4 -8 -8

Aunque los caracteres plesiomérficos compartidos por avesy cocodrilos son muchos méas
gue los apomorficos, el separar a cocodrilos y aves siempre sacrificara eficiencia descriptiva
para las apomorfias compartidas, pero sin ganar nada en eficiencia descriptiva para las plesio-
morfias z por masque los cocodrilos seanrealmente mas semejantesa otros Qeptilesdque a las
aves.

En el ejemplo anterior, nétesecomo funcionan los grupos para transmitir informacién acerca
de qué organismostienen las caracteristicasasociadascon ellos, y como las plesiomorfias (por
masque no selas usepara definir grupos) también puedenser transmitidas con eficienciacomo
grupos OAT | B1 Al Azbs@dkif) grip@sdue excluyen a sus contrapartes apomorficas. Di-
cho de otro modo, cuando una condicién apareceen determinado grupo y luego se modifica en
alguno(s) de susmiembro(s), la contraparte plesiomérfica serdusadapara definir el grupo mas
grande (i. e.al nivel en el que aparececomoOA D1 | 1 Ospapaba@einir un grupo que ex-
cluyaalos miembros quetienen el caracter subsiguientementemodificado implicaria que seusa
dosveces.Cadauno de los estadosde un caracter,entonces,tiene una (y unasola) entradaen el
arbol de la vida, al nivel en el que aparececomo diagndstico zes decir, cuando se origina por
primera vez. Modificacionessucesivasde esta condicion definirdn grupos mas restrictivos den-
tro del grupo mayor original.

Esuna consecuenciade esto que el agrupar a las cosasmas parecidasno siempre lleve a ob-
tener clasificacionesde maximo poder explicativo (ni méxima eficienciadescriptiva). Estees el
punto basicoen que fallaban lasideasde los feneticistas.Criticar lasideasde los feneticistas por
el simple hechode que ellos no estabaninteresadosen la filogenia no puede nuncallevar a nin-
gunlado, ya que un conflicto de interesesno puederesolverse mediante argumentoslégicos.En
realidad, la fenética pretendia producir clasificacionesmaximamente informativas, pero usaba
para producir grupos un criterio (el de agrupar por similitud global) que no necesariamente
lleva asimplificar lo masposible la tareade describir einterpretar la diversidad bioldgica.

La escuelaevolucionista esla escuelade sistematica@lasicady en realidad no tenia una me-
todologiao criterio claramente definido. Sebasabaen la idea de que era deseableque una clas-
ficacién sirviera como elemento descriptivo, pero también era importante que estuviera basada
en la filogenia. En realidad, esto lo logra una clasificacion cladistica: el método cladistico da las
filogenias mejor apoyadaspor los datos,y también puede verse meramente como una manera
de describir los datos en la forma maseficiente posible. Los evolucionistas pensaban,sin embar-
go, que la metodologia cladistica producia clasificaciones@in contenido de informacion de ca-
racteresdEllos creian que las clasificacionesque mejor permitian describir la diversidad biol -
gicaeran las producidas al agrupar por similitud global.Asi,los cocodrilosy los demas®eptilesd
eran taaan parecidosentre si,y las Avestan, pero taaandiferentes, que Gejustificabadolvidarse
de la monofilia del grupo de Aves+ Cocodrilos,para poder Qeflejar6en la clasificaciénlas seme-
janzasy diferencias. La cuestion de cuando la cantidad de diferencia era suficiente como para
justificar que un grupo se separara (dejando parafilético al grupo monofilético al cual en reali-
dad pertenecia),nuncafue (ni podria haber sido) claramente definido. Por lo tanto, era imposi-
ble criticar con argumentos l6gicos una clasificacion evolucionista: para JuanPérezla cantidad
de diferencia entre cocodrilos y avespodia ser mucha, mientras que CarlosRodriguezbien po-
dia pensar que en realidad no era tanta. Y JuanPérezy Carlos Rodriguez nuncaiban a poder
ponerse de acuerdo. Por tal motivo, la escuelaevolucionista fue acusadade ser muy subjetiva,
con razoén, ya que distintos taxbnomos podian tener distintas opiniones y no habia forma de
preferir una u otra. En la practica, generalmentese preferia la del taxénomo de masreputacion
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o fama.Asi,esfécil entender porqué fueron los taxdnomosevolucionistasde mayor reputacion y
fama quiénes mas se opusieron, a fines de los '60 y principios de los ‘70, a la aceptaciénde la
cladistica: éstasignificabaque, ala larga, la tltima palabra sobre la clasificacionde un grupo no
latendrian ellos, sino las observaciones.

Uno de los temas que se ha discutido mucho en la Gltima décadazy se sigue discutiendoz es
el de aproximacionesalternativas a la inferencia de arboles filogenéticos. Algunos investigado-
res opinan que es preferible enfocar la reconstruccion filogenética como un problema estricta-
mente probabilistico, y utilizar modelos que especifican de manera bastante acotada ciertos
mecanismos evolutivos. Estos métodos se basan en méaxima verosimilitud (0 O1 EEAT ¥ ET T A6 q
estadisticabayesiana.La evolucion de las caracteristicas morfoldgicas se estudiaria luego del
mismo modo que ya delineamos, trazando los cambios sobre un arbol. Otros investigadores
sostienenen cambio que (en lugar de usar el principio de parsimonia paratrazar cambiosevolu-
tivos sobre el arbol a posteriori), es preferible elegir ya de entrada los arboles de acuerdo al
principio de parsimonia (que no asumemodelos especificosde evolucién). Parte de estacontro-
versia involucra también la cuestion de si la aplicacién de uno u otro método esigualmente de-
fendible para distintos tipos de caracteres(e.g.morfologia, secuenciasmoleculares).Méasalla de
la justificacion, en la practica es muy comun que se apliguen modelos probabilisticos a secuen-
ciasmoleculares,y el criterio de parsimonia adatos de morfologia.
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cAquéllamamosO! OA OO0 e

Ciertos nombres de grupos de animales han sido utilizados por mucho tiempo y tienen base
en el lenguaje coloquial. Esel casode los nombres GPeces, Reptiless, B\vesdy Mamiferosa Al
lego,la diferencia entre los grupos pareceevidente. Por lo tanto, estosnombres seincorporaron
ala taxonomiade los grupos ya desdeLinneo. Sinembargo,cuandosellevan estosnombres ala
taxonomiamoderna (cladista) y alasfilogenias,los conflictos aparecen.

Por un lado, se haceevidente que las diferencias de @radod que sustentabanciertas divisio-
nes (como entre Pecesy Tetrapodosdy (Reptilesy Aves) no son validas en un contexto cladis-
ta, en el cual no se permiten los grupos parafiléticos y las categoriasson Unicamente inclusivas
(y no exclusivas:Pisces= vertebrados que no sontetrapodos; Reptiles= amniotas que no son ni
Avesni Mamiferos).En algunoscasosse hadecidido no utilizar ciertos nombresen la taxonomia
cientifica: esel casode G\gnathad, ®isce®, G\namniotad, etc. En otros casos.en los que los nom-
bres han sido tan utilizados y se hace muy dificil su eliminacion, se ha intentado redefinir esos
términos para que reflejen la nueva concepcion.Estees el casode Reptilia, que ahora se utiliza
para denominar al grupo que incluye a los Chelonia,Lepidosauriay Archosauria (incluyendo a
Aves),sin incluir alos Synapsidabasales(antes consideradoscomo GReptilesmamiferoidesd). El
mismo casose dio con el nombre Amphibia (que tradicionalmente incluia a los tetrapodos no
amniotas) y selo restringié Unicamente al clado que contiene a los anfibios actuales(antes Lis-
samphibia); también el nombre Osteichthyes,que tr adicionalmente excluiaa los Tetrapoda, se
lo redefinio incluyendo a esteultimo grupo.

En algunos casos,las discusionescontintan y algunos nombres clave no estan claramente
definidos, pero debido a un conflicto distinto. Tradicionalmente se ha consideradoa la paleonto-
logia una cienciaindependiente (de la neontologia), pese a que estudia a los mismos animales
(aunque selimita s6lo a los fosiles, pero incluyendo la dimensién temporal). La sistematica de
los grupos estudiados por estasdos disciplinas muchasvecescorrid por caminosindependien-
tes y, aunque muchasvecescoincidian, en otras las diferencias eran notables. Sin embargo, la
tendenciaactual es a estudiar clados monofiléticos, independientemente a que estén extintos o
no; es decir que los analisis incluyen tanto a los fosiles como a los representantes actuales.El
estudio de los Vertebrados vuelve a unirse. Sin embargo, hay ciertos nombres clave, que desig-
nan grandesgrupos, que todavia estandisputados por los paleontélogosy neontélogos,comoes
el casode \vesdy Mammaliad Los paleontélogos prefieren basar estos nombres como (8tem
groupsd (Qrupos troncalesd, refiriéndose a que incluyen el tronco evolutivo que los origind),
mientras que los neontélogoscomo GCrowngroupsd (O ¢ O Gcbrbn@dos, refiriéndose a que las
terminales de estos grupos son aquellas que tienen representantes actuales,la mas alta @oro-
nad). Los crown groupscomienzanen el tltimo ancestrocomun de dos o masgrupos con repre-
sentantesactuales(por ejemplo, Osteichthyes oSquamata)y todos los taxa incluidos en ellos;
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los stemgroupsincluyen aun crown group y atodos los taxonesextintos masrelacionadoscon él
que con otro grupo (por ejemplo, el usotradicional de G3mphibiad). Aunque parezcaun juegode
palabras (o de definiciones) tiene algunasconsecuenciagpracticasinteresantes.Los stemgroups
tienen la ventaja que incluyen a los eslabonesfdsiles que dieron origen a los grupos actuales;
tienen la desventajaque, como los representantesbasdes son todos fésiles, las diagnosisde los
grandes grupos se restringen a los caracteresfosilizables (generalmente osteolégicos)y nada
podemos decir de los caracteresno fosilizables (la mayoria de las partes blandas). Los crown
groups en cambio, tienen diagnosis que incluyen la mayor cantidad de informacién (tanto los
caracteresosteol6gicoscomo de las partes blandas).

Cuandocoloquialmente hablamosde Aves,nos referimos a los representantes actualesque
tienen una serie de caracteristicasparticulares. Cuandose descubrié Archaeopterix selo cons-
derd el ave mas primitiva, y se definid a Aves como el nodo que incluye a este fésil y las aves
actuales;la presenciade plumas en ambospareciala caracteristicamasdistintiva. A medida que
se descubrieron nuevosfasiles, se hizo evidente que la presenciade plumas no era un caracter
exclusivo (Clark y Middleton, 2006); sin embargo,se mantuvo la convencionde llamar Avesal
nodo que contenia a Archaeopterix(un stemgroup) y a todos sus descendientes(incluida una
serie de fosiles principalmente cretacicos).Conestaconvencion,el taxén Avesno puede definir-
sepor el vuelo (caracteristica discutida para Archaeopteri®, ni por los sacosaéreos,ni por las
multiples caracteristicasfisiologicas, etoldgicas etcque podemosestudiar en las avesactuales.
Sinembargo,en los Ultimos trabajos se ha visto la tendenciade denominar Avialae al grupo que
contiene a Archaeopterix y restringir el nombre Avespara el crown group (por ejemplo, Norell y
Clarke,2001; Gauthiery de Queiroz,2001). Por supuestoque estadefinicion de Avesresulta en
un cambio de los conceptostradicionales, tanto en cuanto a caracteres(por ejemplo, el vuelo no
seria una sinapomorfia de Aves),como en los grupos que contiene el clado (por ejemplo, Ar-
chaeopterixno seriaconsideradoAves) (Gauthiery de Queiroz,2001; Clarky Middleton, 2006).

Algo similar ocurre con el nombre Mammalia.El crown group estarestringido al conformado
por los Monotremata maslos Theria. Sinembargo,los paleontélogosincluian enlos Mammaliaa
unaserie de fésiles (como los Multituberculata) que estabanpor fuera del crown group (esdecir,
lo definian como un stemgroup). Comoel limite entre los entoncesQ@eptiles mamiferoideso (Sy-
napsidabasales)y los Mammaliase debiafijar de una maneracasiarbitraria, setomo la conven-
cion de definir a Mammalia como todos los grupos que presentabanla mandibula inferior for-
madaunicamente por el dentario. Dela mismamaneraque en el casode las Aves,a estosmami-
feros no selos podia definir por la presenciade glandulas mamarias, pelo, ni otros caracteres
blandos. También en este caso,la tendencia actual es considerar a los que tienen mandibula
formada por el dentario solamentecomo Mammalimorpha, restringiendo el nombre Mammalia
al crown group (como lo definimos en estelibro).

Todasestasdiscusionesno tienen que ver con la definicién de nodos o de filogenias, sino so-
lamente con la ubicacion de ciertos nombres ampliamente utilizados (iconicos). Aunquetodavia
hay algunasvocesen contrario (como Martin y Benton,2008), nuestro criterio en estelibro esel
de favorecer el uso de los crown groups para denominar grupos claves,dado el uso que selesda
tanto en filogenia como en otras ramas de la biologia, por la cantidad de informacién que puede
referirse através de esosnombres.
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Chordata

DIAGNOSIS

1 Inversién del eje dorsoventral del cuerpo (por lo que el vasosanguineodorsal tiene
circulacion posterior, y el ventral tiene circulacién anterior; y por lo que el tubo ner-
Vioso pasaa ser dorsal).

1 Connotocorda (Figura4), de origen endodérmico.

1 Contubo nervioso dorsal de origen ectodérmico, que en su desarrollo tiene un neu-
roporo anterior y posteriormente seune al intestino por un canalneuroentérico.

1 Hayun sistemaatrial, formado por numerosashendiduras faringeasy el endostilo,
incluido en unacavidad peribranquial o atrial. El sistemaesutilizado parala alimen-
tacion por filtracion.

1 Con mdasculos branquioméricos segmentados (Diogo et al., 2015).

I Concolapostanalmuscular,que seextiende por detras de la cavidadvisceral.

f Tienen ciclo de vida bifasico, con etapade vida larval tipo OO AT A At&dpotelan
va), de vida libre, y adulto sedentario. Ausenciade larvas ciliadas, dipleurula o tor-
naria.

1 Tienen la via metabdlica para la sintesis de hormona timbéa, que regula la med-
morfosis.

1 El mesodermo es segmentado(metamérico), y por lo menoslos somitos mas ante-
riores formados por enterocelia(Lowe et al.,2015).

1 La natacién se realizapor medio de ondulaciones laterales del tronco (Ruppert,
2005).

Esel grupo masdiversificado dentro de los deuterdstomos enterocélicos,con masde 65000
especies(de los cualescasila mitad corresponden a Teleostei). Los cordados se dividen en tres
grupos: Tunicata, Cephalochodata y Craniata, siendo este Ultimo el mas diversificado en la ac-
tualidad (Figura5).

Hay una serie de fésiles de dificil interpretacion, muchosdescubiertosrecientemente en Chi-
na, cuya posicion filogenética, si bien es discutida, muchas veces estan relacionados con los
Chordata(ver Schubertet al.,2006). Entre estosfosiles podemosmencionar a Pikaia (Shuet al.,
1996; Janvier,2005, lo ha postulado como un cordado basal),Haikouella (Mallatt y Chen,2003),
Haikouichthys ,Myllokunmingia (Shu et al., 1999; quizds méasrelacionadoscon Craniata), Zhorg-
jianichthys (Shu, 2003), Haikouella (Chen et al., 1995; 1999), Yunnanozoon(Chen et al., 1999;
aunque Shuet al., 2003, lo relaciona con Vetulicolia; Shuet al., 1996, con hemicordados; Stach,
2004, con Cnidaria; y Shuet al.,2004, lo postulan como el grupo hermano de todo Chordata),y
Metaspriggina(Morris y Caron,2014; relacionadosa Craniatabasales).Comose puede apreciar,
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la posicién filogenética de estosintrigantes fésiles es muy discutida y es un tema de candente

actualidad.
A

Tejido conectivo
Colageno

Células de Vacuolas

la notocorda

B C D
Figura4: Notocorda.a) Cortetransversalde la notocordade un renacuajo,que muestralas células
vacuoladasque le dan turgencia.Propiedadedfisicasde la notocorda: b) esincompresible,pero ¢)
esflexible lateralmente. Consecuenciale la contraccionde un musculosin notocorda o con ella
(d): sinla notocorda, la contracciénde un musculolateral retrae el cuerpo;la notocordaimpide el
colapsodel cuerpoy la contraccidnalternada de los musculoslaterales flexiona el cuerpo para
nadar.

Lasrelacionesentre los llamadosO D O1 AT Qdkubd\garéfifético conformado por Tunica-
tay Cephalochordata)y Craniatason objeto de controversia (Schubertet al.,2006). Los procor-
dados,si bien presentanlas caracteristicasfundamentalesdel grupo (notocorda, cordén nervio-
sodorsal y sistemaatrial [que incluye las hendiduras branquiales]), tienen numerosasespecial-
zacionesque obscurecensusrelaciones.Los estudios principalmente molecularessugieren que
Tunicata es el grupo hermano de Craniata (Philippe et al., 2005; Ruppert, 2005; Delsucet al.,
2006; Vienney Pontarotti, 2006; Putnam et al., 2008) que se denomina Olfactores (Holland et
al.,2008) (Figura5y Figura6).

CHORDATA Cephalochordata
OLFACTORES i
Craniata

Figurab: Filogeniade los principalesgruposde Chordata.

ORIGEN FILOGENIRECHORDATA

Chordata se encuentra ubicado dentro del gran grupo Deuterostomia. La composicion de
Deuterostomia se ha ido restringi endo cadavez mas (tradicionalmente seincluia en este grupo
también a los Phyla Chaetognatha,Brachiopoda, Bryozoa y Phoronidia), hasta quedar actuad-
mente reducido a los Phyla Chordata,Hemichordata, Echinodermata(Halanychy Passamaneck,
2001) y Vetulicolia (Shuet al.,2001) y Xenoturbellida (Bourlat et al.,2006; Persekeet al.,2007;
Philippe et al.,2011). Anteriormente, sellegd a proponer origenesde Chordataa partir de pogo-
noforos (lvanov, 1963), nemertinos (Willmer, 1974), moluscos (Lgvtrup, 1977), anélidos y
aracnidos (Gaskell,1908; Patten,1912).

Deuterostomia es un grupo monofilético (Nielsen, 2017). Deuterostomia se caracteriza por-
que tiene larva dipleurula de vida libre y con la bocaventral rodeadapor cilios para la locomo-
cion y alimentacién; con enterocelia; cuerpo dividido en tres partes, protosoma, mesosomay
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metasoma,cadauno con un par de cavidadescelémicas;faringe con hendiduras branquiales sin
esqueleto;apariciéon de los genesHox 677 (Hueber et al.,2013); con ciego hepatico en el intes-
tino anterior; vasossanguineosprincipales dorsal (circulacién anterior) y ventral (circulacion
posterior), etc. (Ruppert, 2005). El nombre (segundaboca) indica que el ano se forma a partir
del blastoporo y la bocade una abertura secundaria,pero no esun caracter exclusivo por que la
deuterostomia también esté presente en los Spiralia, Ecdysozoay Chaetognatha.Tampoco es
exclusivala segmentacionradial e indeterminada.

Vetulicolia (Shuetal.,2001) esel grupo basalde Deuterostomia (Shu,2005) (Figura7); son
sacciformes,con una aparienciageneralde unatadpolelarva, y presentan hendiduras branquia-
les.Sinembargo,Vetulicolia no presentan evidenciasde tener notocorda (lo que también ocurre
en la mayoria de los Tunicataadultos, por lo que podrian estar relacionadosa este grupo; Laca-
lli, 2002; GarciaBellido et al.,2014). Un grupo de fésiles, Yunnanozoatienen branquias externas
y parecenestar relacionadoscon Vetulicolia (Shuet al.,2003).

Cephalochordata
Chordata

Tunicata

Olfactores

Craniata Mixini

Petromizonoformes
Vertebrata ©

Gnathostomata Chondricthyes

Actinopterygii
Osteichthyes fS\Q

Actinistia

Sarcopterygii

Dipneusti
Rhipidistia DL
Gymnophiona
Tetrapoda

r |
Amphibia Ul (L)
Anura

. Lepidosauria
Amniota

Reptilia \
Crocodylia
Archosauria
Aves
Mammalia

Figura6: Filogeniade los grandesgruposde Chordata.

Testudines

Durante mucho tiempo Hemichordata fue consideradocomo el grupo hermano de los Char-
data por la presenciade hendiduras branquialesy de un surco ciliado en la faringe, posiblemen-
te homélogoal endostilo. Sinembargo,los estudios moleculares(Cameronet al.,2000; Furlongy
Holland, 2002; Peterson,2004) y morfolégicos (Nakano et al.,2003; Cameaon, 2005; Mallatt y
Winchell, 2007) indican que Hemichordata estan mas relacionadosa Echinodermataformando
un grupo un grupo denominado Ambulacraria (caracterizado por la presenciade larva torna-
ria) (Putnam et al., 2008) (Figura 7). El enigmético grupo Xenoturbellida posiblemente esté
relacionadoa Ambulacria (Bourlat et al.,2003).

Por lo tanto, la presenciade hendiduras branquiales en Vetulicolia, Ambulacria y Chordata
implica que el ancestro de Deuterostomia ya tendria hendiduras branquiales que se perdieron
en Echinodermata(Zengy Swalla,2005; Lowe et al.,2015); apoyandoestateoria, hay evidencia
de que un grupo fésil de equinodermos primitivos, Stylophora (también conocidoscomo O #-A
sar que en equinodermos actuales esta caracteristica se ha perdido. Seha propuesto que las
modificacionesen la faringe, incluyendo las hendiduras faringeasy la produccion de mucuspara
la alimentacion, representan las caracteristicasmorfolégicas claves que define a los Deuteros-
tomia (Lowe et al.,2015).

El tubo nervioso dorsal de Chordata es homélogo al cordén nervioso ventral del resto de
Deuterostomata (Nielsen, 2017). La estomocorda de Hemichordata no es homdloga a la noto-
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corda de Chordata,basddoseen que sélo sela encuentraen la proboscis,no asociadacon el tubo
neural dorsal, y en la expresion génica (Tagawa et al., 2001; Ruppert, 2005). El endostilo de
Chordataeshomologo al surco epibranquial ciliado de Hemichordata,y posiblemente a todo el
revestimiento ciliado de la faringe (Ruppert, 2005).

DEUTEROSTOMIA
Vetulicolia t

e e e e e e Xenoturbellida
4 AMBULACRIA

4 ) Hemichordata
Crinoidea

ECHINODERMATA
Ophiuroidea
Asteroidea
Echinoidea
Holothuroidea

CHORDATA Cephalochordata

Tunicata

Craniata

Figura7: Filogeniade Deuterostomia(basadaen Shu,2005;Davidy Mooi, 2014).
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Cephalochordata

DIAGNOSIS

1 Lanotocorda se extiende por todo el cuerpo, inclusive por delante del tubo neural.
La notocorda esta formada por apilamientos de células musculares estriadas muy
vacuolizadas(Ruppert, 2005).

1 Dorsalmenteala notocorda sehalla un tubo nervioso que finaliza en un abultamien-
to o vesiculacerebral (no completamente homdéloga a la de Craniata; Albuixech-
Crespoet al.,2017).

1 Tienen desarrollo larval peculiar que origina un adulto asimétrico; la bocase abre
sobre el lado izquierdo, mientras que las primeras hendiduras branquiales sobre el
derecho.

1 Lametameriaseproduce en los miétomos, el celomay las génadas.Tienen hasta 30
paresde gonadas(caracter Unico entre los cordados).

1 Tienen 6rganos excretores metaméricos con cirtopodocitos (que son células mono-
flageladassimilares a los solenocitos de anélidos, pero también con similitudes con
los podocitos de los rifiones glomerulares de Craniata) (Stachy Eisler, 1998).

1 Lacavidad perifaringea (atrio) no homélogaa la de Tunicados (se forma por creci-
miento lateral delas metapleuras,que seunen ventralmente rodeando la faringe).

1 Poseendérganos sensorialesincluidos en el sistema nervioso, como ocelos fotorre-
ceptorespigmentadosen el limen del tubo neural.

1 Lacirculacion se produce por medio de vasoscontractiles (no hay corazén); no tie-
nen globulosrojos.

1 Laepidermistiene unasolacapade células

1 Lascélulasmuscularesde los mibmeros tienen procesosmuscularesque llegan has-
ta el tubo nervioso (que fueron confundidos con las ramas ventrales de los nervios
espinalesde Craniata;Wicht y Lacalli,2005). Los mioseptosen forma de V.

1 Elaparato bucal es Unico y peculiar (con 6rgano rotatorio, vestibulo, cirros bucales,
etc.;Figura9).

Dadala posicién clave de Cephalochordataen la filogenia de los cordadosy pesea ser un
grupo relativamente pequefio,sele ha prestado muchaatencién (ver Ganset al.,1996), tanto en
su embriologia (Holland y Holland, 2001; Sanamyan,2004) como en el aspectogenético (tanto
en la secuenciacionde su ADN como en la expresion de genesreguladores; ver revision de Sh-
genomade Branchiostomafloridae fue secuenciadocompletamente(Putnam et al.,2008).

Losfosiles son muy escasosa causade la ausenciade partes duras. Algunosautores conside-
raron a Pikaia del Cambricomedio de Columbia Britanica y Cathaymyrusdel Cambricoinferior
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de China,como correspondientes a los cefalocordadosmas primitivos conocidos (Chenet al.,
1995; Shuet al.,1999) (Figura8).

CEPHALOCHORDATA
CHORDATA ) Pikaia t

AMPHIOXIFORMES Cathaymyrus t
Palaeobranchostoma t
BRANCHIOSTOMIDAE Asymmetron
Epigonichthys
Branchiostoma

OLFACTORES Tunicata

Craniata

Figura8: Filogeniade Cephalochordata.

¢COMO COME EL ANFIOX®

Los cefalocordados viven enterrados re la arena de las zonas costeras
solo asoman el extremo anterior para filtrar microplancton.Los cirros que
rodean el capuchén oral evitan que mren a la faringe granos de arena y
organismos grandes que pueden obstruir el sistema, lo mismo que el ve
que estd detrds del 6rgano rotatorio; sin embargo, si una particula mayd
DAT AGOA AT 1T A EAOET cAh Al AT EI Al (
cilios del 6rgano rotatorio y de la faringe son los que producen la corrients
de agua que entra a laafinge.

La faringe esta perforada por numerosas hendiduras (mas de 200), y es
recubierta por una pelicula de mucus producido por el endostilo; las
particulas alimenticias se adhieren a este mucus, mientras que el agua s:
por las hendiduras faringeas hcia el atrio y finalmente, por el atrioporo, al
exterior. los cilios laterales de las hendiduras fangeas son los que producen
el movimiento del agua, mientras que los frontales producen el movimient(
del mucus.El mucus impregnado con las particulas alienticias es movido
por el epitelio ciliado dorsalmente hacia el surco epibranquial, y alli et
dirigido posteriormente hasta entrar en el tubo digestivo donde se producira
la digestion.

La digestion se produce tanto intracelularmente (por fagocitosis de
particulas por parte del epitelio digestivo) como extracelularmente por la
secrecion de enzimas en el tubo digestivo (Barrington, 193Biuw y Hulting,
1971).

AMPHIOXIFORMES

Los adultos miden entre 1 y 8 cm de largo y tienen coloracion que varia de blancuzcaa cre-
ma-amarillento con matices de rosa; son comprimidos y afilados en sus dos extremos (con for-
ma lanceolada).Tienen una larga aleta dorsal, ensanchadaen la region posterior para formar la
aleta caudal. La boca esta rodeada de cirros moviles. A cadalado del cuerpo de los cefalocor
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dados se observanlineas en forma de V (este patron es a causade tejido conectivo que separa
segmentosmusculares) (Figura 9). Carecende corazén,aungue existe un ensanchamientoen la
confluencia de las venas de retorno que, por su situacién en el sistema circulatorio, se llama
genegalmente senovenoso (Kardong, 1999). El endostilo produce mucusy tiroxina, lo que indi-
cala homologiacon latiroides de vertebrados (Fangy Weng,2002; Stach,2004). Presentanuna
fosetade Hatscheken el techo de la cavidad bucal,lo que hainducido a algunosautores a pro-
poner que dicha foseta puede tener funcion enddcrina (homologa a la adenohipdfisis de verte-
brados; Kardong, 1998; Gorbmanet al., 1999; Weng et al., 2006). La faringe tiene numerosas
hendiduras branquiales (aproximadamente 200); estandirigidas oblicuamente desdeel dorso a
la parte ventral; entre ellas hay una varilla esquelética(Figura 10). Seabren en la cavidad peri-
branquial (atrio) atravésdel atrioporo.

Daios
i

, Corddn nervioso
Tentaculos velares Notocorda

Intestino

Cirros bucales

Figura9: Esquemade Branchiostomaen vista externay de los érganosinternos (Redibujadode
Weichert,1966).

Aleta dorsal

Tubo Nervioso

Notocorda
Miosepto

Midétomos
Atrio

Endostilo
FiguralO: Secciértransversalde BranchiostomaRedibujadode Kardong,1998).

Durante la metamorfosis, la larva abandonael plancton y se hunde hasta el sustrato, donde
reside como adulto excavador(Kardong, 1998); posiblemente la extension anterior de la noto-
corda estarelacionadacon sumodo de vida cavadora.Detiempo entiempo, emergenpara nadar
libremente. Los sexosson separadosy las hembrasy machosson igualmente abundantesen las
poblaciones(Stach,2004).
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Sonexclusivamentemarinos, de marestropicales y templados de todo el mundo, de aguasli-

torales poco profundas, aunque existen formas neriticas y batiales. Seentierran en el fondo are-
noso,sacandola region anterior para alimentarse filtrando. La faringe esutilizada para la filtr a-
cion del alimento, a diferencia de Craniataque la utiliza para la respiracion (excepto las larvas
de las lampreas). Nadan vigorosamente con movimientos haciaadelantey atras; las larvas son
planctonicasy permanecenen ese estado desde semanasa pocos mesespara luego tornarse
sexualmentemaduros (Stach,2004).
BRANCHIOSTOMATIDAE (=Asymmetronidae; =Epigonichthyida€) metapleuras simétricas
queterminan cercadel atrioporo, sin conexiéncon la aletaventral o metapleurasasimétricas(la
derechase contintia con la aleta ventral y la izquierda termina en el atrioporo). Doble hilera de
gonadasen Branchiostoma (Figura 12), o presentes solamente en el lado derecho en Asymne-
tron y Epigonichthys.

Actualmente se reconocen soélo 3 géneros dentro de este grupo (Poss y Boschung, 1996)
Asymmetron(2 especies),Epigonichthys(7 especies)y Branchiostoma(25 especies).Tipicamen-
te, Epigonichthyshabita en ambientes més abiertos o pelagicosque Branchiostoma Lasrelacio-
nesevolutivas entre las especiesde cefalocordadosson poco claras,pero sepiensaque el género
Epigonichthysesméasderivado que Branchiostoma(Stach,2004).

Branchiostomabelcheriy B. lanceolatum son utilizados para consumohumano en el sur de
China.Sin embargo,la mayor importancia de los cefalocordadospara los sereshumanoses de
tipo cultural ya que ocupanun lugar preponderante en la evolucion (Stach,2004). Branchiosb-
ma platae (anfioxo argentino) ha sido citada para la desembocaduradel Rio de la Platay sur de
Brasil; mientras que otras dos speciesde Branchiostomahan sido encontradasen paiseslimitr o-
fes,B.elongatumen Chiley B.marambaiensisen Brasil.



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicién(2018) 31

Olfactores

DIAGNQOSIS

La mayoria de los estudios gendmicos soportan la monofilia de Olfactores (Delsuc et al.,
2006; Kocotet al., 2019, pero también estasoportadapor los siguientescaracteres(tomados de
Ruppert, 2005):

f
1

=

= —a —a -

Pérdidadel rifion pre-oral (nefridio de Hatscheky de enteropneustos).
Concélulasectodérmicasmigratorias (Jefferyet al.,2004; Jeffery,2007; Abitua et al.,
2012) (precursorasde la crestaneural de Craniata).

Mesénquima mesodérmico forma nuevas estructuras: hemichordados, echinoder-
mos,y cephalochordadosdesarrollan las novedadesanatomicaspor plegamientode
las ldminas epiteliales (evaginacionese invaginaciones); Olfactores (Tunicados y
Craniata) las desarrollan principalmente del mesénquima,ademasdel plegamiento
epitelial.

Notocorda sediferencia masalla del estadiode pila de monedas(tiene unavaina en-
volvente).

Sangrecon célulascirculantes (por ejemplo, glébulosrojos).

Conhipdfisis formada por ectodermo+ endodermo.

Sistemanervioso central con células coronet (células cilindricas con una corona de
terminaciones apicalessensitivas) en el saccusvasculosus(6rgano sacciforme,muy
vascularizado,ubicado posteriormente a la hipéfisis; de funcién desconocida,aun-
que posiblementerelacionadacon la regulacién del fotoperiodo).

Musculosestriados formando un sincicio funcional.

Conneuromastos.

Concelulasepiteliales multiciliadas en faringe.

Expresion del Pax1/9 (Tunicata) o Pax1 Pax9 (Vertebrata) en el desarrollo de la
faringe y la musculatura (somitos).

Seencontraron algunasestructuras embrionarias en Tunicata que podrian corresponder a
precursores de algunasplacodasectodérmicasde Craniata(en funcién de su ubicacion,aspectos
celularesy expresiénde genes),y que no seencuentranen Cephalochordata(Grahamy Shimeld,

2013).
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Tunicata

DIAGNOSIS

1 Cuerposin metameria(perdida secundariamente).

1 Con capacidad de sintetizar celulosaynicina, que es similar quimicamentea la ce-
lulosa de las plantas) (Stolfiy Brown, 2015).

1 Conunatdnica envolvente (de tunicina), que contiene algunascélulas sanguineasy
detejido conectivo;tinica ausenteen Appendicularia (Kott, 2005).

1 Notocorday tubo neural solamenteen la cola. Ausenciade parte media del cerebro,

tal vez como resultado de la drastica metamorfosis del SistemaNervioso Central

(Canestroet al.,2005).

Celomareducido; solo seencuentraun espaciopericardico.

Reversidéndel sentido de circulacién sanguineajperiédicamente el corazéncambiael

sentido de las ondascontractiles, cambiandola direccion del flujo sanguineo.

Consifonesinhalante y exhalante.

Cestilla(saco) branquial muy desarrollada.

Endostilo contres grupos de célulassecretoras.

Alta concentracion de vanadio en el cuerpo (mas de 100 millones de vecesla con-

centracién del aguade mar) en vanadocitosde la sangre(posiblemente Gtil enla po-

limerizacién de la tunicina) (Contreras-Cadenaet al.,2014).

1 Gangliocerebral formado a partir del ducto neurohipofisiario (remanente del tubo
neural, que en el adulto comunicala glandulaneural con el techo de la boca) (Manni
etal.,2001).

1 Sonhermafroditas; el resto de los cordados son dioicos, asi como los grupos exter-
noscomo Enteropneusta.

1 LosgenesHox de los tunicados son peculiares por que no estan ordenadosen clus-
ters, sino desordenadosy hasta atomizadosen el genoma,rompiendo la regla de la
linearidad de los genesHox (lkuta y Saiga2005; David y Mooi, 2014).

1 Lasegmentaciénes determinada (en la que cadablastomero forma una parte del
animal), caracter Unico entre los Deuterostomata (Holland, 2016).

Ascidaceay Thaliaceapresentan una profunda metamorfosis que reorganiza al adulto, de
modo que ésteno tiene notocorda, tubo neural, cola, ni celoma(excepto la cavidad pericardica).
Lacavidad perifaringea es,presumiblemente,no homélogaala de Cephalahordata.

El genomade la ascidia Phlebobranchia Cionaintestinalis ha sido uno de los primeros se-
cuenciados pero también se a secuenciadoel de la apendicularia Oikopleuradioica (Dehal et al.,
2002) y de la ascidia Stolidobranchidotryllus schlosser{Voskoboynik et al., 2013) El genque
produce la tunicina (celulésica), como no apareceen ningln grupo cercano,parece haber sido

= —a

= —a —a A
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transferido horizontalmente de bacteriasu hongos.Cionaintestinalis tiene un nimero de genes
significativamente menor que el nUmero de genesde los Vertebrados(Holland, 2016) y similar a
invertebrados de phyla pocorelacionados.Estosdatos indican que la evolucion de los vertebra-
dos fue acompafiadade un incremento de la capacidadde codificacion proteinica del genoma
(Simmenet al.,1998). El genomade los tunicados estaevolucionando (cambiando) a una velod-

dad mucho mayor que la del resto de Chordata(Holland, 2016).

Appendicularia
TUNICATA Stolidobranchia
Phlebobranchia
Aplousobranchia

Thaliacea

Figurall: Filogenia de los grandes grupos de Tunicata (basadiasotet al., 2019.

TUNICATA
x Appendicularia
Clavelinidae
\i Octacnemidae
Corellidae

Perophoridae

Ascidiidae
Cionidae
THALIACEA Doliolida
Pyrosomatida
Salpida
STOLIDOBRANCHIA Molgulidae
Pyuridae
Styelidae

Figural2: Filogeniade Tunicata(adaptadaen basea Tsagkogeorgat al., 2009).No6teseque Asa-
diaceano esmonofilético respectoa Thaliacea.

Algunos autores consideran que Tunicata presenta tantas diferencias respecto del resto de
Chordata, relacionadascon el plan estructural del cuerpo, la biologia, la reproduccion y otros
caracteresmoleculares,que inclusive merecerian clasificarsedentro del Phylum Tunicata,inde-
pendientementede los O O A O A A#AEAI O3 A@walka ét al., 2000; Cameronet al., 2005; Cane-
ron, 2005; Zengy Swalla,2005). Inclusive algunosconsideran que deberian considerarsephyla
independientes(Satohet al.,2014).

En el analisis de los tunicadosno esclara la polaridad del caracter metamorfosis, esdecir, si
la condicion primitiva esla ausenciade la metamorfosis (como en Appendicularia) o, precisa-
mente, la presencia(Lacalli, 2005). De acuerdo con esto, las relacionesdentro del grupo y con
Cephalochodata y Craniata se modifican notablemente. Dentro de Tunicata, algunos autores
considerana Ascidiaceacomo el mas primitivo (con fosiles que se remontan al Cambrico;Shuet
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al.,2001) y a Larvaceael masderivado, mientras que otros, por el contrario, considerana Larva-

ceacomo grupo basaly a Ascidiaceael masderivado (Lacalli, 1998, 1999; Wada,1998; Swallaet

al.,2000; Kocot et al., 2018Figura 12). Seha sugerido que Thaliaceaesderivados de Ascidiacea
(Schaadt,2004; Tsagkogeorgeet al.,2009; Holland, 2016; Kocot et al., 2018, por lo que los A-

cidiacea seria parafilético si no loincluye (Figurally Figura12).

Lostunicados son muy importantes en el ecosistemamarino y tienen masde 3000 especies.
Appendicularia, Thaliaceay las larvas de Ascidiaceason parte importante del zooplanctony por
lo tanto de la cadenatroéfica; los habitaculos desechadosde Appendicularia son importantes
para el ecosistemaabisal. Algunas ascidias son cultivadas y consumidasprincipalmente en Ja-
pon, Coreay Francia.De varias especiesse extrajeron, sobre todo de la tinica, compuestosanti-
cancerigenos,antimalaria, antivirales y antibiéticos, que posiblemente tengan funcién antide-
predadora (Shenkary Swalla,2011).

SISTEMATICA
APPENDICULARIA PSEUDODISTOMIDAE
COPELATA RITTERELLIDAE
FRITILLARIIDAE STOMOZOIDAE
KOWALEVSKIIDAE VITRUMIDAE
OIKOPLEURIDAE PHLEBOBRANCHIA
ASCIDIACEA AGNEZIIDAE
STOLIDOBRANCHIA ASCIDIIDAE
MOLGULIDAE CIONIDAE
PYURIDAE DIAZONIDAE
STYELIDAE CORELLIDAE
APLOUSOBRANCHIA DIMEATIDAE
CLAVELINIDAE HYPOBYTHIIDAE
DIDEMNIDAE OCTACNEMIDAE
EUHERDMANIIDAE PEROPHORIDAE
HOLOZOIDAE PLURELLIDAE
PLACENTELIDAE THALIACEA
POLYCITORIDAE PYROSOMATIDA
POLYCLINIDAE DOLIOLIDA
PROTOPOLYCLINIDAE SALPIDA

APPENDICULARIALARVACEA)

Tunicadosde vida libre; sin metamorfosis, conservanlos caractereslarvales en estado adul-
to; sin cavidad peribranquial y cloaca;hermafroditas con excepcionde Oikopleuradioica. Libe-
ran las gametasdirectamente en el mar (Esnal,1999a). La cola contiene la notocorda, muscula-
tura caudaly corddn nervioso; su insercidén en el cuerpo sufre una torsion de 90° durante el
desarrollo (Figura 13); conuna cubierta cuticular en forma de aleta. El tamafio del cuerpo varia
entre 2 mm (como Oikopleurg, hastamés de 10 cm (Bathochordaeuy, y llegan a formar habi-
taculosde un metro de diametro (Robisonet al.,2005; Katija et al.,2017). Tienen un ndamero fijo
de células epidermicas (eutelia), que dejan de multiplicarse luego de la secrecion del primer
habitaculo (Spadaet al.,2001; Jenner,2004).

Cosmopolitas;muy abundanteshastalos 200 m pero selos encuentrahastalos 2000. Sonlos
mas abundantes del zooplancton, luego de los copépodos (Spinelli et al., 2013; Katija et al.,
2017). Tres géneroscon especiesendémicasdel OcéanoAntartico: Oikopleura,Fritillaria y Peh-
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gopleura (Esnal,1999a). Oikopleuradioica es particularmente abundante cercade la desemtn-
caduradel Riodela Plata(Esnal,1981by Esnal,1999a).

Testiculo Estémago
Faringe
Ovario ——Boca
Endostilo

Intestino
Hendidura
faringea

Figural3: Oikopleuraalbicanssin suhabitaculo.

El habitaculo, segregadaopor la epidermis (epitelio oikoplastico) y que contiene al animal, es-
ta compuesto por proteinas altamente glicosiladas.La complejidad de las capsulasvaria en los
tres grupos. Las de Fritillariidae se consideran mas sofisticadasy avanzadasque las de Oiko-
pleuridae, aunque éstasson mas complejas(Figura 14). Losindividuos de Fritillariidae escapan
del ataguede los predadores con suscapsulasmientras que los de Oikopleuridae son capacesde
dejar atras las suyasen su escape(Flood, 2003). En Oikopleuridae y Kowalevskiidaeel animal se
encuentrarodeado totalmente por la capsula,mientras que en Fritillariidae estaunido ala cép-
sula solo por la boca(Esnal,1981). Lascapsulasde Oikopleuridae producen destellos de biolu-
miniscencia;las célulasde glandulasbucalesson consideradasresponsablesde la liberacién del
material bioluminiscente (Esnal,1999a).

Matriz gelatinosa

Entrada de
agua

Salida de
agua

Figural4: Construcciéndel habitaculo por Oikopleura(Redibujadode Kardong,1998). Laobtura-
cion de los filtros motiva que el individuo abandonesu habitaculo. Construyeun rudimento que,
mediante movimientos vigorosos,se agrandahasta que hay espaciosuficiente para que el animal
entre en él. Luego,el habitaculoesagrandado los filtros sonsecretadosy la alimentacioncomien-

zanuevamente.
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Los habitaculos se reemplazan periédicamente (por ejemplo, cadasemana;Satoet al.,2001;
pero los méas pequefiospueden cambiar en cuestion de horas, produciendo 4 a 16 habitaculos
por dia). Los habitaculos descartadosse hunden en el mar y llevan grandes cantidadesde nu-
trientes alos ambientesabisales(Robisonet al.,2005; Zervoudaki et al.,2014).

Sonmuy pocoslos organismosdel zooplancton,aparte de Appendicularia, que tienen un sis-
tema de filtracion adaptado para la captura del abundante nanoplancton del océano;esto los
colocaen una situacion clave en las tramas troficas del ecosistemamarino (Esnal, 1981). Por
ejemplo, son muy importantes para la alimentacion de las larvas de la anchoa (Engraulis an-
chata) enlas costaspatagonicas(Capitanioet al.,1997; Spinelli et al.,2013).

COPELATA

KOWALEVSKIIDAE? Tronco corto, globoso; cola larga, aplanada(lanceolada); bocagrande y
circular; endostilo, espiraculosy corazén ausentes;eséfagoentrando frontalmente al estémago;
hendiduras branquiales alargadas,elipsoidales; estémago formado por pocas células grandes
(Esnal, 1999a); circulacion sanguineaproducida por los movimientos de la cola. Habitaculo
hemisférico,gelatinoso,sin trampa de alimento.

FRITILLARIIDAE.» Tronco deprimido, cola corta y ancha;bocaredonda, con l6bulos extens-
blesformados por célulastactiles conlargos cilios; espiraculosen la parte anterior de la cavidad
faringea; eséfago entrando frontalmente al estémago; estbmago formado por pocas células
grandes; endostilo y corazén presentes.Con trampa de alimento ubicada en el extremo de la
boca.

OIKOPLEURIDAE? Tronco ovoide compacto, cola estrecha; boca oval, sin l6bulos pero con
labio inferior prominente y semicircular; endostilo recto; espiraculosse abren en la region rec-
tal; con corazon;esofagoingresaen el estbmagodesdearriba o lateralmente; estomagoformado
por muchas células pequefiasy con pocas células glandulares grandes. Habitaculo con una
trampa de alimento subdividida en dos alasque seretnen en un conducto medio que lleva hacia
laboca(Figural14).

ASCIDIACEA

Tunicadossacciformesfijos en estadoadulto. La larva esde vida libre, no se alimenta, y ra-
pidamente se metamorfoseafijandose en el sustrato y perdiendo la region caudal.La mayoria
son hermafroditas. Faringe con numerosashendiduras branquiales; cavidad atrial bien desarro-
llada, sifonesinhalantes (oral o branquial) y exhalante(cloacalo atrial) no opuestos(Figura 15).

Hay mas de 2800 especies(Shenkar y Swalla, 2011). Cosmopolitas,en todos los mares,
abundanteshastalos 30 m de profundidad, alcanzanprofundidades abisales.Algunas especies
son utilizad as principalmente en farmacologiay para alimento en ciertas regiones como Japén
(Sanamyan,2004). Suembriologia esta bien estudiada,dado que son faciles de colectar en las
costas,sedesarrollan libremente y son facilesde manipular.

Hay fuerte evidencia genética que indica que Thaliacea esta anidado dentro de Ascidiacea,
como grupo hermano de Phlebobranchiata (Tsagkogeorga et al., 2009; Govindarajan et al., 2011;
Piette y Lemaire, 2015; Kocot et al., 2018). Por lo tanto, Ascidiacea seria un grygarafilético al
no incluir a Thaliacea (Figura 13). Sin embargo, aqui decidimos mantenerlos como gruposaep
rados debido a que la ecologia y la embriologia de ambos grupos son drasticamente distintas.

En Ascidiacea seonsiderantres grupos de acuerdocon las caracteristicasdel sacobranquial
(Lahille, 1887), divisiébn que esla mas aceptadapor prominentes ascidiélogos(Shenkar et al.,
2017): Aplousobranchia(faringe simple, plana, sin vasoslongitudinales), Phlebobranchia(farin-
ge vascularizadacon numerososvasoslongitudinales) y Stolidobranchia (faringe plegaday con
vasoslongitudinales), lo cual también se apoyaen caracteresmoleculares (Tsagkogeorgaet al.,
2009). Se considera que Stolidobranchia es el grupo mas basal (Kocot et al., 20L8)antigua
division en dos grupos, Pleurogonay Enterogona,no es aceptadaactualmente sin embargo, el
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agrupamiento de Aplousobranchia+ Phlebobrancha + Thaliacea corresponde a la disposicion
de las génadas cercanas al intestino (caracteristica de los antits Enterogona) (Stolfi y Brown,
2015).

Sifén inhalante

Ganglio cerebroide
Tentéculos orales
Gléndula subneural

Tunica

Sifén exhalante
Endostilo

Lamina dorsal

Hendiduras
branquiales

Génadas

Lamina dorsal

Sifén exhalante

Faringe

Figural5: Esquemade un ascidiaceogeneralizado.a) Corte longitudinal (el lado dorsal esta a la
izquierdadel dibujo). b) Cortetransversalesquematicoa nivel del sifén atrial.

El mayor nimero de especiesesta en Aplousobranchia;los grupos Didemnidaey Styelidae
son los mas grandes,con mas de 500 especiescadauna; el 60 % de las especiesson coloniales;
la rigueza de especieses mayor en regionestropicales, donde las especiescoloniales predomi-
nan, mientras que en latitudes altas predominan las solitarias (Shenkary Swalla,2011). Debido
a que las larvas y adultos son transportados junto con el aguade lastre de barcos,muchasasa-
dias invaden nuevos habitats, sobre todo los puertos; en Argentina se han detectado especies
invasoras de Didemnidae, Ascidiidae, Cionidae, Molgulidae y Styelidae (Tatian et al., 2010;
Schwindtet al.,2014; Pereyraet al.,2015).

STOLIDOBRANCHIA

Solitarias o coloniales. Cuerpo no dividido. Pared dehco branquial con vasos y pliegues. El
saco epicardial no persiste en los adultos, aunque hay endocarpos (Styelidae, Pyuridae) o rifion
(Molgulidae) con funciones excretoras (acumulacion de uratos). Las gonadas estan a ambos
lados del cuerpo y su tamafio @l nimero se incrementan tanto que llegan a cubrir gran parte
del cuerpo (a veces las génadas del lado izquierdo se ubican en la curvatura del intestino).

Tres grupos reconocidos: Molgulidae, Pyuridae, Styelidae. Un grupo de Molgulidae (Tatian et
al., 2011), son peculiares por abandonar la alimentacion filtradora para convertirse en depred
dores. Algunos géneros com®olycarpa(Styelidae) y Molgula (Molgulidae) tienen fertilizacion
interna (Kott, 2005). Las especies mas comunes en las costas de Argen{afaoximadamente el
70%) son Polyzoa opuntia(Styelidae) y Paramolgula gregaria(Molgulidae) (Esnal, com. pers-
nal).
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GASTRONOMIATUNICATA

Muchos tunicados son utilizados como alimento en varias partes de
mundo (sobre todo de Pyuridae); se los comen Japon, Corea, Australia
Francia, Italia, Grecia, y Chile.

Los piures (Pyura chilensi} viven en la zona de intermareas de Chile yeP
rd, adheridos a las rocas. La tlnica es dura y tiene el aspecto de las rocas,
las cuales se confunden. Los piures s@redados principalmente por gase-
O8PiI AT O TAOETT O 110 O1I1TAI 0608 %l
tlnica, tiene un fuerte color rojo, producido por la acumulacién de iodo.

Los piures son consumidos tanto crudos como cocidos, y constituye U
plato tipico de la gastronomia regionalTambién se lo exporta a paises com
Suecia o JaporCrudo se lo sirve con cebolla, cilantro y limén. Cocido pued
ser hervido o frito, formando parte de varios platos, como el arroz con piure
picado.

Tienen un saborastringente, posiblemente producto del iodo acumulado]
Algunos objetan la ingesta de tunicados por las altas concentraciones de \
nadio de estos animales; este metal pesado puede ser tdxico en altas cancg
traciones (principalmente para el higado). Sin emdrgo, el consumo ocask
nal de este plato posiblemente no provoque grandes alteraciones.

APLOUSOBRANCHIA

Coloniales Cuerpo dividido en dos o tres regiones (torax, abdomeny postabdomen). Saco
branquial simple, sin vasosni pliegues Tubo digestivo y gdnadaubicadosen el abdomeno en el
postabdomen.Pequefiosovarios asociadoscon fertilizacion interna y viviparidad .

En la mayoria de las especies/a formacion de colonias es por replicacion, con interrupcion
del crecimiento individual de los zooides(por lo que sereduceny simplifican; Kott, 2005).

Docegrupos: Clavelinidae; Didemnidae Euherdmaniidae; Holozoidae; Placentelidae;Polya-
toridae; Polyclinidae; Protopolyclinidae; Pseudodistomidae;Ritterellidae; Stomozoidae;Vitru-
midae. (Kott, 2005). Unade las filogenias mas completasdel grupo, basadaen caracteresmorfo-
I6gicos,esla de Moreno y Rocha(2008; Figura 16), la que incluye tres nuevos grupos: Tylobran-
chionidae,Anadistomidaey Aplidiidae.

PHLEBOBRANCHIATA

Solitarias o coloniales; cuerpo dividido o no dividido. Saco branquial con papilas y vasos. El
saco epicardial no persiste en los adultos a diferencia de Aplousobranchia, aunque hay vesiculas
excretoras que se originan del epicardio embrionario de Ascidiide y Corellidae (Kott, 2005).
Gonada ubicada a un solo lado, préxima al tubo digestivo. Faringe con un sistema de vasos i
ternos y de disposicién longitudinal. Diez gruposAgneziidae; Ascidiidae; Cionidae; Diazonidae;
Corellidae; Dimeatidae; Hypobythiidae Octacnemidae; Perophoridae; PlurellidaePosiblemente
Thaliacea esté relacionado a este grupo. Varias especies abisales de Octacnemidae no san filtr
dores sino depredadores (Okuyama et al., 2002).

THALIACEA

Tunicadosde vida libre, pelagicos(generalmerte planctonicos, pero capacesde realizar al-
gunosmovimientos), solitarios o coloniales.Sifonesubicadosen extremos opuestos(Figura 17).
Hendidurasfaringeasno demasiadonumerosas.Tanto el adulto comolas larvas son transparen-
tes; no hay etapalarval en Pyrosomidani en Salpida.Conalternancia de generaciones(metagé-
nesis): oozooide solitario asexuadoque produce un estolon que por gemaciénorigina blasto-
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zooidessexuadosy hermafroditas (Piette y Lemaire,2015). Seconsideraque Pyrosomatdaesel
grupo masbasal,mientras que Salpidael masderivado.

El nombre Thaliaceaproviene del griego y significa florecimiento; se refieres a que, aunque
son relativamente escasosen los océanos,cuando hay una sobreabundanciade fitoplancton las
poblacionespueden aumentar extraordinariamente graciasa su reproduccion asexual,aprove-
chandorapidamente el aumento de alimento. Lashecesde Thaliacea,asi como sustunicas, junto
alos habitaculosde Appendicularia, forman unaO1 E An@rikaque lleva grandescantidadesde
alimento alasregionesabisales.

QLOUSDBRANCHA
Tylobranchionidae
Perophoridae
\ Stomozoidae
\ Clavelinidae
\ Polycitoridae
\\ Anadistomidae

Euherdmaniidae
Pseudodistomidae
Placentelidae
Ritterellidae
Protopolyclinidae
Polyclinidae
Aplidiidae
Holozoidae

Didemnidae

Figural6: Filogeniade Aplousobranchigbasadaen Moreno y Rocha,2008).

PYROSOMATIDA

Forman coloniastubulares de vida libre, con camaraatrial comuin (desdetres centimetros a
mas de 20 m de largo); con fosforescenciacaracteristica,carecende etapalarval. Cosmopolitas,
principalmente en aguastempladas;abundantesa 200 m de profundidad, pero llegan alos 2000
(Lebrato y Jones,2009). Conbandasmuscularesen los sifones; cavidad atrial y faringeaen un
mismo plano; numerosashendiduras faringeas;endostilo bien desarrollado; gbnadasmasculina
y femeninapor detras del tubo digestivo y alineadas.Tienen ciclo reproductivo con alternaciade
generaciones,sexual y asexual.Oozooides(individuos asexuales)rudimentarios que generd-
mente permanecendentro de la colonia progenitora hastaformar una incipiente colonia, y los
blastozooides(individuos sexualeshermafroditas) distribuidos alo largo de la pared de la colo-
nia progenitora. Hay tres génerospresentesen el Atlantico Sur: PyrosomaPyrostremmay Pyro-
somella(Esnal,1999b).

DOLIOLIDA

Conbandasmuscularescirculares completasalrededor del cuerpo (nueve bandasen 00zooi-
des; ocho bandas en forozooides y gonozooides;Esnaly Daponte, 1999a); cavidad faringeay
atrial en un mismo plano; hendiduras faringeasreducidas a dos hileras de cuatro hendiduras
cadaunay dispuestasen bandacon forma de 'S'; endostilo reducido; gbnadasmasculinay feme-
nina por debajodel intestino y apareadas.

Ciclode vida muy complejo; tienen unalarva de vida libre que se metamorfoseaen un 0ozoi-
de. Los oozooidesforman un estolon ventral donde proliferan los blastozooides;blastozooides
diferenciados en gastrozooides,forozooides y gonozooides.La primera generacion de blasto-
zooidesson los gastrozoides(o trofozooides), que sedisponen en hileras y proveen la alimenta-
cion de la colonia graciasa un aparato filtrador muy grande; no estaclaro cémo transfieren el
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alimento al resto de la colonia. Luego apareceuna segundahilera de blastozooides de segunda
generacion,los forozooides, que son los que sostienen a los de tercera generacién o gonozod-

des.Los gonozooidesmas viejos producen ovocitos que son fertilizados por el espermade los

mas jovenes; la fertilizacion se produce dentro de la cavidad del cuerpo y luego son liberados
paraeclosionarcomounalarva que recomienzael ciclo.

Cosmopolitas,generalmente en aguastempladas,llegan a los 3300 m de profundidad. Sola-
mente una especiede aguasantarticas Doliolina intermedia (Esnal y Daponte,1999a). Doliolina
muelleri es probablemente la especiemas abundante de Doliolida y se encuentra en aguastem-
pladasy frias de Américadel SurhastaTierra del Fuego(Esnaly Daponte,1999b).

mo ov g o mc mcl scl

SO V ovo g mc ova ¢l scl

ap e f b C t Id
Figural7: Anatomiade una salpa.A) Oozooide;B) Blastozooide(Modificado de Ihle, 1935). ap:
arcospericoronales;b: branquia; c: corazén;cl: cloaca;e: endostilo; ef: eséfago;es: estolon; est:
estémago;f: faringe;g: ganglio;i: intestino; mc: masculosdel cuempo; mcl: misculoscloacalesmo:
musculosorales;o: 0jo; ov: 6rganovibratil; ova: ovario; scl:sifon cloacal;so: sifon oral; t: testiculo;
v: velo.

SALPIDA

Blastozooidescoloniales,00zooidessolitarios. Cosmopolitasy en todas las profundidades de
la capa eufética. Transparentesy asimétricos; cavidad faringeay atrial en diferentes planos;
bandasmuscularesgeneralmenteincompletas en la region ventral o dorsal o formando bandas
completas;la contraccion de estosmusculossonlos que fuerzan el pasodel aguapor lafaringe y
la propulsion en la natacion; con musculatura especial branquial y oral presentes; sélo dos
enormes hendiduras faringeas,endostilo bien desarrollado; hermafroditas protéginos (los ga-
metos femeninos maduran en primer lugar y luego los masculinos), génada masculina en la
curvatura del intestino y ovario masproximo al sifén exhalante.

Sonviviparos: el embrién seimplanta en la cavidad uterina (la parte distal del oviducto) por
medio de una estructura tipo OB 1 A A doh GAulasnutritivas especializadasdenominadas
calymnocytos;el embrién sedesarrolla directamente sin una etapalarval. Conérganosluminis-
centespor bacterias fosforescentes.Sealimentan de nanoplancton (radiolarios, foraminiferos,
flagelados,etc.), y constituyen una parte importante del zooplancton marino. Son generalistas
en cuanto a su alimentacion y capacesde filtrar un amplio rango de particulas. Soncomidos por
medusas sifonoéforos, heterdpodos,anfipodos, pecesy albatros.

Oncegénerosdistribuidos en el Atlantico, 8 de ellos alcanzanlatitudes superiores a 30° S
(Brooksia; Cyclosalpalasis lhlea; Pegea Ritteriella; Thaliay Salpg (Esnaly Daponte,1999b) y
una especiede distribuciéon antértica, Ihlearacovitzai (Esnaly Daponte,1999b).
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RESUMEN

I LosChordatacomprenden masde 65000 especiesy se caracterizanpor
tener inversion del eje dorsoventral del cuerpo, notocorda, tubo nervio-
sodorsal, colamuscular,larvadetipo OOAT AAOAET 6 8

I Los Chordatason Deuterostomiay su grupo hermano son los Ambula-
cria (Hemichordata + Echinodermata).

I Cephalochordataes el grupo mas basal,y tiene notocorda por delante
del tubo neural y asimetria en el adulto; hay solo 34 especiesy selas en-
cuentraentodaslas costas,enterradasenla arena.

9 Larelacion de los Tunicata y los Craniata (Olfactores) esta sustentada
principalmente por estudios genémicosy también tiene células ecto-
dérmicas migratorias (entre otros caracteres).Lateoria alternativa, que
relaciona a los Cephalochordatay Craniata (Euchordata), esta mas sus-
tentada por caracteresmorfol6gicos, pero no por los moleculares.

1 Los Tunicata comprenden dos grupos de vida libre (Appendicularia y
Thaliacea)y uno sedentario (Ascidiacea).Los Appendicularia tienen ha-
bitaculos para la captura de alimento extracorporea. Los Thaliaceatie-
nen ciclos de vida complejos. Los Ascidiaceasufren una profunda me-
tamorfosis que altera notoriamente el esquemacorporal.

I Los Tunicata de vida libre son componentesimportantes del zooplanc-
ton y susdesechosaportan energiaal ecosistemabatial; los sedentarios
sonimportantes enlos ecosistemashentonicos.

SISTEMATICA
Deuterostomia
Chordata
Cephalochordata
Branchiostomidae
Olfactores
Tunicata
Appendicularia
Ascidiacea
Aplousobranchia
Phlebobranchia
Stolidobranchia
Thaliacea
Pysosomatida
Doliodida
Salpida
Craniata

Literaturarecomendada

Gans, C; Kemp, N.; Poss, S. (Eds.) 1996. The lancelets (Cephalochordata): a new look at some oldspeakfournal of
Zoology, 42 (supplement): £446.

Linksde interés

AscidiaceaWorld Databasez Basede datos sobre la sisteméaticade Ascidiacea.
The Dutch ascidiansHome Pagez Ascideasde todo el mundo, con muchasfotos.



http://www.marinespecies.org/ascidiacea
http://www.ascidians.com/

Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicién(2018) 43
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circundantesa la peninsula
antartica
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Facultadde CienciasExactasy Naturales,Universidad de BuenosAires.
Instituto de Biodiversidad y BiologiaExperimental y Aplicada.UBA-CONICET

Desdemediadosde la décadadel 80, se hamencionadofrecuentementela apariciondeO A d 1 O
deO A1 R adguascircundantesala PeninsulaAntartica, durante los cualesestostunicados
dominan las comunidadesplancténicas.Estefendmenoimplica a menudo la exclusion de otros
competidores, principalmente el crustaceo Euphausia superbga conocido cominmente como
O E O(EjlLbeb et al., 1997; Daponte et al., 2001; Pakhomovet al., 2002; Atkinson et al., 2004;
Leeet al., 2010; Loeby Santora,2011; Alcaraz et al.,2014). Estasgrandes concentracionesde
salpas estan compuestasprincipalmente por cadenasde individuos sexuados(blastozooideso
formas agregadas)de SalpathompsoniFoxton,la especiede salpido mascomun en las altas lati-
tudes del OcéancAustral (Esnaly Daponte,1999b).

En Salpidae,el individuo solitario (0ozooide) produce un estolén que por estrobilacion ori-
gina cadenasde individuos agregados(blastozooides) (Figura 18). Estascadenasse desprenden
y se convierten en individuos que nadan libremente e integran grupos pseudocoloniales.Cada
blastozooide en la cadenaesun individuo hermafrodita protogino. En su ovario madura un solo
oocito que es fertilizado in situ por el espermaliberado en el aguacircundante por los blasto-
zooidesmasviejos que tienen testiculos maduros. Lafertilizacion ocurre pocodespuésde que el
individuo solitario libera la cadenade blastozooides.El huevo fertilizado sedesarrolla dandoun
embrién, futuro oozooide,unido por una especiede placentaala pared del cuerpo, en la region
del atrio del individuo paterno. Cuandolos jévenes zooides solitarios se desprendende la pla-
centa,salenal exterior através de la abertura atrial del blastozooide.

Laabundanciade salpasen aguasantarticas, a diferencia de lo que ocurre con el krill, parece
estar correlacionadanegativamentecon la existenciade una extensacobertura de hielo marino.
El krill tiene un tiempo generacional que superalos cinco afios, mientras que Salpathompsoni
vive aproximadamenteun afio,de modo que susfluctuacionesen abundanciareflejan la variabi-
lidad anual de las condiciones ambientales que promueven grandes crecimientos de la pobla-
cion. Loebet al. (1997) postularon que los inviernos muy frios, caracterizadospor una cobertura
de hielo marino muy extensa,inhiben la aparicion primaveral de grandes concentracionesde
salpasy favorecenel desoveestacionaltemprano del krill. Talesfactores ambientalesaseguran
una buenasupervivencia de las larvas del krill y el subsiguientereclutamiento enla poblacional
afio de edad.Un segundoinvierno con abundante hielo marino amplifica este efectoy promueve
un continuo desovetemprano del krill y asegurala supervivenciade las larvas producidas en la
primavera y verano precedentes.

Por el contrario, inviernos con un pobre desarrollo de hielo marino, permiten un rapido cre-
cimiento de las poblacionesde salpasal comienzode la primavera y ocasionanun bajo recluta-
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miento del krill. Seha sugerido que una fuerte competenciapor el alimento entre salpasy krill
durante el Glorecimiento 6 primaveral puede privar al krill de alimento suficiente para sus re-
guerimientos energéticos,llevandolo aun escasoéxito reproductivo.

Figura18: Ciclode vida de Salpathompsoni Foxton. A: Oozooide (forma solitaria), vista dorsal
(tamafio aproximadodel individuo 80 mm). B: Fragmentode una cadenade blastozooidesrecién
liberada (tamafio aproximadode cadaindividuo 4-5 mm). C: Blastozooide(forma agregada) vista
dorsal (tamafio aproximadodel individuo 40 mm). D: Oozooidereciénliberado, conservarestosde
tejidos embrionarios (tamafio aproximado 6 mm). bm: banda muscular, br: branquia, em: em-
brion, en: endostilo, es: estolon, n: nucleo.

El éxito de S.thompsonien sucompetenciaconel krill sedebe,en parte, a su particular biolo-
gia alimentaria. Dentro de Thaliacea,las salpasson los organismos que muestran la modifica-
cion mas extrema del patron morfoldgico de los tunicados bentdnicos, las ascidias(Figura 18A,
C).Lafaringe filtradora sereduce a una simple barra ubicadadorsalmente,llamadabarra bran-
quial o branquia, y aun endostilo ventral, lo que determina la reduccion de las hendiduras farin-
geasa solo dos amplios espacioslaterales. Sumadoa esto, no usan cilias para movilizar el agua,
sino que éstaesbombeadaa través de la cavidad faringeay atrial por la accionde bandasmus-
cularesque circundan la pared del cuerpoy que al contraerse provocan que grandesvoliumenes
de aguapasenpor el filtro faringeoy salganpor la abertura atrial con velocidad suficiente para
producir la locomocion por un efecto de retropropulsién. De este modo, la alimentacién y la
natacién son dos procesosnecesariamenteasociados.Las particulas de alimento son atrapadas
por el mucus secretadopor el endostilo, que forma una red con aspectode una bolsa, que llena
completamentea la cavidad faringea.Lared tiene su bocaunida anteriormente a los arcos peri-
coronalesy confluye posteriormente en el eséfago,donde es ingerida junto con las particulas
atrapadas en ella, siendo renovada por la secrecidn continua de mucus por el endostilo. Una
concentracibnmuy alta de particulas en el aguapuede provocar el taponamiento de la red farin-
geay llevar a la formacion de un bolo en el es6fagoque bloqueala ingestion (Harbison et al.,
1986). De hecho,hemosregistrado una mortandad masivade individuos de S thompsoni cuyos
cuerposaparecieronarrojados por el mar sobre la playa, en las proximidades de la baseantarti-
ca argentina Carlini (ex Jubany). Este evento ocurrié dos dias despuésde haberse producido
fuertes vientos que probablemente resuspendieron sedimentos del fondo y provocaron una
acumulacioninusual de material particulado enla columnade agua(Pakhomovet al.,2003).
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Las salpasfiltran de manerano selectivay con un ritmo muy alto y, en general, constante.
Soncapacesde retener particulas de un amplio rango de tamafios,lo que ocasionaun alto im-
pacto de predacién sobre las poblacionesdel fitoplancton. Lasparticulas menoresde 1t | pue-
den ser atrapadas,aunque con baja eficiencia; hay un aumento en la retencion cuandolas parti-
culassonde alrededorde2t [ ylasde4al1000t | seatrapancon100% de eficiencia (Madin
y Deibel, 1998). La observacion cualitativa de los contenidos del tubo digestivo y de las heces
sugiere que la digestion esincompleta. Aparecencélulascon cloroplastosintactos y se han men-
cionado diatomeas, dinoflagelados tecadosy cianobacterias que han pasado sin alteracion a
través del tubo digestivo. No obstante, los datos cuantitativos disponibles sugieren que las sa-
pas que se alimentan en condiciones naturales tienen una eficiencia de asimilacién similar a la
de otros organismosgelatinososy ala de los crustaceosdel zooplancton.

Comola ingestidn, los ritmos de defecaciéndependen parcialmente de la concentracion de
alimento disponible. Producen pellets rectangulares,aplanadcs, cuyo tamafio puede llegar a 3
por 4 mm (Andersen, 1998). Estan envueltos por una membrana peritrofica originada en el
filtro faringeo.Lospellets de las especiesde mayor tamafio,como S.thompsonj son compactosy
tienen velocidadesde hundimiento que son al menostres vecesmas altas que las de los pellets
del krill y un orden de magnitud mayor que las de los copépodos.Sehan medido velocidadesde
hasta2 700 m/dia (Andersen,1998). Debido ala mayor velocidad de hundimiento y al alto con-
tenido de carbono de los pellets fecalesde las salpas,la eficiencia del transporte de carbono
hacialas profundidades oceanicasa través de estos animales es mucho mayor que a través de
otros organismosdel zooplanctoncomo el krill y los copépodos(Perissinoto y Pakhomov,1998;
Phillips et al.,2009).

Los grandesaumentosen la densidad poblacional de las salpas,que se producen cuandolas
condicionesambientalesson favorables,se debena la capacidadde reproducirse asexualmente,
lo que permite la produccion rapida de una gran cantidad de descendientes.El particular ciclo
de vida de estosanimaleslos haceadaptadosa responder a repentinos incrementos del alimen-
to disponible conun aumento explosivo del tamafio de la poblacion.

Figural9: Detalle del desarrollodel estolén en el oozooidede SalpathompsoniFoxton, vista dor-
sal.bl: bloque 1, serdel primero en ser liberado; b2: bloque 2; n: nlcleo; zd: zonade despliegue
(Modificado de Foxton,1966).

Cuandoel embrion avanzado(oozooide) es liberado del blastozooide para llevar una exis-
tencia libre, el estolon ya se encuentra presente, ubicado en una cavidad o tunel dentro de la
tunica (Figura 18D). Tiene el aspectode un tubo que se proyecta desdela parte anterior del asa
formada por el tubo digestivo (Ilamada ntcleo) y en posicion ventral al endostilo. Creceen longi-
tud curvandosey rodeando al nucleo por el lado izquierdo (Figura 19). A medida que crece,se
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observantrazas de segmentacionen la region apical. Este proceso,llamado estrobilacion, origi-

nalos rudimentos de los futuros blastozooides.El crecimiento del estol6n continda hastaque el

extremo apical distal llega arecorrer aproximadamente¥: del camino alrededor del ndcleoy en

esemomento cesade avanzarrodeando al nicleo, pero sigue su crecimiento en longitud, lo que
ocasionauna curvatura en la regién proximal, en forma de U invertida, que se extiende progre-

sivamente haciala region anterior del cuerpo del animal. En su comienzo,la segmentacionori-

gina una hilera simple de brotes que, a medida que ésta progresa, se reordena formando una
doble hilera. La regién en la que la hilera simple se convierte en doble se denomina Gonade
despliegued. El crecimiento esdiscontinuo, dando comoresultado una serie de blogues,o grupos
de brotes, en cadauno de los cualestodos los blastozooidestienen, aproximadamente,el mismo

tamafio.Los de mayor tamafio son los del bloque distal, que sonlos primeros que se han forma-

do y serantambién los primeros en ser liberados. Laliberacién se produce através de un aguje-

ro en la tnica por el cual saldran todos los blastozooides,bloque por bloque. El tamafio de los

blastozooidesrecientemente liberados esde 4-5 mm y continuaran creciendohastaalcanzarun

tamafio de, aproximadamente,40 mm. Despuésde la liberacién del primer bloque, el agujero
por el que ha salido se constrifie y se observa una marca en la tGnica con aspectode cicatriz,

cuyapresenciaindica que el oozooide haliberado al menosun bloque de individuos agregados.
Un estol6n totalmente desarrollado presenta dos bloques totalmente diferenciados contando a
partir de la zonade despliegue.Unavez liberado el primer bloque, el que le sigueocupael lugar

del que ha salido, lo que estdacompafnadopor una nuevaestrobilacion y despliegueen la zona
proximal. El bloque ubicado ahora distalmente sera el siguiente en ser liberado por el mismo

agujero que vuelve a abrirse en la tinica. Estoscambiosen el estolon estanacompafiadospor el

aumento progresivo del tamafio del oozooide, que puede llegar a alcanzar unos 88 mm, y que
seguiraliberando bloques hastaque la capacidadde brotacion del estolon se agotey se produz-

ca la muerte del individuo solitario. Las observacionesde Foxton (1966), ratificadas por las
nuestras(Daponteet al.,2001), permiten inferir que seproducen cuatro bloquesdurante la vida

de cadaoozooide.

Hemos observado que el nimero de brotes por bloque fue mayor en los afios con condicio-
nes ambientales mas favorables para las salpas,lo que muestra que la aparicion de grandes
densidades de blastozooides es directamente dependiente del nimero de brotes por bloque
producido por cadaindividuo solitario y no del nimero de bloques formado (Daponte et al.,
2001). Calculamosque la cantidad potencial de descendientesproducido por un individuo soli-
tario durante su vida puede excederlos 800 blastozooidesen condiciones 6ptimas, de ahi los
aumentosexplosivosen la densidadde la poblacion.

Latendenciaa un calentamiento global, que lleva a una alta frecuenciade inviernos mas céli-
dos y al consiguiente escasodesarrollo del hielo marino, puede promover explosionesde las
poblacionesde salpasacompafiadagie la disminucion de las poblacionesde krill, con el resulta-
do de efectosnegativossobre los vertebrados que sealimentan de estoscrustaceos.

Otro efecto ecoldgicoimportante que merece ser considerado, es el desplazamientoen el des-
tino del carbono fijado, el cual, en vez de llegar a los predadores a través del consumode krill,

seraincorporado en mayor proporcion en los pellets fecalesde las salpasy, de este modo, sera
transportado hacia el fondo del mar donde, probablemente, sera secuestrado.Setrata, por lo
tanto, de un hechopositivo por su contribucion ala disminucién de la concentraciénde carbono
enla atmosferay, por consiguiente,del efectoinvernadero.
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Craniata

(Myxiniformes + Vertebrata)

DIAGNQOSIS

Dos,tres o cuatro clusters pardlogosde genesHox (el resto de Metazoatiene sélo un
cluster). Aumento en el nimero total de genesdel genoma(respecto de otros cordados
basales).

Contejidos y areas embrionariasespeciaks: la cresta neural (Gansy Northcutt, 1983)
(principalmente derivadasde los rombdmeros; Pennisi,1999) (Figura 20); placodasec-
todérmicas (epidérmicas) (Figura 25); campo cardiofaringeo (Diogo et al., 2015)
(Figura24).

Concartilago diferenciado (sosteniendo los radios de las aletas,y formando el neuro-
craneoy esqueletovisceral; Donoghueet al.,2006).

Alto grado de cefalizaciéncon especialreferencia a los 6rganosde los sentidos, deriva-
dosprincipalmente de las placodasepidérmicasembrionarias.

Porcion anterior del craneopresente,con sumusculaturaasociada(Kuratani, 2005).
Organosde los sentidos pares (con capsulasolfatorias, 6pticas y 6ticas) que permiten
deteccionadistancia.

Concanalessensorialessobre la superficie de la cabezay tronco (sistemade la lineala-
teral) con neuromastos.Uno o mas canalessemicirculares en el oido interno, que son
parte del sistemade la linealateral.

Cerebro dividido en tres regiones (Murakami, 2005), telencéfalo, mesencéfaloy rom-
bencétlo.

Conhipdfisis.

Connervios cranealesy espinales.Los nervios espinalescon ramasventralesy dorsales
conganglios.

Somitosdel tronco diferenciados en dermatomo, miétomo y escler6tomo; miétomos en
forma de W (en lugar de en forma de V como en Cephalochordata;Gemballaet al.,
2003).

Con un corazén muscular ventralcon al menos dos camama atrio (auricula) y ventricu-
lo.

Concorpusculoshematinicos(eritrocitos); con circulacion cerrada,con vasoscon endo-
telio.

Conrifiones glomerulares pares (Ditrich, 2007), con podocitos. Nefronasformadas por
un corpusculo de Malpighi (un glomérulo de capilares rodeados por la cidpsulade Bo-
wman) y el tibulo renal eferente.

Conglandulatiroides. El endostilo sélo en larva Ammocoetegdurante el desarrollo se
transforma en la glandulatiroides).
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1 Conhemibranquias en bolsas.Reducciéndel nimero de hendiduras branquiales. Con
barras branquiales (externas a las hemibranquias). El aparato faringeo es Unicamente
respiratorio enlos adultos, no utilizado parala filtacion.

1 Movimiento del aguapor la faringe y del alimento por el intestino accionadopor muscu-
latura branquiomérica (en lugar de por cilios). Losarcosbranquiales cartilaginososson
elasticosy colaboranen el bombeode agua.

1 Conhigado (quizas homdlogo al ciego pilérico de Cephalochordata)y tejido pancreati-
co.

1 Digestion extracelular. Intestino con valvula espiral para aumentar la superficie de ab-
sorcién.

1 Conepidermis pluriestratificada.

1 Aletacaudalsostenidapor radios.

SISTEMATICA

CRANIATA
MYXINIFORMES
VERTEBRATA

PETROMYZONTIFORMES
CONODONTA
OSTRACODERMI
PTERASPIDOMORPH|
MYOPTERYGI
ANASPIDA]
THELODONTHY
GALEASPIDA|
OSTEOSTRAC|
PITURIASPIDA]
GNATHOSTOMATA

Craniatarepresentaunaenormey novedosaradiacion evolutiva, graciasa hovedadesque les
permitié6 conquistar una variedad de nuevos nichos, como los ecoldgicos, morfofuncionales,
genéticos,y otros. La aparicion de tantas novedadesevolutivas no es un hecho usual a nivel
macrosistematico.El cambio de una alimentacion filtradora tipica de los cordadosbasalesa una
alimentacion predadora en Craniatafue acompafiadopor cambiosen los sentidos (para detectar
las presas)y la locomocion (para capturarlas) (Gansy Northcutt, 1983; Northcutt y Gans,1983;
Gans,1989). Algunasde estascaracteristicasson clavesy pueden ser el origen de las restantes
(Shimeldy Holland, 2000); entre estoscaracteresclavesresaltaremosla duplicacion génicay la
apariciéon dela crestaneural y de las placodasepidérmicas.

La crestaneural y las placodastienen aspectossimilares como que son derivadas del ecto-
dermo y relacionadasala placaneural, que ambasproducen célulasneuronalesy no neuronales,
y que las células de ambasson considerablementemigradoras (Baker, 2005). Pero se diferen-
cian en que la crestaneural seforma atodo lo largo del eje neural del embridn, mientras que las
placodas solamente aparecenen la cabeza,y que algunos tipos de derivados son producidos
solamentepor la crestaneural (como algunasneuronas,melanocitos,cartilagoy musculoliso), y
otros por las placodas(como los receptores sensitivos ciliados, propios del olfato, oido y linea
lateral) (Baker,2005).
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DUPLICACIONGENICA

El numero total de genesde los vertebrados esmayor que el de los grupos
cercanos (hay 15000 genes aproximadamente en Drosophilay Tunicados,
mientras que se estima hasta70000 en Vertebrata; Martin, 1999). Sepostula
que hubo dos instanciasde duplicacion genémicadurante la evolucion de los
Craniata,la primera habria ocurrido antesde la aparicién de los Craniatay la
segunda antes de la aparicion de los Gnathostomata (hipétesis 2R, two
rounds of duplication; ver en Kuratani et al., 2002; Dehaly Boore, 2005; Pa-
nopoulou y Poustka,2005; Waday Makabe,2006). De particular importancia
es la doble duplicacién de los genesHox, aunque también se han duplicado
otras familias de genesreguladores (ParaHox, En, Otx, Msx, Pax,DIx, HNF3,
bHLH), moléculassefaladoras(hh, IGF,BMP)y otras (distrophina, colineste-
rasa, actina, queratina) (Shimeld y Holland, 2000; Holland et al., 2008). El
mecanismode duplicacién espoco claro (poliploidia, duplicacionesmdltiples
de genes.errores en la recombinacién homaélogay la retrotransposicion).

La duplicacion de genespuede ser importante por que permite que se
desarrollen nuevasfunciones en los genesredundantes,ya que quedanlibe-
rados de sus funciones primordiales (Ohno,1970; Taylor y Raes,2004); por
ejemplo, los distintos tipos de colagenoque aparecenen el cartilagoy el hue-
S0 se supone que provienen de modificaciones de los tipos de colagenode
invertebrados (Wadaet al.,2006; Meulemansy Bronner-Fraser,2007; Hecht
et al., 2008). Sehan propuesto otros eventos de duplicacion génicarelacio-
nados con la diversificacion de grupos de vertebrados, como por ejemplo
durante la evolucion de los Teleostei (Hipotesis 3R; Wagner et al., 2003; Ja-
llon et al., 2004; Donoghuey Purnell, 2005; Meyer y Van de Peer, 2005;
Steinkeet al.,2006).

La duplicacién de los genesreguladores Hox es una caracteristicaque di-
ferenciaalos Craniatadel resto de los animales.Laimportancia de esterasgo
radica en que se considera que los cambios en los genesreguladores son la
causa de las mayores transformaciones evolutivas (son considerados hot
spotsevolutivos; Richardsony Brakefield, 2003); tanto es asi,que este para-
digma es el que guia a la escuelaevolutiva llamada Evo-Devo (Evdutionary
DeelopmentalBiology), una combinacion de los paradigmasevolutivo, gené-
tico y embriolégico, que ha modificado profundamente la manera de inter-
pretar los cambiosevolutivos (Raff,2000; Carroll et al.,2001; Arthur, 2002).

Los genesHox estanrelacionadoscon la especificaciénde la identidad po-
sicional durante la embriogénesisde los Metazoa.Secaracterizanporque: (a)
Tienen un sector de 180 pares de basesdenominado homeobox; (b) estan
organizadosen gruposj O A1 O érelgénOnda@n lugar de estar dispersos
por éste); (c) tienen una alineacion especificaen los clusters que essimilar al
patrén de expresion alo largo del eje antero-posterior del animal,y (d) fun-
cionan como reguladores de los genesque producen la diferenciacién de los
distintos tipos celulares a lo largo del eje antero-posterior del animal (Po-
wers y Amemiya, 2004).
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CRESTANEURAL

Lascélulasde la crestaneural seoriginan en el limite entre la placaneural
y el ectodermo superficial; estascélulas migran posteriormente para contri-
buir en la formacién de diversas estructuras, muchas de ellas novedades
evolutivas. La variedad de derivados de la crestaneural estal que son cons-
deradastotipotentes (LeDouariny Dupin, 2003; Bronner y LeDouarin,2012)
y virtualmente no hay ningtin 6rgano de los vertebrados que no contengan
derivados de la crestaneural (LeDourain et al.,2004). Espor ello que secon-
sidera que la cresta neural es una cuarta capa embrionaria, al mismo nivel
que el ecto,mesoy endodermo.

Losderivados de la crestaneural cumplen contres funcionesbasicas(Le-
Dourain et al.,2004): coordinacion de diversasfuncionesvisceralesbasicas,a
través de la formacién del sistemanervioso periférico y entérico (simpatico y
parasimpatico) y de célulasproductoras de hormonas (como las adrenalesy
de calcitonina); proteccion general del cuerpo por medio de células pig-
mentarias de la piel; y, por ultimo, tiene un papel clave en la formacién de la
cabezade los vertebrados. Algunos derivados de la cresta neural son (toma-
dosde Gansy Northcutt, 1983; LeDouarin,1982; Baker,2005):

- Neurocraneoanterior y capsulassensoriales.

- Huesos,cartilagos (condroblastos y osteadblastos) y tejido conectivo (fi-
broblastos) de los arcos branquiales y estructuras craneofeciales deriva-
das.

- Armadura cefélicay susderivados.

- Odontoblastosy papilas dentarias.

- Nervios simpaticosy parasimpaticosy susrespectivos ganglios.

- Célulasde Schwannde los nervios periféri cos.

- Cromatéforos.

- Parte anterior del cerebro.

- Tejido conectivo componente de distintas glandulas (hipofisis, lacrimal,
salival, tiroi des,paratiroides y timo).

- Células productoras de hormonas (calcitonina, células cromafinicas del
coértex adrenal).

- Paredesmuscularesde los arcosaérticos.

- Mesénquimade |la aletadorsal.

Lascélulasde la cresta neural representan una novedad evolutiva de los
Craniata,pero se ha planteado la hipétesis de cierto nivel de homologia con
el plexo nervioso epidérmico de otros deuterostomos (Gansy Northcutt,
1983). Entunicadosy cefalocordadoshan sido encontrados varios genesque
en los Craniata son reguladores de la cresta neural (Bronner y LeDouarin,
2012). Aunque es muy tentador relacionar la aparicién de la cresta neural
con la duplicacién génicade los Craniata(Trainor et al.,2003), hay evidencia
de que estoseventosfueron independientesuno de otro (Creuzetet al.,2002;
Waday Makabe,2006).
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PLACODASEPIDERMICAS

Las placodas epidérmicas (0 neurogénicas,o epidérmicas) son engrosa-
mientos ectodérmicosque contribuyen ala formacion de una serie de estruc-
turas del sistemasensorial de la cabezagen coordinacién con la crestaneural.
Los engrosamientosson paresy segunsu ubicaciény destino selas denomi-
na adenohipofiseaolfatoria, lente ocular, trigeminal, ética, de la linea lateral
y epibranquial (Baker, 2005; Grahamy Shimeld, 2013). Estas pueden ser
agrupadasen placodassensorialesy neuronales (ver Duque-Osorio, 2003).
Las sensorialesforman los érganos olfatorios (epitelio nasal respiratorio y
olfativo), auditivos (aparato vestibular y oido interno), ojos y 6rganos acce-
sorios (con aporte de la crestaneural y el diencéfalo;cristalino) y 6rganosde
la linea lateral (mecanoy electrorreceptores). Las placodasneuronales for-
man las neuronas sensitivas, ganglios craneales,como el trigémino, facial,
glossofaingeo y vago. En Tunicados se encontraron regiones posiblemente
homdlogas a (precursoras de) las placas adenohipofisea,olfatoria y 6tica,
pero no de lasrestantes(Grahamy Shimeld,2013).

Mesénquima de la
cresta neural

Cresta Mesénquima
neural mesodérmico

-
P

. Mielencéfalo
Mesencéfalo

Arcos branquiales 3 - 6
Arco hioideo

Arco mandibular

Diencéfalo

Figura20: Contribucidnde la crestaneural a la formacion del craneo(Redibujadode Noden, 1983,
1984 Santagatiy Rijli, 2003. A) Embridonde anfibio mostrando la migracionde las célulasde la
cresta neural. B) Posiciondel mesodermoy de la cresta neural (sombreada)en un embrién de

gallina. C)Craneode avey D) de humano, mostrando los huesosderivadosde célulasde la cresta
neural (rosados).

Petromyzontiformes estd mas relacionado con Gnathostomataque con Myxiniform es, for-
mando entoncesel grupo Vertebrata (Figura 21). Enla gran mayoria de la literatura biolégicano
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especializada,este grupo estratado como O O A O O A kerdgknkial @ébido a que clasicamente
no sedistinguia la diferencia evolutiva entre lo que ahora diferenciamos como Craniatay Verte-
brata (Figura21).

CRANIATA Mixiniformes
VERTEBRATA Petromizontiformes
Gnathostomata

Figura21: Filogeniade los Craniataactuales.

Aunque el Craniata actual mas basal (Myxine aunque no representativo de un Craniatapri-
mitivo) esmarino e isosmotico, la aparicién de un sistemaexcretor glomerular hacepensar que
el ambiente donde sedesarrollaron los Craniatafue el aguadulce o un ambiente por lo menosde
estuario (Ditrich, 2007).

El esqueletode Myxiniformes y Petromyzontiformes esta formado por cartilago compuesto
por una matriz proteica, a diferencia del cartilago de los Gnathostomatavivientes que estacom-
puesto por una matriz de colageno(Wright et al.,2001). Los tejidos de sosténde la region peri-
bucal y de las barras branquiales del anfioxo (asi como de otros invertebrados) también esta
formado por una matriz proteica; asi, el esqueleto de los Craniata méas basaleses bioquimica-
mente massimilar al de Cephalochordataque al de Gnathostomata.

CRANIAT&D\ Myllokunmingiida T
= Mixiniformes
VERTEBRAT;\R AN Petromizontiformes
Conodonta T
PTERASPIDOMORPH]I Astraspida T
// Arandaspida T
\./\

Heterostraci T

OSTRACODERMI
MYOPTERYGII Anaspida T
Thelodonti T
Galeaspida T
Osteostraci T
Pituriaspida T

Gnathostomata

Figura22: Filogeniade Craniataincluyendolos gruposfésiles(modificadade Benton,2015).

La mayor diversidad de los Craniata mas basales (es decir, sin considerar a Gnathostomata),
es principalmente de grupos fosiles, cuyas relaciones filogenéticas todavia @stan totalmente
dilucidadas (Figura 22).

En relacion con los fosilesse considera que pertenecen a Craniata cuando presentan desiv
dos de la cresta pural o de las placodes epidérmicas (Janvier, 2005). Dado que muchos caact
res derivados de la cresta neural son tejidos duros (cartilagos, dientes, huesos), la presencia de
éstos puede ayudar a la identificacion de un fosil como Craniata; de la misma raam también
ayuda a definir como Craniata la presencia de derivados de las placodes, como las capsulas olf
torias, Opticas u oticas, y de la linea lateral (Schubert et al., 2006). Hay una serie de fésiles que
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presentan caracteristicas de Craniata (como macorda y capsulas sensoriales) de dificil inte
pretacion. Entre ellos se destacaMyllokunmingiay Haikouichthys éstos tienen tejidos esque-
ticos como cartilago, pero no tejidos mineralizados, y son considerados como Craniata basales
(Benton, 2015). Porotra parte, Conodonta tienen caracteristicas similares, pero con la adicién
de dientes de apatita (dentina y esmalte), lo que los ubica en Vertebrata (ver mas adelante).

Ol .1 £H(!
(M YXINIFORMES+ PETROMIZONTIFORMES FOSILES AFINEB

Elgrupo O! CT AJGEGRIT A p A @ié cdrBidefado tradicionalmente
como grupo monofilético y hermano de Gnathostomata.Sin embargo,la ma-
yoria los caracteresque sustentabaneste agrupamiento son en realidad ple-
siomorfias (ausenciasde apomorfias que aparecen posteriormente), por lo
queeltaxonO! C1 AeSdBnkideradocomo parafilético.

Actualmente se considera que Petromyzontiformes es el grupo hermano
viviente de Gnahostomata, basandoseen las varias apomorfias que caracte-
rizan a los Vertebrata (Janvier, 1981; Mallatt, 1984; Shimeld y Holland,
2000). Por lo tanto, actualmente se consideraque O! C1 And EsAidgrupo
natural, sino parafilético.

CYCLOSTOMATA
(MYXINIFORMES+ PETROMIZONTIFORME$

Estudios molecularesrecientes han revitalizado la teoria de los Cyclosb-
mata (Myxiniformes + Petromizontiformes) (Mallatt y Sullivan, 1998; Fur-
long y Holland, 2002; Takezakiet al.,2003; Meyer y Zardoya,2003; Mallatt y
Winchell, 2007; Heimberg et al.,2010; Donoghuey Keating,2014), pero con-
siderando Unicamentea los grupos actualesy no los fosiles.

Ademasde la evidencia molecular, los Cyclostomatase caracterizan por:
su condicion de endobranquiados (bolsas branquiales recubiertas de endo-
dermo); aparato lingual y nasohipofisiario peculiar; con érgano olfatorio
impar (pero con nervios pares); con gonadasimpares, sin vias genitales, en-
tre otros. Sediferencian de los Gnathostomatapor una serie de caracteres
plesiomorficos, como: ausenciade mandibulas; con no mas de dos canales
semicircularesen el oido interno; ausenciade aletaspares;con mayor nime-
ro de hendiduras branquiales que Gnathostomata; notocorda persistente;
centros vertebrales nunca presentes; con persistencia del pronefros en los
adultos; con tegumento sin escamasy secretor de abundante mucus; cartila-
go con matriz proteica; pigmento respiratorio (hemoglobina) y enzimas di-
gestivasmassimilares ainvertebrados que a Gnathostomata.

Sin embargo, no consideramos a Cyclostomata en este libro por qt
creemos que este agrupamiento es un artefaciproducido por la atraccién de
ramas largas (error metodolégico que agrupa a dos taxones por ser my
diferentes de un tercero; es decir agrupa a los Myxiniformes y Petromizant
formes por ser muy diferentes de Gnathostomata).
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Lamayoriade los Phylaanimalespuedenser definidos por doso tres caracteresdiagnosticos
que los diferencian de los miembros de otros grupos. Sin embargo,los vertebrados o craniados
son peculiares entre los principales agrupamientos filogenéticos por tener peculiaridades diag-
nosticasen mas de 25 sistemasde érganos(Tabla 1l y Figura 20). Tal patron de multiples dife-
rencias generainterrogantes interesantes sobre el origen evolutivo del grupo, preguntando, por
ejemplo, cual puede haber sido la baseselectivapara la aparicién simultaneade tal nimero de
cambiosgenéticosaparentementeindependientes.

Hace una década,una serie de discusionescondujeron a la conclusion de que los cambios
evolutivos principales que caracterizan a los vertebrados no involucran solamente una serie de
diferencias morfolégicas en los animales adultos. Ademas,se hizo evidente que los cambiosson
el resultado de un nimero menor de cambiosde desarrollo durante la ontogenia.Masespecifica
fue la aparicion de un grupo de tejidos nuevosy aparentementeintermedios, principalmente la
crestaneural y las pladcodasepidérmicas neurogénicas,los cualesse ubican entre el neuroecto-
dermo y el ectodermo. Un gran nimero de caracteristicasdiagndsticasde los vertebrados apa-
rentemente deriva de la crestaneural y muchasde las restantes derivan de las placodas.Perono
s6lo esto, sino que también resultdé que los anfioxos (Branchiostomg, miembros del Phylum
Chordata,aparecieron como los intermedios ideales dado que presentan una secuenciade ca-
racteristicas que son precursoras de aquellasdiagndsticasde los vertebrados que mencionamos
recién. De hecho,un vertebrado puede ser representado como un anfioxo al que sele han agre-
gadolos derivados de la crestaneural y de las placodas.

PREGUNTASSOBRHE_OSANFIOXOS

Los anfioxos contienen entoncescaracteristicasque han llevado a especularsobre sus afini-
dadescon los vertebrados. De hecho, la reciente atencion que ha suscitadoel grupo demuestra
gue los estudios sobre éste estan siendo llevados a cabo actualmente con mayor velocidad que
en ningun otro momento desdela décadade 1880, en la que fue el apogeode la embriologiay el
analisis de la biologia de los invertebrados marinos (Gans,1996). La clave de esta renovada
atencion reciente ha sido la similitud entre los anfioxosy los vertebrados en cuanto a los patro-
nes de desarrollo, comolo indican los estudios sobre la cresta neural. Mas recientemente, se ha
enfatizado sobre las instrucciones genéticas,tal como sefialanlas investigacionesde los patro-
nesde expresion de los genesHox. La capacidadde criar y mantener los animalesen laboratorio
(Stokesy Holland, 1996) ayudé al incremento de la informacion.

Los anfioxos contienen s6lo dos génerosvalidos, Branchiostomay Epigonichthyescon 25 y
siete especies respectivamente, que pertenecen a una Unica familia (Possy Boschung,1996).
Epigonichthyedifiere de Branchiostomaen que presentagénadassolo en el lado derecho sobre
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las metapleuras,por delante de la basede la cola.Losregistros de Branchiostomase encuentran

en las costasde todos los continentes, desdeel sur del Béltico hastael cabode BuenaEsperanza,
desdeel norte de EstadosUnidos hasta Argentina y la parte norte de Chile, asi como desdeel

Golfo PérsicohastaJapdny alrededor del norte de Australia. Epigonichthyesse encuentraen las

costasdel oeste de Africa, en el Mar Rojo y el Golfo Pérsico,las Maldivas y algunos lugares en

Filipinas, Japon el Pacificoy algunasareasalrededor de Australia.

Caracter Origen embrionario

Sistemanervioso

Nervios branquioméricos
Nervios octavolaterales
Nervios espinales
Gangliosmotores periféricos
Telencéfalo

Areapreoptica

Crestaneural, placodasneurogénicas
Placodasneurogénicas

Crestaneural

Crestaneural
Plieguesneuralestransversos
Plieguesneuralestransversos

Organosde los sentidos especiales
Organoolfatorio
Estructuras ocularesaccesorias
Electrorreceptores
Oidointerno
Neuromastos
Organosgustativos

Plieguesneuralestransversos
Crestaneural, placodasno-neurogénicas
Placodasneurogénicas
Placodasneurogénicas
Placodasneurogénicas
Endodermo,ectodermogeneral

Estructurasfaringeas
Barrasbranquiales
Musculosbranquioméricos

Crestaneural
Mesodermoparaxial

Estructuras alimentarias
Musculoliso del estbmago
Célulasde calcitonina
Célulascromafinicas

Mesodermohipomérico
Crestaneural
Crestaneural

Sistemacirculatorio
Capilaresbranquiales
Musculode los arcosadrticos
Corazénmuscular

Mesodermohipomérico
Crestaneural
Mesodermohipomérico

Sistemasesqueléticoy dérmico
Neurocraneoanterior
Dermis cefalicaanterior
Céapsulassensoriales
Esqueletodérmico
Melanocitos

Crestaneural
Crestaneural
Crestaneural
Ectodermogeneral,crestaneural
Crestaneural

Dientes Endodermo,ectodermo general,crestaneural
Tablal: Caractereslerivadosde los Craniata(Tomadode Northcutt, 1996).

Algunas caracteristicassuperficiales indujeron a que se ubicara a los anfioxos entre los pe-
ces,unatradicién ain mantenida en muchascitas recientes, asi como por las referenciasa este
animal enrevistas ictioldgicas. Ademasde esto, los estudios de desarrollo sobre los cefalocorda-
dosy urocordadosde Kowalevski (1866 y 1867) comenzarona documentar que suspatronesde
desarrollo eran particularmente similares al de varios vertebrados. En vista de esto, varios in-
vestigadoresconsideraron a uno u otro grupo como modelos de un estadio prevertebrado en la
filogenia. CuandoNorthcutt y Gans(1983) notaron que la presenciade cresta neural y los teji-



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicién(2018) 56

dos placodaleseran sinapomorfias de los vertebrados, se hizo claro que, a pesar de que varias
caracteristicasson superficiales, los anfioxos parecen ser los precursores mas apropiados (ver
masadelanteargumentosen favor de los urocordados).

Aunquelos anfioxos parecentener una serie de caracteressimilares alos vertebrados, varios
de éstos estdn modificados curiosamente. Por ejemplo, la notocorda, que ocupa una posicion
medio-dorsal en la masamuscular, estdcompuestade célulascontractiles apiladas,con inerva-
cién individual, que le permiten un endurecimiento regional en vez de estar compuesta por
célulasvacuoladasque brindan una accionde soporte pasivo.La notocorda del anfioxo, ademas,
se extiende hastalos extremos del animal, incluyendo el anterior, en vez de comenzaren la re-
giéon mediade la cabeza.

La masaaxial de musculos segmentadoses ain mas diferente entre los anfioxosy los verte-
brados, en su arquitectura celular e inervacion. El tubo nervioso es aplanado,esta ubicado dor-
salmentey eshueco,como en vertebrados (aunque su porcion alar esmucho masdelgadaque la
basal). Sin embargo,no hay raicesventrales motoras formadas por paquetesde axoneseferen-
tes. La ausenciade estasraicesrefleja la citologia de los musculos.Comoya habia sido notado
por Schneider(1873, 1880), pero habiasido universalmente ignorado hastael trabajo de Flood
(1968), las célulasmuscularesdel tronco de los anfioxosenvian procesosconicoshastala super-
ficie del tubo neural. En estelugar, su sarcolemahacesinapsis con una neurona del sistemaner-
vioso central, con un patrén estructural comudn en invertebrados. Mas que fusionarse en fibras
polinucleares simples, los musculos del tronco forman placas mononuclearesdelgadasque se
ubican radialmente desdela notocorda.

En contraste, los musculos subterigiales de la pared atrial, Gle la tosd que tienen sus fibras
(estriados) transversales,tienen una inervacién directa de los procesosde neuronasindividu a-
les de la porcion basal del tubo nervioso. La emergenciade los axonesde estasneuronasde la
porcion dorsal de la cuerda condujo a Gansy Northcutt (1985) a sugerir que ellas podian ser
homoélogasa las de los musculos branquioméricos de los vertebrados, los que también estan
involucrados en la compresion de la faringe. En algunos aspectos,los musculos pterigiales son
mas similares alos musculosbranquioméricos de los vertebrados que las placasde la muscula-
tura del tronco del anfioxo respectode la musculatura axial de los vertebrados.

La cestilla branquial de los anfioxosy las hendiduras entre las barras difieren profundamen-
te del estadovertebrado, y no sélo en el plegamiento de un pliegue ectodérmico para formar el
atrio durante la metamorfosis. La cestilla y el endostilo asociadorepresentan claramente un
mecanismode alimentacion por filtracion en juveniles y adultos. Por lo tanto, y a diferencia de
los vertebrados, no es una (ranquiad para el intercambio de gases.Las barras paralelasde su
estructura esquelética son rigidas, y los puentes de tejidos blandos forman los espaciadores
para las estrechashendiduras; la cestilla branquial cartilaginosa es una sinapomorfia de los
vertebrados. El patrén vascular de la faringe de los anfioxos essimple e interno, no subdividido
en una capa capilar por debajo del epitelio, aunque la corriente de sangre es ventro-dorsal en
amboscasos.

A diferencia de lo que ocurre en los vertebrados, el nimero de hendiduras branquiales no es
fijo, sino que comienzabajo y se duplica por divisién durante la metamorfosis (las hendiduras
extras resultan asociadascon célulasexcretoras); unatercera serie de hendiduras adicionalesse
agregaposteriormente durante el crecimiento. Lo massorprendente esque la primera hilera de
aberturas se forma medialmente y luego migran al lado derecho;luego, una segundahilera se
forma medialmente,en un patrén distinto al de los vertebrados. Inclusive, la bocaseforma des-
plazadahaciala izquierda (todo el animal seraasimétrico) y las corrientes de alimentacion cru-
zan la faringe para salir por la primera hendidura derecha,aunque las particulas se atrapan
durante el pasaje(Gilmour, 1996).

En vez de los solenocitos de los invertebrados o los podocitos de los vertebrados, la excre-
cion de los anfioxos involucra a unas curiosas células filtradoras, los cyrtopodocitos. Estos se
encuentran en un espacio medio comun (el nefridio de Hatschek) asi como en los nefridios
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branquiales postmetamérficos (aun su topografia esta alejada de la condicion de los vertebra-
dos).

Lossistemasneuralesy sensorialesson drasticamentediferentes entre los anfioxosy los ver-
tebrados. El cerebro de los anfioxos sigue siendo un importante tema de debate.Los 6rganosde
los sentidos del anfioxo son relativamente simples e impares; en contraste, los érganos de los
sentidos principales de los vertebrados son claramente pares.Lasneuronassensitivasaferentes
estan desensambladasie manera similar y a lo sumo son similares a las células Rohon-Beard
gue aparecentempranamente en la embriologia de los vertebrados. Lo que ha sido un interr o-
gante ocasional es la aparicion, en varios urocordados, de 6rganos de los sentidos altamente
modificados pero impares (por ejemplo, mecanorreceptores).

En todos los sistemasde 6rganos,la condicion de los anfioxos muestra multiples similitudes
(revertebradosd De hecho, éstas son llamadas algunas vecescomo casosde Gletencion en la
transiciona Los intentos para explicar sus causashan conducido ciertamente a maltiples espe-
culacionessobre las basesfuncionalesde estao aquellacondicidn.

Los datos molecularesque han explotado recientemente en nuestro conocimiento estanpro-
veyendo solucionespotencialesa preguntas sobre el desarrollo y, posiblemente,también sobre
la filogenia. Sin embargo, estos también postulan varios problemas nuevos.Por ejemplo, la de-
mostracién de la expresion de un gen equivalente en tejidos de los anfioxos y los vertebrados
puede proveer evidencia sobre la homologiade éste.Por lo tanto, las principales similitudes o
diferencias en la expresion de genesHox equivalentes en varios niveles de animales bisegmen-
tados, pueden aportar clavesa la realidad de las posibles homologias.Por ejemplo, ¢ hastaqué
punto prueban tales anélisis la aparicién de una @abeza en los anfioxos?Detallesdel sistema
Hoxy otros geneshomeoboxinvolucrados en la regulacién del desarrollo confirman ciertamen-
te quelos anfioxosson el grupo hermano de los vertebrados, y también que los urocordados,tan
distintos, son comomucho un grupo hermano de los anfioxosmaslos vertebrados.

Sin embargo,hay casosen los cualesla expresion de los genesplantea preguntas fundamen-
tales. Por ejemplo, en los anfioxos, genestales como Brachyury se expresantanto en los miscu-
los axialescomo en la notocorda. ¢, Implicaesto que los dos 6rganos son intrinsecamente homo-
logos, 0 que los genesestanincluidos en un aspectoarquitecténico mas fundamental? Ain mas
problemética esla evidenciapara familias de genesomélogasien el desarrollo del corazéno
el ojo de los mamiferosy Drosophila La formacién de 6rganosinvolucra instrucciones en malti-
ples niveles y algunos de estos son epigenéticoso facilitan accionesmorfogénicas.¢Cuandaa
expresion de genesindica un rol tan simple, y cuando ésta es asociadacon aspectosespecificos
de sistemasde 6rganos?Unaaproximacion precisay conservadorapara comprobar el blancode
las expresionesde los geneses esencial. Debemosmantener una apreciacion de cuanto la natu-
ralezapuedehaber sido conservadorao, quizas, perezosa.
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El campo cardiofaringeo

y la evolucon de los vertebrados
Ni un nuevo corazon, ni una nuevaabeza

Rui Diogo

Departmen of Anatomy, HowardJniversity, College of Medicine, Washington, DC, EEUU.

Ya han pasado 3%afios desde que Gans y Northcu(L983) propusieron que la @abeza de
los vertebrados es una novedad evolutivaresultado de la aparicdn de la cresta neural y las
placodas cefaltas.La cresta neural forma el craneo y los tejidos conectivos asociados, mientras
que las phcodas forman los érganos de los sentidoSin embargo, los musculos cefalicos, un
componente crucial de lacomplejacabezade los vertebrados, no son formados ni por la cresta
ni por las placodas.En este capitulo,se discutira la evidencia que esta surgiendo sobre la
sorprendente relacion entre la evolucionde los misculosde la cabeza y el coram cameral;
ambos sistemas preienen de un mismo grupo de células progenitoras mesodérmicas incluidas
en uncampo cardiofaringeale los embriones de los vertebrados. Es importante notar que tanto
el campo cardiofaringeo como los musculos branquioméricos evolucionaron bastante antes que
el origen de los Vertebrados, por lo que no se puede decir que los vertebrados tienen una nueva
cabeza, ni un nuevo corazon.

Introduccién

Enun importante trabajo titulado "Neural crest and the origin of vertebrates: a new héad
Gans y Northcutt propusieron en 1983 que los primeros vertebrados evolucionaron de
invertebrados principalmente por innovaciones en la cabeza. Estas innovaciones incluyen la
muscularizacién del mesodermo ventrolateral (o hipémero), para formar los musculos
branquioméricosy la emergencia de dos estructuras ectodérmicas novedosas: la cresta neural y
las placodas neurogénicas. Las células de la cresta neural producen la mayor parte del cartilago,
hueso, dentina y otros tejidos conectivos de la cabeza de los vertebrados, miastque de las
placodas derivan las neuronas sensitivas escenciales para la formacion de los complejos
sistemas sensoriales de los vertebradodNprthcutt, 2005; Grahamy Shimeld, 2013;Patthey et
al., 2014). LaHipétesis de la Nueva Cabezapropone que esta innovaciones evolutivas estaban
asociadas con el cambio de una alimentacion filtradora pasiva a una predacion acti.
aumento de las capacidades sensoriales y una faringe muscidada permitirian la deteccion y
captura de presas mas eficiente, asi s mayores tasas de intercambio de gases respiratorios,
lo que acompafaria & estilo de vida predatorio. Esta importante transicién en el
comportamiento y en la ecologiacoincidié también con laaparicion de un corazéncon camaras
que presumiblemente permtid el mayor crecimiento y metabolismo que demandabala
depredacion activa. Sin embargo, la Hipotesis de la Nueva Cabeza estaba principalmente
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relacionada con los devados de la cresta neural y las placoda que estan mejor representados
en el registrofosil que los tejidos blandos, como los musculd¥uratani, 2013; Trinajstic et al.,
2013).

A continuacidn, se realizarauna revision multidisciplinaria actualizada del origen y la
evolucién de los musculos de la cabezde los vertebrados teniendo en cueta la sorprendente
nueva evidencia ddos origenesembriol6gicos compartidos entre varios musculos de la cabeza
y el corazony del antiguoorigen (prevertebrado) de esta asociacion.

GLOSARIO

Arcos Branquiales (o faringeos): son expansiones de lasgedes laterales
de la faringe. hcluyen tejidos externos (ectodérmicos), internos (end-
dérmicos), mesénquima derivado de la cresta neural y una matriz nes
dérmica, que formanlos arcos branquiales.

Campo Cardiofaringeo (CCF): area embrionaria que incluye &mesodermo
lateral anterior del Primer Campo CardiacoRCQ, junto al mesodermo a-
ringeo contiguo que genera las regiones derivadas d8egundoCampo
Cardiaco(SCC)el corazén y los musculos branquioméricos.

Mesodermo Faringeo: mesodermo cranel relacionado a la formacién de la
faringe y la parte anterior del tubo digestivo, que se dispersa por los arco
faringeos y contribuye a la formacion de las regiones derivadas del S(
del corazén y los musculos branquioméricos.

Musculos Branquioméricos: musculos formados de células progenitoras
ubicadas enlos arcos branquiales. En los vertebrados comprenden lo
musculos mandibulares (musculos del ler arco branquialcomo los
musculos mandibulares), musculos hidideos (musculos del 2do arcm-
mo los musculos de expresién facial de los mamiferos), y misculos bhra
quiales (de los arcos posteriores, incluyendo los musculos de la laringe
faringe, y los musculos del cuellaerivados del masculo cucullaris, como
el trapecio y esternocleidomastoideale los amniotas).

Patron Ontogenético Cardiofaringeo: esla progresiéon de identidades de
un linaje de célulasprogenitoras cardiofaringeas, que mantienen relad-
nes clonales entre el primer corazon, el segundo corazén y los precos
res de los musculos farigeos, caracterizad por la expresion de deterni-
nados genes y poactividades regulatorias especificas.

Primer Campo Cardiaco (PCC): grupo de células progenitoras cardiacas
gue aparece en el mesodermo laterial anterior, y forma el tubo cardiac
linear y, mas tarde, el ventriculo izquierdo y parte de las auriculas.

Segundo Campo Cardiaco (SCC)grupo de células progenitoras cardiacag
gue se diferenciamas tardiamente; contribuye al desarrollo del corazén
luego del estadio de tubo cardiaco linear, para foran el miocardio del
ventriculo derecho y el tracto excurrente, ydel tracto incurrente, inclu-
yendo partes de las auriculas.

Un nuevo concepto: el Campo Cardiofaringeo embriol6gico

El CCF es un dominio embrionario que da lugar al corazén y a los muscuesnquiomé-
ricos (ver Figura 23 y Figura 24, y el Glosario). El corazon de los amniotas estd compuesto por
cardiomiocitos derivados de dos poblaciones de células progenitoragadyacentesen el embridn
temprano (Meilhac et al., 2004. Las primeras células progenitoras cardiacas del PCC generan al
tubo cardiaco lineal y luego forman el ventriculo izquierdo y partes de la auricula (Tzahor y
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Evans, 2011 Kelly, 2012). Posteriormente, los progenitores del SCC, localizados elrmesode-

mo faringeo, producen tejido muscular cardiaco (miocardio) del tracto de salida, el ventriculo
derecho y partes de la auricula (Kelly et al2001; Mjaatvedt et al., 2001) Kigura 24). El SCC se
puede dividir en poblaciones de células progenitoras anteriores y posteriores que contribuyen a
los polos arterial y venoso del corazén, respectivament&glly, 2012). Las células del mesode

mo faringeo pueden formarmusculos cardiacos o esqueléticos dependiendo de las sefiales del
endodermo faringeo adyacente, del ectodermo superficial y de las células de la cresta neural
(Tzahor y Lassar, 2001; Tiroskrinkel et al., 2006;Rana et al., 2007Nathan et al., 2008; Tzahor

y Evans, 201). Las células de la cresta neuralesempefian un papel importante en regular el
desarrollo del CCF: son necesarias para la migracién de células derivadas del SCC al polo arterial
del corazén, y el mesénquima derivado de la cresta neureggula la formacion del musculo
branquiomérico y produce las fascias y tendones asociados (Hutson y Kirby, 200Rpden y
Trainor, 2005; Rinon et al., 2007). Los factores reguladores evolutivamente conservados ma
tienen un conjunto de células progenitoras ardiofaringeas para la cardiogénesis especifica de
SCC y la miogénesis branquiomérica.
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Origenes, heterogeneidad y diversidad de las estructuras cardiofaringeas
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Figura23: La sorprendente heterogeneidad de la musculatura de la cabeza humana: incluye al
menos siete grupos musculares diferentes, todos provenientes del CCF y todos branquioméricos
(excepto los musculos hipobranquiales, y tal vez los extraoculares). En el lado izquierdo del cuerpo
(parte derecha de la figura) se eliminaron los musculos desigresion facial para mostrar los
musculos de la masticacion. Legte grupos son: 1) musculos dptimer arco (o arcomandibulan),

gue incluyen células clonalmente relacionadas con el ventriculo derecho (se muestra en violeta); 2)
en la izquierda de ldigura (en verde)se muestranios masculos desegundoarco (o arcohioides),

con células relacionadas con el miocardie la base del tronco pulmonar; 3) en la derecha de la
figura (en rojo) se muestran los musculodel segundo arco (o arco hioidg, relacionados con el
miocardiode la base de la aorta; 4) en la izquierda de la figeam naranja)se muestranos musa-

los de los arcos faringeos posteriores, incluyendo musculos como el trapecio y esternoclesdoma
toideo derivados deim. cucullaris, relaciondos con la base del tronco pulmonar y parte de la aur
cula izquierda; 5) en la dereehde la figura(en amarillo)se muestran los masculos de los arcos
faringeos posteriores, incluyendo muasculos como el trapecio y el esternocleidomastoideo aleriv
dos delm. cucullaris, relacionados con la vena cava superior y parte de la auricula derecha; 6)
musculos extraoculares (en naranja), q@eneralmenteno se consideran branquioméricos, pero
que de acuerdo con estudios embriolégicos clasicos, y recientes analisialel® retrospectivos en
ratones, contienen células relacionadas con las de los musculos branquidmeros mandibulares; y 7)
musculos hipobranquialegen gris oscuraq)incluyenlos de la lengua e infrahioideos que derivan de

los somitos y migran hacia la cabte® el cuello(Edgeworth, 1935Diogo y Abdala, 2000 El &rea
venosa del corazdn se muestra en azul y el ventriculo izquierdo, derivado del PCC, en marrén.
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Figura24: La continuidad evolutiva dePatron Ontogenético Cardiofarfieo. A) Embriones dea-

tén en los dias embrionarios (E) 8 y 10, el corazén de ratdén de cuatro cAmaras en E12 y la cabeza
del ratén en E14. En rojo: regiones del corazén derivadas @€ Prentriculo izquierdo (Vlpuricula
izquierda (Al), auricula derech@D)]; en naranja: regiones del corazén derivadas de SCC [ventric

lo derecho (\D) y tracto de salidaTdS]; en amarillo: musculos esqueléticos branquioméricos; en
pUrpura: masculos extraoculares. B) Arbol de linajes celulares que representa el origelosde |
compartimentos cardiacos ge losmusculos branquioméricos en ratones. Todas las células-der
van delos mismosprogenitores pancardiofaringeos que producen el P@€rde oscuro) los pe-
cursores del ventriculo izquierdo y las auriculas, y los segundoggnitores cardiofaringeo3bx1’

(verde claro). Las lineas discontinuas indican que el progenitor inicial del PCC / SCC aln no se ha
identificado en ratones. En el mesodermo cardiofaringeo anteriorGHj, las células progenitoras
activan Lhx2 se renuevara si mismas y producen elD/ TdSderivados del SCC, y los masculos
branquioméricos del primer y segundo arco (incluyendo los musculos de la masticacién y de la
expresion facial). C) Precursores cardiofaringeos en la larva eclosionadziaie intestinais (a la
izquierda) y sus derivados en el juvenil metamorfoseado (a la derecha). Los precursores cardiacos
primarios PCR en rojo) y secundariosPCS en naranja) forman al corazéne mezcla rojo
naranja), mientras que los precursores del musculo diébn exhalante PME en amarillo) forman

el sifon exhalante y los musculos longitudinales I(hg en amarillo). Los musculos del sifén oral
inhalante (a la derecha: 8Q en azul) derivan de una poblacién heterogénea de células laterales
del tronco (a lazquierda: €T, en azul). El mesodermo cardiofaringeo es bilateralmente simétrico
respecto a la linea media (linea punteada). D) Arbol de linajes celulares que representa la relacion
clonal y las actividades de los genes de los precursores cardiofaringe@aha Todas las células
derivan de los blastémeroMesp'B7.5 que generan los misculos anteriores de la colad®cira-

los grises; véase también en C) y ladutas ventrales del tronco (CVTEirculo verde oscuro). Los
ultimos progenitores pancardiofdngeos expresaiNk4y se dividen asimétricamente para producir

el PCP (circulo rojo) y losPGS secundarios, los progenitores cardiofaringeos secundarits1/10
(PCSsecundarios, circulo verde claro). Estee dividen nuevamente de forma asimétrica paraopr

ducir precursores secundarios del coraz&SCcirculo naranja) y precursores del sifon exhalante y

los masculos longitudinales (PME MLong circulo amarillo). Lo81SOsurgen de células laterales
troncales derivadas de A7.€(T circulo azul claro).
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Figura25: A) Ubicacion de laplacodas ectodérmicas en la cabeza de los vertebrados seguni-la h
potesis de Graham y Shimel@@13) (anterior a la izquierda)placoddfosa olfativa (en rojo) en el
extremo del cerebro anterior; laplacodas de la lente (en naranja) posteriormente se formaa-c
mo parte del o0jo; la placa adenohipasea (Ad; en amarillo) es ventral al cerebro anterior; las
placodas del trigémino se formaal lado dela parte anterior del cerebro posterior al nivel de los
rombémeros 1y 2 (R1, R2), siendo el mas antetioplacoda oftalmica (Toen azul claro) y la mas
posterior la placoda maxilenandibular (Tnm; en purpura); la placoda 6tica (Ot; en marrén) se
forma opuestaal dominio principal del rombencéfalo; las plédas de la linea lateral (LL; en rosa)
se forman anterior y posteriormente a la placoda o6tica; las placodas epibranquiales (en verde)
geniculada (Eg), petrosa (Ep) y nodosa (Esg forman como parte de las series faringe&s azul
oscuro: prosencéfalpmesencéfalo, R1 (R2, R3, R4pmbdémero 1 (2,3, 4) y somits. B) Larva
renacuajo de los Urochordata (anterior a la izquierda): la notocorda en rojo y los dos primordios de
sifon (en verde y naranja), con supuestas relaciones con los territorios antesiy posterioresde

la placodaque se muestreen A. C)Jrocordado adulto en el que se muestra los primordios de los
sifones después de la metamorfosis. Djfalocordadoadulto en el que se muestran las hipétesis
de homologia de los masculos urocordadefalocordado quese propone en este capitulo. Figuras
modificadas de Willey (1894), de Sambasivan et al. (2011) y de Graham y Shimeld (2013).

Mediante estudios de anatomia comparadase identificaron homélogos de muchos
muscaulos branquioméricos propios de amintas en peces gnatéstomos (es decir, con mandib
las) como los tiburones, lo que sugiere su origen antiguo (Diogo et al., 2008 a,Fg(ra26). Los
cicléstomos (mixines y lampreas; Kurakuet al.,1999; Delarbre et al., 200, 2002; Heimberg et
al., 2010) carecen de algunos de estos musculos (por ejemplo, misculos derivados del caeull
ris) pero, como algunos condrictios (Selachii y Holocephali), poseen un séptimo grupdicional
de muisculos de la cabeza: los musculos epibranquiales, derivados de los somitos anteriores
(Ziermann et al, 2014). Por lo tanto, los musculos extraoculareslerivados de los somitos
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(branquioméricos, hipobranquiales y epibranquialeg formaban partes de la musculatura ca-
neal de losprimeros vertebrados (Kusakabe et al., 201;1Adachi y Kuratani, 2012; Adachi et al.,
2012; Kuratani et al.,2013) (Figura 26). Esinteresante notar quela aparicion de grupos heteo-
géneos de musculos cefélicos en los vertebrados basales coincidié con la aparicidncdeazén
con cdmaragMoorman y Christoffels, 2003 SimoesCostaet al, 2005) (Figura 26). Esta peculiar
correlacion sugiere que las dos innovaciones estan vinculadas por su origen embrionacmmuan
en el campo cardiofaringeo

Los estudios indican que determinados musculosranquioméricos fueron cruciales para
algunas innovaciones evolutivas, como la aparicion del cuello de tetrapodos. Los musculos del
cuello de los Amniota, el trapecio y el esternocleidomastoided-igura 23, en amarillo), derivan
del cucullaris, que es un musculo que se encontré en placodermos fésiles y que probablemente
aparecio en los primeros gnatdstomos (Matsuoka et al., 2005; Diogo et al., 208&ratani, S.
2013; Trinajstic et al., 2013;Ziermann y Diogo, 2013. Entre los gnatéstomos actuales, algunas
de las caracteristicas anatomicas y de desarrollo del cucullaris se comparten con los musculos
branquiémeros y derivados de los somitos (Shearman y Bke, 2009; Kusakabe et al., 2011;
Ziermann y Diogo, 2014. Sin embargo, la mayoria de los datos disponibles indican que el auc
llaris es un muasculo branquiomérico derivado de los arcos faringeos posteriores, como sugirio
Edgeworth (Edgeworth, 1935; Piotrowki y Nusslein-Volhard, 2000; Abdala y Diogo, 2010;
Sambasivan et al., 201IMlinchin et al., 2013). En la mayoria de los gnatostomos, el cucullaris, al
igual que otros musculos branquioméricos, esta unido a elementos tendinosos y esqueléticos
derivados de h cresta neural (Edgeworth, 1935; Piotrowski y NussleiYolhard, 2000; Matsuoka
et al., 2005; Diogo y Abdala, 2010; Ziermann y Diogo, 2013). Estos hallazgos también respaldan
la hipétesis de Gegenbaur que los miembros anteriores, a los que generalmentaise el cua-
llaris y sus derivados, probablemente se originaron como parte integral de la cabeza (Gege
baur, 1878; Gillis et al., 2009). Por lo tanto, la historia evolutiva de los musculos derivados tuc
llaris refleja la importancia de los muasculos branquimericos en favorecer la apariciéon de ino-
vaciones anatémicas y funcionales durante la evolucion de los vertebrados. Ahora se sabe que el
lado derecho del grupo del cucullaris, que incluye los musculos trapecio y esternocleidomasto
deo de los humanos, estéelacionado embriolégicamente con la vena cava superior y parte de la
auricula derecha, mientras que el lado izquierdo de este grupo esta relacionado embriolégic
mente con la base del tronco pulmonar y parte de la auricula izquierd&i@ura 23).

El disefio embriolégico del campo cardio faringeo en los Urochordata

Estudios filogenéticos recientes ubican a los urocordados, y no a los cefalocordados, como
el grupo hermano de los vertebrados Delsuc et al., 2006; Putnam et al., 2008En base a estos
resultados,son los urocordadoslos queproporcionan informacion importante para la compren-
sion del origen de las innovaciones evolutivas de los vertebradgsarticularmente desde pess-
pectivas moleculares y embriolégicas. Por ejemplo, la Hipotesis de la Nueva Cabezaponia
gue la aparicion delos muisculos branquioméricos se produjo durante el origen de los vertebr
dos yestaba asociado atambio de unafiltra cion "pasiva" a mods de alimentacion mas activos
(Gans y Northcutt, 1983; Gans, 1989; Northcy2005; Butler, 2006;,78,79) y con la aparicion de
organos sensoriales derivados de la crestgeural y las placodas. Sin embargo, estudios recientes
han identificado células similares a la cresta neural, a lptdcodas y a un CCF en las larvas de la
ascidia Ciona intestinalis un tunicado modelo Figura 24; Figura 25). Por ejemplo, laregién del
sifon exhalante comparte extensas similitudes con lgdacodas 6ticas de los vertebradosNlazet
y Shimeld, 2005; Mazet et al., 2005; Graham yi8teld, 2013) (Figura 25), mientras que el pi-
mordio del sifon oral expresa genes reguladores implicados en la diferenciacién de fdacodas
olfatorias y adenohipofis@as de los vertebrados(Christiaen et al., 2005, 2002Abitua et al.,
2012). Estos nuevos descubrimientos sugieren la homologia entre los primordios de los sifones
de losurocordadosy las placodas de los vertebradosy también sugieren que mientrasalguna
placodas (la profunda, maxilemandibular, epibranquial y lente) evolucionaron por diversifi@a-
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cion dentro de vertebrados (3),mientras queotras (la adenohipofisaria, olfatoria y 6tica) apae-
cieron antes dela separacion de vertebrados y urocordadosHigura 25; Figura 26).
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Figura26: Ubicacion en el arbofilogenético de dgunas sinapomorfiagle Chordata de acuerdo

con nuestros propios datos y revision de la literatura: 1) Somitos y musculos branquioméricos. 2)
Placodas, células similares a las de la cresta neural y CCF (n6tese que aunque entre lobraverte
dos las pruebas concluyentes de estas caracteristicas solo se informaron en urocordados, algunos
de estos campos pueden haber estado ya presentes en el ancestro de los cordados actuales) que
dan lugar al PCC, al SCC, y a los musculos branquioméricsiblgrnente no a todos; por ejemplo,

la inclusion de los musculos orales o velares en el CCF podria haberse producido duranteua evol
cion de los vertebrados: ver texto). 3) Craneo, corazon con camaras y diferenciacion de los-musc
los somiticos epibranquias e hipobranquiales. 4) Mandibulas y diferenciacion entre musculatura
somatica hipaxial y epaxial; miembros pares y muasculos de las aletas; aparicion del masculo bra
quiomérico cucullaris. 5) Pérdida de musculos epibranquial@sisculocucullaris divididoen leva-

tores arcuum branquial (quese inserta enos arcos branquiales) y protractor pectoral (que n-

serta enla cintura pectoral) unaexaptaciénque mas tarde permitié la aparicion del cuello en los
tetrdpodos. 6) En los sarcopterigios, el protractor pectomigina a los musculos del cuello de los
amniotas, trapecio y esternocleidomastoideo.

Los Ascidiaeay otros urocordados poseen un corazémulsatil sorprendentemente sofs-
ticado (Figura 24; Figura 25) que comparte varias ceacteristicas conel corazin de los vere-
brados, incluyendo marcapasos que producen un ritmo regular y ritmico. El corazéde las asé
dias deriva de dos célulasprimordiales en embrionesjévenes Ests producen cuatro células
ventrales del tronco del cuerp, y migran hacia el endodermo faringe¢Satou et al., 2004; B-
vidson et al., 2005; Davidson et al., 2006; Beh et al., 20@hristiaen et al., 20082010; Ragkousi
et al., 201]). Posteriormente se dividen asimétricamente para producir precursores cardiaso
medialesy precursores del musculodel sifon exhalante que migran haciaa region dd sifon
exhalante Stolfi et al., 2010; Tolkin y Christiaen, 2012; Wang et al., 20 8Figura 24; Figura
25). Por lo tanto, las células vemales del tronco son progenitora multipotentes, que producen
tanto muasculos cardiacos y faringeos siguiendo un patréonarial que recuerda d observado en
ratones (Figura 24). Hay otros paralelismos entre los campos cardiofaringeosde las ascidias y
de los vertebrados en los circuitosgénicos reguladores de la diferenciacion de los musculos
especializados Figura 24). En las larvas deCiona intestinalis los precursores del masculo del
sifon exhalante se asocian corlos precursores de otas estructuras para formar un anillo de
células en roseta(Harafuji et al., 2002 Mazet et al., 2005; Mazet y Shimeld, 2005; Stolfi et al.,
2010). Estos eventos somimilares a la migracionen losvertebrados de los precursores delos
musculos branquioméricos a losarcosbranquiales, y asu asociacion con células de cresta neural
de la cabezgHarel et al., 2009; Heude et al., 20)0Esnotable que esta secuencia comienza con
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cuatro célulasprogenitoras, que surgen independientemente de uno ds cuatro progenitores
cardiofaringeos,siguiendo una secuencia de intercciones reguladoras conservativaen un pa-
tron clonal estereotipado (Wang et al., 2013. Aqui llamamosa esta secuencia clonal de divisi
nes celularesde expresion génica yde diferenciacioncelular como undisefio embriolégicocar-
dioafaringeo(Wang et al., 2013 (Figura 24).

El origen de los musculos branquioméricos de los cordados

Se estudidel origen de los musculos faringeos de tipo branquiomérico en los primeros
cordados utilizando cefalocordados(Figura 25; Figura 26). Encefalocordados en la boca larval
y en las branquias primarias imparesse desarrollan cinco grupos de musculos orobranquiales
(Goldschmidt, 1905 Yasui et al.,, 2013 Esta musculatura recuerda anatdémicamente a los
musculos branquioméricos de los vertebradogpero desaparece por apoptosis durante la met
morfosis para dar lugar a los musculos orales y del velo de los adultosasui et al., 201%
(Figura 25), que inclusive son mas similares a los masculos branquioméricos de los vertebrados
adultos. Particularmente, los muasculos orales y del velo comparten similitudes anatémicas con
los mismos misculos de las lampreas o los mixined-{gura 25), mientras que los musculos -
rigiales tienen un patron de inervacidon branquiomérico Gans (1989) recnocié este Ultimo
punto y sefal6 que esto podria significar que los musculos branquioméricos probablemente
evolucionaron antes del ultimo ancestro comun de los vertebrados, diferenciade la hipétesis
original de la Nueva CabezaGans y Northcutt, 1983. MUsculos vestigiales aparecen transit-
riamente durante la formacion delas branquias secundarias en los anfioxos, lo que proporciona
evidencia adicional de que las branquias musculares bilaterales y el patrde segmentaciénde
los musculos branquioméricosya estaban presentes en el ancest de los cordados actuales
(Sambasivan et al., 2011 Sin embargo, a diferencia de los urocordados y de los vertebrados, los
cefalocordados tienen vasos sanguinea®ntractiles bastante difusesy sus muasculos branqua-
les se desarrollan aparentemente independientemente de los homélogae los vertebrados.

Los musculos de tipo branquiomérico, como los orales, velares y pterigiales de los agfal
cordados (Figura 25), probablemente son anteriores al origen de un CCF tipico de los urocard
dos y vertebrados Figura 26). Los estudios de anatomia comparada sugieren que los musculos
pterigiales y orovelares del anfioxo adulto probablemente corresponden a los muisculos del
sifon exhalante y oral de los urocorddos, respectivamente Figura 25). Los musculos del sifon
oral de la ascidia Figura 25), que controlan los movimientos de la boca en animales posnaet
morficos, no se derivan de precursass cardiofaringeos figura 24) (Hirano y Nishida, 1997;
Tokuoka et al., 2005 Stolfi et al., 2010. Esto contrasta con los musculos orales anteriores que
controlan los movimientos de la boca y particularmente la apertura de las mandibulas (es decir,
los musculos deller/arco mandibular) en los gnatéstomos, que son derivados de CCFidura
24). Estudios comparativos de cordados basales, incluyendo el famoso féddikouella, sugirie-
ron que su serie de arcos branquialesomenzabacon el arco 2lo/hioides y que solo durante el
comienzo de la evolucion de los vertebrados se incorporaron partes del mesodermo anterior a
la serie branquial formando un nuevo ler/arco mandililar, independiente de los genes Hox
(Kuratani, 2012; Mallatt, 2008. Por lo tanto, es posible que la incorporacion del arco mas ant
rior (mandibular) en esta serie durante la evolucién de los vertebradosstuvo acompafiada por
la integracion de los musculs orales y velares asociadoal CCF. Este escenario evolutivo imipl
ca que los musculos orovelares del anfioxo y los sifones orales de los urocordados pueden ser
homélogos a los masculos orovelares de los cicléstomos y a los misculos mandibulatedos
gnatéstomos, lo que podria explicar por qué estos musculos se derivan del CCF solo enevert
brados.

El origen Bilaterio de | a red cardiofaringea
Diogo et al. (2015) propusieronque la presencia de un CCF, con la capacidad de generar
tanto musculo cardiaco yesquelético, es probablemente una sinapomorfia de los Olfactores (es
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decir, una apomorfia compartida porUrochordata y Vertebrata; Figura 24 y Figura 26). Este
argumento plantea la pregunta: ¢las unidadesmbriolégicas, celulares y/o moleculares que
forman la red CCF de los Olfactores tienerrigenes evolutivos ain mas profundos? Ambulacria
(equinodermos y hemicordados) es el grupo hermano de los cordadokigura 26). Los hent+
cordados poseenhendiduras branquiales en serie bien definidas y un complejo corazénfion
ubicado en la parte anterior del cuerpo (probéscide)V\alentine, 2004). En los hemicordados, las
aberturas branquiales faringeas dispuestas en serie tienen musculos asociados g tente-
ropneusto, pero esta musculatura parece sexmbriolégica, anatomica e histologicamente disti-
ta de la musculatura branquiomérica de los cordadosr@sui et al., 2014 Nuevos estudios de los
Ambulacria probarén esta hipotesis.

Entre los animales no ceuterdstomos, los neméndos carecen de un corazén y un sistema
circulatorio definido, pero poseen musculos faringeos que se contraen ritmiteente, exhibiendo
una actividad eléctrica similar a los cardiomiocitos mamalianosTzahor y Evans, 2011; Grifone
y Kelly, 2007; Sambasivan et al., 2011QIson, 2006; Tzahor, 200R Las moscas carecen dese
tructuras anatémicas comparables al aparatdaringeo de los cordados, pero emrosophilalos
homologos de Thx1, Nkx2.5, Isl, Ebf y Mrf / MyoD contribuyen de distintasaneras a la difere-
ciacion del musculo esquelético y/o visceral, tanto en la larva como en el adul®Bdgukhatmi et
al., 2012; 2014; Crozatier y Vincent, 1999%nriquez et al., 2012;Mann et al., 2009; Schaub y
Frasch, 2013;Schaub et al., 201p Ladiversidad de las redes miogénicas que dirigen la ideint
dad y diferenciacion muscular en las moscas recuerda a la heterogeneidad de los origenes y de
los programas musculares que ocurren en la cabeza de los vertebrados. AdemasDmsophila
los musculos &rvales viscerales y dorsales se desarrollan a partir del mesodermo cercano al
vaso dorsal o corazén de la mosca. Por lo tanto, es concebible que muchas caracteristicas de la
red genética que regula al CCF sean anteriores a la aparicion de los cordad@slgmas, que este
circuito regulatorio es anterior al surgimiento de las conocidas jerarquias miogénicas querco
trolan el desarrollo de los musculos somaticos de los vertebrados.

Unidades evolutivas cardiofaringeas

Podemos resumirlos argumentos sobre el origen y la diversificacion del CCF de lai-s
guiente manera Eigura 26): Los cefalocordados, dotados de hendiduras branquiales en serie
heredadas de losantepasalos deuteréstomos, ya tenian masculos branquioméricos asociados a
las branquias, o al menos musculos similaregigura 25). El CCF probablemente apareciposte-
riormente en los Olfactores. Los vertebrados basales desacoplaron la especificacién y difere
ciacién miogénica, aumentando asi el nimero de células progdemas cardiofaringeas. Esto fae
lité la aparicion de las camaras del coraz6n mediante la adicion progresiva de células progenit
ras al tubo cardiaco endesarrollo. También permitié la expansion y diversificacion de los
musculos branquioméricos, lo que cotnibuyé a una mayor muscularizacion del aparato fari-
geo esencial para la transicién a un estilo de vida predador. Esto Ultimo fue posible gracias a la
asociacion ancestral entre los musculos branquioméricos y las células de ectodermo DIx + de los
Olfactores. El desarrollo de esta interaccidon permitié la eevolucion de la musculatura bra-
quiomeérica con el novedoso esqueleto craneofacial derivado de la cresta neural, combinando los
nuevos patrones esqueléticos derivados de la cresta neural con musculos byaioméricos es-
pecificos.

Diogo et al. (2015)propusieron que la red genética de los musculos del sifon caedi
co/exhalante del urocordado Cionademuestra el patron ontogenético basico que subyace a la
especificacion del CCF de los vertebrad@g/ang et al.,2013). Propusieron también tres modos
en que este plan se modifico para producir la gradiversidad de patrones cardiofamgeos en
vertebrados: 1) el patrén ontogenético podria diferenciarse en multiples progenitores embro-
narios independientes; 2) cualquér progenitor dado podria auterenovarse, amplificandose
transitoriamente antes de genear precursores musculares cardicos o branquioméricos dié-
renciados; y 3) cualquier célula podria migrar y/o ser desplazada pasivamente y reanudar el
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desarrollo cardiofaringeo en diferentes lugares una vez que reciba las sefiales apropiadas. A
diferencia de sus contrapartes en las ascidias, los progenitores cardiofaringedss los vertebra-
dos Thx1+/Isl1+permanecen en un estado indeterminado en el que seultiplican para producir
precursores cardiacos derivados de SCC. Durante la morfogénetasla faringe, estos precure-
res cardiacos surgen secuencialmente para producir cardiomiocitos del ventriculo derecho y del
tracto de salida de la sangre. Es concebible que multipléedjes cardiofaringeos independia-
tes, producidos en serie puedan dirigir los destinos de células miogénicas y branquiémericas
del mesodermo faringeo. Esta hipétesis es consistente con la observacion de auepos de
musculos cardiacos y branquiméricos estan mas estrechamente relacionados entre si que con
otros musculos del corazén y la cabezd ¢scroart et al., 2010; Lescroart y Meilhac, 2012; ke
croart et al., 2019. Nuevos experimentos determinaran si el patron anteroposterior del CCF
precede a la sementacion de la region faringea durante la morfogénesis de los arcos brangui
les.

Conclusiones generales

El CCF es un nuevo paradigma a tener en cuenta, y debe ser considerado junto con $a cre
ta neural y las placodas craneales al estudiar el origen dedabeza de los vertebrados. Es impo
tante destacar que los novedosos estudios genéticos comparados, éssudios filogenémicos y
embrionarios han evidenciado losprofundos origenes evolutivos del campo cardiofaringeo, de
los musculos branquioméricosde las placalas y de las células de la cresta neural. Al igual que
los vertebrados, los urocordados tienen un campo cardiofaringeo que origina a los PCC, SCC y a
los muasculos branquioméricos; ademas, apartde lascélulas similares a las de la cresta neural y
placodas, algunos urocordados pelagicos también tienen cerebros altamente desarrolladba-(
calli y Holland, 1998). Los datos obtenidos después de que Gans y Northcutt emitieran la éHp
tesis de la Nueva Cabeza cuestiomm la gran distincion entre vertebrados y otros animales, y
muestran que la "nueva" cabeza surgifpor medio de la modificacién de tejidos, poblaciones
celulares y redes genéticaga existentes,por medio de "retoques” evolutivos. Estanueva visién
respalda la afirmacion de Gee2001) de que h vision convencional de la evolucién de los vest
brados (desde ascidiacea filtradores, sin cerebro, por medio de un aumento progresivo en la
complejidad y la aparicion de varias estructuras "de novo’sin pérdidas evolutivas oreversio-
nes) es una simplifcacién excesiva Estos datos también demuestran la heterogeneidad yre
plejidad de la historia embrionaria y evolutiva del corazén y la cabeza de los vertebrados-h
ciendo menos marcada la separacion del origen de los musculos de la cabeza y del troredosl
musculos extraoculares y branquioméricos, y de los misculos cardiacos y esqueléticos. lss e
tructuras postcraneales de los adultos, considerando al corazén y parte de la musculatura del
cuello, incluyen células derivadas del CCIFiura 23, en colores); reciprocamente, las estrugt
ras cefélicascomo la lengua y los musculos infrahioideqsurgen de primordios somiticos ulp
cados en el tronco Figura 23, en gris oscuro). El descubrimiento del CCF proporciona, por lo
tanto, una vision mas completa y compleja del origen y la evolucié@mpranade la cabeza de los
vertebrados. La disciplina del EveDevo ha progresado notablemente en las tres décadas desde
la publicacién de la Hipoétesis de la Nueva Cabeza. Con estos revolucionarios descubrimientos y
con los nuevos trabajos que se estan desarrolldn, podemosesperar que la disciplina avanzaéa
significativamente en un futuro cercano
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Myxiniformes

DIAGNOSIS

Un canal semicircular; sin tejido éseo;craneoformado por un tejido fibroso, que no escarti-
lago; sin arcualias; abertura nasohipofisiaria terminal y Unica rodeada por tentaculos; bocaro-
deadapor dos pares de tentaculos; con numerosos poros glandulares a lo largo del cuerpo (de
70 a 200 glandulas;Figura 27); sélo la aleta caudal,sin aleta dorsal; con un canal nasohipofisia-
rio que seabre en la faringe; de cinco a 15 bolsasbranquiales, que desembocaninternamente a
la faringe, y que pueden desembocar al exterior independientemente o confluir en un Unico
canal; ojos atrofiados, subcutaneosen el adulto; aparato pineal ausente o muy reducido; sin
metamorfosis; corazon sistémico con camaras (seno venoso, auricula y ventriculogl sistema
vagal hace aumentar el ritmo cardiaco (a diferencia del resto de Craniaa, en los que lo hace
disminuir); cavidad pericardica conectadaal celoma;con corazones suplementarios en las venas
cardinales, porta y caudaleshermafroditas, pero s6lo un tipo de génadases funcional en cada
individuo, por lo que no son autofecundantes;isosméticos;exclusivamentemarinos.

Figura27: Mixynidae (Modificado de Nelson,2006).

Los Myxiniformes tienen un solo canal semicircular vertical, que contiene dos maculassen-
soriales, por lo que posiblemente representa la fusion de dos canalessemicirculares (Mazan et
al.,2000).

Selos denomina cominmente como anguilasviscosaspor su capacidadde producir grandes
cantidadesde mucus.Cuandoun predador los ataca,el mucus selibera como un liquido viscoso
y blanco que se expandey cuagulaen contacto con el agua,llenando las branquias del predador
al que sofocao espanta(Zintzen et al., 2011). También lo producen en pequefiascantidades
cuandosealimentan de carcazasposiblemente para evitar la competenciacon otros individuos.
Estemucus proteico ha sido estudiado para producir fibras y tejidos tan resistentescomolos de
sedade arafias(Negishiet al.,2012).

Unaespeciede mixino (Eptatretus burgeri) tiene nédulos cartilaginosos en la cola, ubicados
en la parte ventral de la notocorda; los mas posteriores rodean a la aorta dorsal. Estosnédulos
han sido interpretados como homoélogosa los arcos hemalesde las vértebras de Gnathostomata
(Otaetal.,2011), pero estainterpretacion hasido puestaen duda (Miyashitay Coates2015).

Seconoceun solo fosil relacionado indubitablemente con Myxiniformes, Myxinikela del Ca-
bonifero superior; algunos paleontélogosutilizan el nombre Hyperotreti para referirse a Myxi-
niformes + Myxinikela(por ejemplo, Janvier,1995). Laidea de que los ojos estanatrofiados pre-
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supone que el ancestro tenia ojos bien desarrollados, lo que se sustentaen el hecho que se su-
pone que Myxinikelalos tenia.

Sualimentacion es principalmente predadora, de vermesy crustaceos,pero también carro-
fieros de restos de vertebrados que caenal fondo marino. En la boca de los Myxiniformes hay
una placa dental sobre la lengua que lleva dos series de O A E A Tqu@datiddsos, en forma de
libro. Los poderososmusculoslingualestiran de la parte mediade la placa,haciendoque estase
pliegue y produzca el pinzamiento del alimento, a modo de primitivas mandibulas (Clark y
Summers,2007). Cuandose alimentan, muchasveceshacenun nudo con el cuerpo para arran-
car trozos de carne de las carcazasde animales muertos (ver Figura 28). También tienen un
Unico diente palatino en la parte posterior del techo de la bocaque le permite anclarsecon mas
fuerzaparatirar dela presa(Clarky Summers,2007), o sostenerla presaviva entre bocados.

T
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Figura28: Myxiniformes. Comportamientode & Yy dzR&&arrancarun pedazode unapresa.

MYXINIDAE>? Aproximadamente 60 especiesen un unico grupo actual, dividid o en dos en
funcién de como desembocanlas aberturas branquiales al exterior: Myxininae (las aberturas se
redinen en un solo conductoy desembocanen un poro por cadalado; Myxing Neomyxing Nenma-
myxiney Notomyxiné y Eptatretinae (las aberturas desembocanindependientemente; Eptatre-
tus, Paramyxiney Quadratug. Sin embargo,algunosautores consideran que son cuatro los gru-
posincluidos (Wisher, 1999).

Habitan aguasfrias (de menosde 22 °C)y profundas (hasta al menoslos 2 500 m de profun-
didad), principalmente en las plataformas continentales de casitodo el mundo (Figura 29); son
bentdnicosy viven enterrados en cuevasdel fondo marino, y suspoblacionespuedenllegar a ser
muy numerosas.En Argentina selos encuentranen las costaspatagonicas.

2 it

Figura29: Distribucionde Myxiniformes (Redibujadode Hardisty,1979).
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Aunque su biologia esrelativamente poco conocida,se supone que cumplen un papel crucial
en la ecologiadel bentos marino reciclando nutrientes (Sower et al.,2003). Seconocemuy poco
sobre la reproduccién y embriologia de Myxiniformes (Powell et al., 2005; Ota y Kuratani,
2006), y esrelativamente reciente la descripcion de susembriones (Otaet al.,2007).

En Coreay Japoénsirven como alimento. Supiel esutilizada en la industria del cuero, por lo
que en varias partes del mundo (costasde Asiay de Américadel Norte) selos pescaactivamente
(Sower et al.,2003), inclusive hastael punto de hacer desaparecerpoblacionesenteras (McMi-
llan y Wisner, 2004; Powell et al.,2005). La gran produccion de mucus que tienen estosanima-
les provocainconvenientes durante la pescade otros peces,por lo que son consideradosgene-
ralmente comouna peste.
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Vertebrata

(Petromyzontiformes + Gnathostomatg

DIAGNQOSIS

=

Presenciade arcualiaso susderivados (vértebras).

Capacidadfisiolégica de formar huesopericondral enla dermis. Conmatriz extracelular

esqueléticaformada por colagenodetipo Il (Zhanget al.,2006).

Cajacranealcon paredeslaterales.

Doso tres canalessemicirculares,cadauno con una ampolla sensitiva.

Ojosbien desarrollados con musculatura extrinseca.

Colaasimétrica.

Conojo pineal.

Organosde la linealateral en un canalsensorial con neuromastos.

Conelectrorecepcioén;drganosen ampolla o ampulares,derivados de la placodade la li-

nealateral (Gillis et al.,2012; Bakeret al.,2013).

I Consistemainmune adaptativo, con linfocitos con receptores variables (en Gnathosb-
mata cambiaa un sistemade inmunoglobulinas y receptores de linfocitos T) (Mduller et
al.,2017).

1 Sincorazonesaccesorios.

1 Coninervacién autonémicadel corazdn.el sistemavagal hacedecrecerel ritmo cardia-
co.

1 Convalvulaespiral (tiflosol) en el intestino.

1 Fluidos corporales hiposmoticos en relacion con el aguade mar (o isosmoticospor re-
tencién de urea, casode Chondrichthyes); pronefros no persistente en el adulto. con
ductosrenalescolectoresenlosrifiones.

1 Condimorfismo sexual(Benton, 2005).

Cavidadpericéardica cerrada.

i Caracteristicashistolégicasde la adenohipéfisis; composicién de aminoacidosdel cola-

genoy dela hemoglobina.

|
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CONODONTA

Los conodontesson microfésiles marinos que estandistribuidos en todo el mundo. Sediver-
sificaron entre el CAmbricotardio hastael Triasico tardio. Este grupo era conocido Gnicamente
por O A E A 1pénlieBdséspinaso estructuras combinadasde apatita (estructura cristalina de
carbonato y fosfato de calcio propia de los tejidos duros de los Vertebrata); sin embargo,la ho-
mologia de los tejidos calcificadosde Conodontacon los de vertebrados ha sido rechazada,y
posiblemente se trate de un casode convergencia(Murdock et al., 2013; Donoghuey Keating,
2014).
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Seestudiaron desdehacemucho tiempo por ser fésiles guias (fésiles de amplia distribucion
gue permiten la datacion de estratos, debido a que son particulares o exclusivosde una deter-
minada épocade la historia geoldgica).Sin embargo,recién en 1983 se descubrieron impresio-
nes de los animales que contenian estasestructuras (ClydagnathusBriggs et al., 1983), confir-
mandosela presenciade notocorda, miémeros, aletas caudalescon radios y o0jos sostenidospor
cartilago y con musculatura externa (posiblemente también capsulas 6ticas; Aldridge et al.,
1993). Los elementos de apatita resultaron ser parte de canastasde filtracion de estructura
compleja (Purnell y Donoghue,1997; Figura 30), pero también con funcién masticatoria (Pur-
nell, 1995; Joneset al.,2012).

Tubo nervioso

Notocorda

Conodontes

Figura30: Conodontes(Redibujadode Kardong,1998). Reconstruccionde un Conodontoforoy
detalle de la faringe mostrandoel aparato conodonto.

La posicién filogenéticade Conodontaestodaviaincierta. Hasido interpretado como Phylum
(Conodontophora), clase,etc. (Turner et al.,2010); es muy posible que seapolifilético (algunos
relacionan a los vertebrados solamente con el grupo Euconodonta;Janvier,1993). La posesién
de capsulasopticasy o6ticas son evidenciade que son Craniata,y posiblemente esténrelaciona-
dos con primitivos Craniata,como los fosiles Myllokunmingia (Shu et al., 1999), Yunnanozoony
Haikouelladel Cambricoinferior (Chenet al.,1995, 1999). Seha sugerido que son el grupo her-
mano de Vertebrata, 0 que son verdaderos Vertebrata (Zimmer, 2000); otros los consideran
mucho masevolucionados(Benton, 2005) e inclusive los relacionan directamente con Gnathcs-
tomata (Ver Donoghueet al.,2000).
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Petromyzontiformes

DIAGNOSIS

Canalnasaltermina en la parte superior de la cabeza;bocasin tentadculos,pero con numero-
soscirros, adaptadaa la succion;infundibulo bucal con un cartilago anular y numerososdientes
corneos;sin huesoen el esqueleto;una o dos aletasdorsales;sin aletaspares (que si estanpre-
sentes en Myopterygii fésiles); siete bolsas branquiales que se comunican interiormente al
acueductoy directamente al exterior; saconasc-hipofiseal conectadoUnicamente al exterior, no
secomunicacon la faringe; con valvula espiral en el intestino; ojos bien desarrolladosen el adul-
to; con metamorfosis (larva Ammocoetesfiltradora y de aguadulce); con aparato pineal bien
desarrollado;tienen el mayor numero de cromosomasentre los Vertebrados (hasta 164 y 180)
(Robinsony Potter, 1981).

Los Petromyzontiformes tienen elementos esqueléticoscartilaginosos pares (arcualias) que
rodean ala notocorda; caudaimente, estoselementossefusionan en una placaque estaconecia-
daconlosradios delas aletascaudales Estasarcualiasson dorsalesala notocorday derivan del
escler6tomo como las vértebras de Gnathostomata;debido a estascaracteristicaslas arcualias
han sido homologadasa los arcosneuralesde Gnathostomata(Donoghuey Sansom2002; Christ
et al., 2004). La homologia de las arcualias con los nédulos cartilaginosos de Myxiniformes es
incierta (Miyashita y Coates2015).

Hay 9 especiesanddromas(vida marina, pero sereproducen en aguadulce) y parasitas,y las
otras 35 especiespasantodo su ciclo de vida en aguadulce (Moser et al.,2015), siendo parasitas
9y no parasitas26 (Maitland et al.,2015). Lamayoria de las especiesno parasitas(hay 23 espe-
cies) sonderivadasde especiesparasitas(de las que hay 18 especies)(Potter et al.,2015).

Los Petromyzontiformes tienen una bocaen forma de embudo con la que seadhieren arocas
(el nombre deriva del griego y significa O A E O bde AIE A A érnredadiotn a fijarse a rocasen
torrentes) o peces.Algunas especiesson parasitas. El pistén lingual sirve tanto como émbolo
para la ventosa,como para raspar la piel del hospedadorcon O A E A Th&ri&r@dldsangrar para
alimentarse. En el hemisferio norte son comunes las especiesrestringidas a lagos, las cuales
generalmente se presentan como pares de especies,de las cualesuna es parasita y la otra no.
Lasespeciesno parasitas siempre son de aguadulce,y se suponeque son derivadas de especies
parasitas (Sowery Silver, 2003); por lo general,las especiesno parasitasno se alimentan luego
de la metamorfosisy tienen dientes romos no adecuadospara parasitar. Lamayoria de las espe-
ciesno parasitassondel hemisferio norte.
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Figura31: Distribucionde Petromyzontiformes(Redibujadode Potter et al., 2015).

Sereconocende nueve a diez géneros (Janvier, 1997; Froesey Pauly, 2006; Potter et al.,
2015), en por lo menostres grupos: Petromyzontidae es del hemisferio norte y es monofilética
(Gil et al.,2003); los otr os dos grupos sedistribuyen en el hemisferio sur (América del Sur, Aus-
tralia y NuevaZelanda)(Figura31).

El fosil cAmbrico Tullimonstrum tiene un aparato bucal muy peculiar (proyectado en una
prosbosis),y ojos ubicadosen el extremo de pedunculos;hasido asociadoal clado Petromizonti-
formes (McCoyet al., 2016). Hay fésiles asociadosmas directamente con Petromyzontiformes,
agrupadosen un cuarto grupo (Mayomyzontidae),como Hardistiella, Mayomyzony Pipisciusdel
Carbonifero superior (Janvier, 1995), Mesomyzondel Cretacico (Changet al., 2006) y Pris-
comyzondel Devénico(Gesset al.,2006).

PETROMYZONTIDAE: Aproximadamente 37 a 40 especiesreconocidas,de zonas frias del
hemisferio norte; anadromosy de aguadulce; con aletasdorsalescontinuas o contiguas (Figura
32). Gill et al.,(2003) reconocencuatro subgrupos.

MORDACIIDAE? Tres especiesde Australia, Tasmaniay sur de Chile; anadromosy de agua
dulce; aletas dorsales separadas;larva con un diverticulo bien desarollado en el intestino; con
76 cromosomas;parasitasy no parasitas.

Vo
,
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Figura32: Geotria australis, adulto prereproductivoy macho reproductivo (Modificado de Neira,
1984).

GEOTRIIDAE? Unasola especie,Geotriaaustralis (Figura 32), de Australia, Tasmania,Nueva
Zelanda,Chiley Argentina; con dos diverticulos en el intestino de la larva; aleta caudaly la se-
gundadorsal bien separadas,al igual que las dos dorsales; ejemplares en reproduccion con una
bolsagular por detras del disco oral, masdesarrolladaen machos(Figura 32), de funcién desm-
nocida; con hasta180 cromosomas;parasitas.

Posiblementelas poblacionesargentinasy de Georgiasdel Sur pertenezcana una especiedi-
ferente ya que se ha sefialadoque la larva ammocoeteses morfologicamente distinta, y los adul-
tos tienen la cloacaen una posicidon mas posterior que las poblacionesde Chiley de Australasia
(Neira etal.,1988; Renaud,2011).
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Estaespecieanadromase encuentra en Argentina (incluyendo Islas Malvinasy Georgiasdel
Sur), pero mucho de lo que se conocede su biologia ha sido estudiado principalmente en Nueva
Zelanday Australia. Los adultos estanen el mar durante unos dos afiosy son parasitos de otros
peces;alcanzantamafiosde hasta50 cm (Potter et al.,1979). Algunosgénerosde Petromyzonti-
daesealimentan principalmente de sangremientras que otros, incluido Geotrig sealimentan de
la carne de las especieshospedadoras.Los ojos de Geotriaestan relativamente bien desarrolla-
dosy susretinas tienen mastipos celulares del tipo cono que el resto de Petromyzontiformes
(Collin y Trezise, 2004). La migracién contra la corriente puede durar 16 mesesy la freza se
realiza en aguadulce; los adultos dejan de alimentarse en el aguadulce y mueren poco después
de la freza (Froesey Pauly, 2006). Las larvas permanecenenterradas en el fondo de rios, en
estado Ammocoetespor masde cuatro afios (Potter y Hilliard, 1986). La metamorfosis esregu-
lada por la hormonatiroidea (Yousony Potter, 1979). Lamigracion tiene lugar sobre todo en las
nocheslluviosas en las que los niveles del aguase incrementan, con temperaturas de entre 12y
14,5°C,y enlas que hay cubierta extensade nubeso durante la faseoscurade la luna (Froesey
Pauly,2006).

DESARROLLGONTOGENIC@E GEOTRIAAUSTRALIS
(segunNani, 1950)

Estado 1: Ammocoetes.

Ojossubcutaneos poco visibles. Dos cavidades,una bucal y otra faringea.
Presentantentaculos dendriformes. Piel hundida en la regién branquial. Ale-
tasindivisas. Cuerpode 44 a 85 mm de longitud. Seencuentran en rios pata-
gonicos;raros en Rio de la Platay Parana.Viven semienterradasen la arena
de los rios, alimentandosepor filtracién. Puedenpermanecer en este estadio
por varios afios (de tres a siete) antes de comenzarla metamorfosisy la mi-
gracional mar.

Estado 2: Plateia.

Ojosvisibles y grandes.Unasola cavidad,la bucal. Dos aletasdorsales se-
paradas.Conductosbranquiales abren al exterior. Sindientes. Cuerpode 77 a
86 mm de longitud.

Estado 3: Macrophthalmia.

Durante este estadio se desarrollan los dientes (Azpelicuetaet al., 2001).
Gonadasno desarrolladas completamente. Posiblemente en este estadio
migren haciael mar y comiencena parasitar peces.

Estado 4: Velascia.

Bordes del embudo con papilas y cirros. Cuerpo grande y robusto. Aber-
turas branquiales en forma de ojales. Individuos sexualmente maduros. Se
encuentran en el mar epicontinental argentino, sealimentan por parasitismo.
Parareproducirse migran alos rios.

Estado 5: Geotria.

Presentan bolsa gular mas desarrollada en los machos. Los denticulos
corneosdesaparecenEl sistemadigestivo esta semiatrofiado y posiblemente
en los machoslos testiculos no seanfuncionales. Presentestanto en el mar
comoen aguadulce.

Enalgunoslagospatagdnicosseencuentranlos cinco estados.
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Ostracodermi

DIAGNOSIS

1 Conesqueleto dérmico mineralizado. Primitivamente con hueso acelular (aspidina) y
luegocelular.

1 Sediferencian tubérculos (odontoides) dérmicos con una basede huesoy un capuchdén
dedentinay esmalte.

1 Conarmadura 6seaenforma de unacajaanterior.

Conescamaso placasen la parte posterior del cuerpo.

1 Conbulbos olfatorios conectadospor un tracto olfatorio al cerebroy de cerebeloen la
parte posterior del encéfalo (estas Ultimas caracteristicascomprobadaspor impresio-
nesde las partes blandas sobrelos escudosdorsales).

Myxiniformes y Petromyzontiformes carecende esqueletodérmico, tienen los bulbos olfato-
rios incorporados ala parte anterior del cerebroy carecende cerebelo(Poughet al.,2005).

Los grupos fosiles se los encuentra predominantemente en aguadulce. Los odontoides dér-
micos posiblemente seanhomologosa los dientes de Gnathostomata(Fraser et al., 2010; Mur-
docketal.,2013).

El término O/ O 0 O A A éshthizado §éneralmente por los paleontélogoscomo un grupo
informal (no monofilético) que incluye varios linajes fdsiles que presentan una armadura dér-
mica 6sea,generalmente como un caparazénanterior (aunque algunasvecesla armadura se
reduce a pequefiosescudoso escamascomo en Thelodonti). En estadenominacion informal se
incluye se incluia a grupos de Gnathostomatafésiles, como Placodermi (Donoghuey Keating,
2014), pero no alos Gnathostomataactuales(Chondrichtyesy Osteichthyes).Por lo tanto, util i-
zadode estamanerainformal, estegrupo esindudablemente parafilético (por esemotivo selos
mencionabaentre comillas).

Aqui proponemos redefinir el término Ostracodermipara que el grupo seamonofilético, de-
finiéndolo como todos los grupos mas relacionados al crown group Gnathostomataque a los
Petromizontiformes (Figura 22). Representaun grupo total que incluye a Gnathostomata,y por
lo tanto lo mencionamossin las comillas. Una redefinicién de este tipo, para hacer un grupo
monofilético, también ha sido aplicada a términos anteriormente parafiléticos como Os-
teichthyesy Reptiles.El grupo (nodo) ha sido reconocido en distintas filogenias, pero sin nomi-
narse como Ostracodermi (por ejemplo ver: Donoghueet al., 2006; Donoghuey Keating,2014;
Nelsonetal.,2016).

Los Heterostraci (Pteraspidomorphi) sonlos primeros vertebrados con un esqueletodérmi-
co mineralizado; Anaspiday Thelodonti tienen el esqueleto dérmico, pero también presentan
intestino diferenciado; Galeaspidatienen el neurocrdneo mineralizado; en Osteostraciel neuro-
craneo esta compuestopor hueso celular pericondral, el esqueletodérmico por huesoacelular,
tienen cola heterocercay aletas pectorales pares (Donoghuey Keating, 2014; Nelson et al.,
2016). Sin embargo, es tema de debate las relacionesfilogenéticas entre estosgrupos, que va-

|
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rian en funcidn de las distintas interpretaciones de la evidencia fésil o del descubrimiento de
nuevosespecimenes.

¢ WANHOMOLOGCESEL ESQUELET@ENTREDIFERENTES/ERTEBRADOS
Daniel Garcia Lopez

El esqueletode los vertebrados harecibido muchaatenciénincluso desde
antes del desarrollo del concepto de evolucion. Este hecho se vio acentuado
por el buen potencial de preservaciénde la mayor parte de los tejidos esque-
letarios (a excepciondel cartilago) y la propiedad del de los mismos de refle-
jar importantes aspectosfuncionalesy fisiologicos del animal.

En lo que respectaal origen y evolucion temprana de los cuatro Tejidos
Esqueletarios Principales (TEP) -es decir, cartilago, dentina, esmalte y
hueso- existen principalmente dos puntos de vista opuestosreferentes a su
aparicion en los grupos basalesde vertebrados. La primera postura establece
que, a pesar de que los esqueletosprimitivos de vertebrados muestran una
amplia variedad de tejidos que sondificiles de clasificar, los tipos principales
emergieron tempranamente en la filogenia de vertebrados y, por lo tanto, el
espectro completo de tejidos esqueletalesse explica con los TEP.La postura
opuestasugiere que la evolucion temprana del esqueletomineralizado impli-
c6 un lapso de plasticidad y OA @D A O EA &Il 100 @K@ lo® BEP no
emergieron hastatiempo después(Donoghueet al.,2006).

Lainformacién que brindan las formas actualesde vertebrados escriptica
en cuanto a la evolucién del esqueletoy los TEP.Los O A C1 AaGiialésdes
decir, mixines y lampreas,solo presentan unas pocasestructuras cartilagino-
sasno mineralizadas.Por otra parte, los vertebrados mas basalescon tejidos
esqueletales mineralizados ztiburones y peces 6seos basales poseen un
esqueletoque, masalla del detalle, essimilar al de otros taxonesmasderiva-
dos dentro del grupo. Sinembargo,por su posicion filogenéticalosOA C1 A
fésiles se ubican como intermedios entre estosOC O AR A ONOAT AO
Estosgrupos de la parte baja del Paleozoicopresentaban escudosdérmicos
cefalotoracicos, sumados a elementos de endoesqueleto. Estos elementos
presentaban en algunos casos hueso acelular, mientras que en otro ya se
observabahueso celular asociadoa dentina, como antecedentede la apari-
cion del médulo de desarrollo odontoide, expresado en primera instancia
asociadoal viscerocranium. A partir de la evolucion posterior de estructuras
comolas mandibulasla adaptacionde tejidos esqueletalessurgié en respues-
ta a nuevas demandas ambientales, utilizando la propiedad de las células
esqueletalesprimordiales (escleroblastos)de modular susactividades sinté-
ticas en diferentes caminosde desarrollo.

Estadiversidad temprana en formas fésiles y asociadaa un alto grado de
homologiarespecto a grupos actualesha llevado a varios autores a volcarse
por el primer escenarioevolutivo, considerandoque los TEPpuedenidentifi-
carse para toda la variacion de tejidos que se documentan en vertebrados
basales fésiles (Hall, 2005; Donoghue et al., 2006). Entonces, aunque los
tiempos de aparicion filogenética de diferentes tejidos esqueletaleses discu-
tida adn, se ha concluido que los TEP se establecierontempranamente en la
filogenia de los vertebrados.
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PTERASPIDOMORPHI

Condos o tres canalessemicirculares; con hueso acelular (aspidina); con armadura 6seade
grandesplacasarticuladas sobre la parte anterior del cuerpo; abertura nasohipofisiaria doble o
simple pero comunicadaa la faringe; cola hipocerca. Seincluye a Heterostraci, Arandaspiday
Astraspida(Figura22).

Algunos desarrollaron proyecciones laterales del escudo dérmico en forma de alerones
(Figura 33), que pueden haber servido para estabilizar la natacion. La naturaleza acelular del
hueso en este grupo (Nian-Zhong et al., 2006) parece ser una plesiomorfia y no una apomorfia
(reversidn secundaria)como en algunospecesgnatostomados.

Figura33: Pteraspisrostrata (PteraspidomorphiYRedibujadode Poughet al., 1999).

MYOPTERYGII

Converdaderasaletasdorsalesy anales(con radios y muscularizacion); aletaspectoralespa-
res conradios y musculaturadesarrolladasde una placalateral que seextiende por detras delas
branquias hastala regién de la cloaca(perdidas en Galeaspida);ojos grandescon musculatura
extrinseca; dos canalessemicirculares; algunos presentan regiones dérmicas con células éseas
(huesocelular pericondral; Donoghueet al.,2006).

Myopterygii incluye a Gnathostomatay también a fésiles como Anaspida d EGaleaspidad h
Thelodonti d y Osteostracid (Figura 22).

Aunquehay fosiles (Anaspida, Thelodonti y Osteostraci)que presentan expansionedaterales
en forma de aletas pectorales (inclusive con endoesqueleto;Janvieret al.,2004), éstasno estan
asociadasa cinturas, como si lo hacenen Gnathostomata.Los programas genéticosque actian
en el desarrollo de las aletaspares son similares a los de las aletasimpares; se postulé que estos
mecanismosaparecieron primero en la linea media del cuerpoy que el desarrollo de las aletas
paresimplicé una aplicacion de dichos mecanismosen la placa mesodérmicalateral (Freitas et
al.,2006).

El término Cephalaspidomorphao Monorhina incluia a la mayoria de los representantesde
Myopterygii excluyendo a Gnathostomata;por lo tanto, los dos términos se referian a grupos
parafiléticos.
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RESUMEN

1 Los Craniata se caracterizan por caracteresclavescomo la duplicacion
génicay la aparicion de la cresta neural y de las placodasepidérmicas
también tienen craneoy capsulasolfatorias, Opticas y Gticas desarrolla-
das.

1 Los Mixiniformes son marinos e isosmoticos; tienen ojos reducidos y
glandulasepidérmicasque producen un mucus particular.

9 Los Vertebrata tienen arcualias o vértebras, linea lateral, electrorecep-
cién y son hiposméticos.

1 Los Petromizontiformes tienen arcualias, son anadromosy tienen una
faselarval prolongada.

9 Caracteresmolecularesapoyan la relacion entre los Mixiniformes y Pe-
tromizontiformes enun grupo Cyclostomata.

I Los Ostracodermi tienen hueso,y en una secuenciade grupos fosiles
aparecenel hueso celular, las aletas pectorales pares, el neurocraneo
0seoy la colaheterocerca.

SISTEMATICA
Craniata

Myxiniformes
Vertebrata

Petromyzontiformes

Ostracodermi

Myopterygii
Gnathostomata
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Gnathostomata

(Chondrichthyes+ Osteichthyes)

DIAGNOSIS

Caracteres craneales:

1

= =4 -4 —a A

= =

f
f

Conmandibulas

Condientesrecubiertos por dentina.

Contrabéculaspares(constituyen la basedel craneo).

El craneo estdensanchadoanteriormente conunafontanelaprecerebral.

Parte posterior alargadaque incorpora uno o masarcosneurales

Desarrollo de un proceso postorbital que separael ojo de la musculatura de las mandi-
bulas.

Conmusculaturaintrinseca del ojo parala acomodaciondel cristalino.

Las branquias estan cubiertas por ectodermo, que contienen rastrillos branquiales
(branquispinas) queretienen el pasodel alimento alas branquias.

Los arcos branquiales estan compuestospor basibranquial, hipobranquial, ceratobran-
quial, epibranquial y faringobranquial, de posicion interna respecto de las hemibran-
quias.

Lamusculatura hipobranquial permite lainhalaciény la alimentacién por succion

La primera hendidura branquial forma el espiraculo entre los arcos mandibular e hioi-
deo.

Caracteres anatdomicos internos:

1

=a =4 4 A

=

= =4 4 -4 —a -

Convértebras con centros (alrededor de la notocorda) y costillas.

Concinturas pares(pectoral y pélvica).

Co aletaspélvicaspares(Zhu et al.,2012), con aletaanal.

Adicién del cono arterioso en el corazén (entre el ventriculo y la aorta ventral).

Conun septo horizontal de tejido conectivo que divide a la musculatura del tronco en
epaxial (dorsal) e hipaxial (ventral) (Kusakabey Kuratani, 2005).

Condos proteinas actinicasdistintas (una especificadel musculo estriado y otra del li-
s0) (en grupos anteriores sélo un tipo de actina).

Consistemaporta-renal.

Bazodesarrollado.

Conpancreascon funcionestanto enddcrinacomo exécrina.

Adultos con mesonefros(o metanefrosen Amniotas).
Lasgbénadasmasculinasestanunidas por conductosal ducto excretor.
Lasgonadasfemeninascon conductos (oviductos) independientes de los ductos excre-
tores.

Conaleta caudalheterocerca.
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Caracteres sensoriales:
1 Connervios mielinizados.
1 Concerebelo
1 Tienendos tractos olfatorios que se unen a bulbos olfatorios también pares (asociados
consacosnasalesy narinas pares).
1 Contres canalessemicircularesen el oido interno incluso en Placodermi(Nelson et al.,
2016) (adicién del canalhorizontal, controlado por el genHox Otx1; Mazanet al.,2000).
1 Presenciade otolitos.
1 Lasraicesespinalesdorsalesy ventrales unidas para formar nervios espinales com-
puestos
1 Hayun patron cefalico de los canalesde la linea lateral conservativo (perdido en anfi-
bios adultosy amniotas).
1 Lalinealateral del tronco estaflanqueadao rodeada por escamasespecializadas(au-
senteen anfibios adultos y amniotas).
Otros caracteres:
1 Conhuesocelular.
1 Aparicion de un sistemainmune de complemento (Shimeldy Holland, 2000; Nair et al.,
2005). Sistemade defensainnato inespecificocon célulasT y B conreceptoresvariables
(Mdiller etal.,2017).
1 Lasaletasdorsaly anal estdncompletamentediferenciadas(Mabeeet al.,2002).
1 Lasaletas pélvicas tienen modificaciones para la fecundacioninterna (claspers) (Long
etal.,2009).
1 Laaletacaudalesheterocerca
Hay aproximadamente 68.511 especiesde Gnathostomataen total (IUCN, 2017) de las ca-
les 33600 son de peces, 76960n de anfibios, 10450son de reptiles, 11121 sonde aves y5644
especiessonde mamiferos (IUCN2017) (Figura 34).

Aves
11121; 16%

Figura34: Numero absoluto y proporcién (%) despecies de los grandes grupos de Gnathostomata
(datos de IUCN, 2017).
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El grupo estacompuestopor dos grandeslinajes con representantesactuales(CrownGroup),
Chondrichthyesy Osteychthyes;la monofilia del Crown Group nuncafue puestaen duda (Irisa-
rri et al.,2017). Losfosiles Placodermirepresentan los grupos masbasales formando parte del
StemGroupde Gnathostomata(Figura 35).

Seha planteado la hipétesis que la declinacionde O/ O O O A A iguk dstathafdy lliversifi-
cadoy domindé los mares principalemente en el Silarico y Devénico,fue provocadapor la apari-
cion en el Devonicode Gnathostomatagque gand la competenciaevolutiva por ser los principales
predadores.Sinembargo,0/ O O O A Ay Gnétttdétdina@taconvivieron durante 70 millones de
afios,por lo que esmasposible que la desaparicionde O/ O O O A A $e Aafa@ébida cambios
de habitat masque a competencia(Janvier,1995).

Placodermi

GNATHOSTOMATA .
Chondrichthyes

EUGNATHOSTOMATA
Acanthodii t

TELEOSTOMI
Actinopterygii

OSTEYCHTHYES
Sarcopterygii

Figura35s: Filogeniade Gnathostomata(basadaen Zhuet al., 1999;Nelsonet al., 2016).

Las aletas pares han sido sefaladaspara algunos Myopterygii fésiles: las aletas pectorales
aparecenen algunososteostraceosy las pélvicas(junto ala aletaanal) enalgunosthelodoéntidos.
Por lo tanto, las aletas pares han aparecido antes que las mandibulas en Gnathostomata.Te-
niendo en cuenta que muchos Craniata fésiles tienen expansioneslaterales paresj O /&l (@® 06 q
pansionesdel escudo cefalico en Osteostraciy Anaspida), se postuld que esospliegues se po-
drian haber fragmentado para dar lugar a numerosasaletas(con la ventajade poder manejarlas
independientementey no como una sola estructura), paso que estariarepresentado en acanto-
dios; posteriormente, desaparecieronlas aletasde la parte media, y quedaron en el resto de los
gnatéstomossolo las de los extremos anterior y posterior (aletas pectoralesy pélvicas,respect-
vamente). Algunos fosiles (como Myllokunmingia; Shu et al., 1999) y la expresion de algunos
genesreguladoresapoyanestateoria (Tanakaet al.,2002). Estahip6tesisindicaria que los acan-
todios estarian relacionadosal origen de gnatéstomos.Sin embargo, otras hipotesis (Zhu et al.,
1999) relacionan a acantodioscon Osteichthyes(ver Figura 35).

Lasaletaspares de Gnathostomatase diversifican morfolégicamente en los distintos linajes.
Las aletas consideradascomo las mas primitivas, de Chondrichthyes,tienen tres elementosba-
sales (pro, mesoy metapterigio) enlos cualesseinsertan los radios; en el casode Actinopterygii,
primitivamente se mantiene este patrén, aunque progresivamente se reducen el mesoy metap-
terigio (pero conservandoseel propterigio) hastaque los radios seinsertan directamente en la
cintura. En el casode Sarcopterygii (Que incluye a Tetrapoda), se pierden el pro y mesopterigio
(Mabee, 2000), y quedan solamente el metapterigio y una serie de elementos centrales en los
que se insertan los radios. En Tetrapoda, el esquemase complica mas con la aparicién de los
digitos.



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicion(2018) 84

Avrteria branquial
mandibular

Cartilago del

labio superior /

Labio
superior

Anillo oral / |-
y tentaculos o | e e

Labio Cavidad Arco hioideo

Inferior oral

Figura36: Reconstrucciorde la cabezade un ancestrode Gnathostomata.

Seha propuesto que la aparicién de las mandibulasestuvo relacionadaen un primer momen-
to con el mejoramiento de la respiracién, y luego habrian tomado parte en la alimentacién (Ma-
llat, 1996). La diferenciacion de las mandibulas del adulto est4 determinada por varios genes
reguladores (Olson et al., 2005). Por una parte, en las mandibulas no hay expresion de genes
Hox (en forma similar alo que ocurre con la zonaperibucal de las lampreas, mientras que si se
expresanen el primer arco branquial de éstas;Takio et al.,2004). La diferenciacion de los arcos
branquiales parece estar regulada por el gen homeobox DIx (ver citas en Manzanaresy Nieto,
2003); cuando estos genesse expresanexperimentalmente seinhibe la formacién de la mandi-
bula (Crezeutet al.,2002). Embriol6gicamente las mandibulas estan formadas exclusivamente
por derivados de la crestaneural (Le Douarin y Dupin, 2003), y la inhibicién de la expresiénde
los genesHox en estaregion es una condicién necesariapara la formacion de las mandibulas
(Creuzetet al.,2002). Por lo tanto, es muy posible que éstasno seanderivadas del primer arco
branquial de laslampreas,como postulabala teoria clasica,sino que seanuna novedadevolutiva
anterior al primer arco branquial de dicho grupo (posiblemente homélogas a los elementos
esqueléticosdel velo y de los labios, enla zonaperibucal) (Kuratani, 2004).

Mixiniformes
Petromizontiformes

L)

Condicion primitiva

vV F ¢
2 \\\ —_—

Acanthodii Elasmobranchii

Holocephali
Autostilica primaria

‘

Columella

Sarcoplerigii
Tetrapoda

Dentario”

Autostilica secundaria

e
)
KSJ:VI scamosal

==

l»..m..,/& Mammalia
Craniostilica

primitivos

Anfistilica

‘ Hiomandibular

Elasmobranchii
avanza
Algunos

Hiostilica Actinopterigii

v

s,

Symplectico
=
< Teleostei

Methiostilica

Figura37: Suspensionesnandibularesen Gnathostomata(basadasen Kardong,1998).La nueva
teoria del origen de mandibulaspropone que en la condicion primitiva el primer arco branquial
derivariaen el arcohioideo, y que lasmandibulasserianuna neoformaciénanterior a esosarcos.
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Generalmentese consideraque la suspensionmandibular més primitiva esla autostilica, en
la que la mandibula inferior se une al neurocraneo sin intervencion del arco hioideo. La condi-
cion autostilica puede ser primaria (cuando hay un cartilago palatocuadradonico), y es propia
de placodermos,acantodios,holocéfalosy dipnoos (Figura 37); o essecundaria(cuando el carti-
lago palatocuadradoquedareducido ala porcién porterior del cuadrado,y la porcidén anterior es
reemplazadapor huesosdérmicos del paladar), propia detetrapodos (en los que el hiomandibu-
lar, que no interviene en la suspensién,se transforma en la columela). Cuandola suspensiénde
la mandibula inferior involucra al arco hiodeo, puede ser anfistilica (interviene tanto el palato-
cuadrado como el hiomandibular), propia de los Chondrichthyes méas antiguos (Cobelodudel
Carbonifero, por lo que esposible que éstaseala masprimitiva ; Benton,2005) y algunosactiop-
terigios. Cuandola mandibulainferior seune solamenteal hiomandibular se denomina suspen-
sién hiostilica, y sela encuentra en algunos elasmobranquiosy actinopterigios; una derivacion
de estaultima condicién, esla aparicion del simpléctico en teledsteos(Figura 33).

SISTEMATICA

GNATHOSTOMATA
PLACODERM{j
EUGNATHOSTOMATA
CHONDRICHTHYES
TELEOSTOMI
L#1 . 4(1$))d
OSTEICHTHYES

PLACODERM

Placodermiincluye a pecesfdsiles, del Silurico y Devénico,con armadura cefalicay toracica
bien desarrolladas;la armadura toracica forma un anillo alrededor del cuerpo (Goujety Young,
2004; Apesteguiay Ares,2010; Nelsonet al.,2016); escudode cabezageneralmentearticulado
(movil o no) con el escudodel tronco, mediante una articulacion cervical doble; tienen claspers
pélvicos que permiten fertilizacién interna (Long et al., 2009). También la musculatura mandi-
bular se ubica internamente a las mandibulas, al contrario del resto de Gnathostomataen los
gue la musculatura es externa a las mandibulas (Janvier,1997). Algunos placodermosalcanza-
ron tamafiosde entre 9 a 10 metros de largo (Dunkleosteuy (Arthrodiriformes ).

Seha confirmado que representantes de los dos grupos filogenéticos mas importantes de
Placodermi(Arthodira y Pyctodondida) eran viviparos y susembriones tenian cordonesumbili-
calesrelacionadosconla madre (Long et al.,2008; 2009).

La mayoria de los Placodermi no tenian dientes, sino placas dentarias 6seas(ver Smith y
Johanson2003), por lo que se supone gue los dientes no aparecieron al mismo tiempo que las
mandibulas (en Gnathostomata)sino posteriormente en el ancestro de Chondrichthyesy Os-
teichthyes, luego de la divergencia de Placodermi (Kawasaki et al.,2005). Uno de los mas anti-
guos placodermos completos descubiertos Entelognathus es posiblemente uno de los fésiles
masimportantes encontradosen el siglo pasado(Long, 2016). Entelognathustenia un complejo
conjunto de huesosque forman la mandibulainferior (dentario e infradentario) y la mandibula
superior formada por el premaxilar y maxilar. Este patron de mandibula estipico de los prime-
ros Ostdchthyesy muchos Tetrapoda. Entelognathuses considerado como el méas derivado de
todos los placodermos (Long, 2016). Ricklin et al. 2012) estudiando una serie de desarrollo de
Compagopiscisroucheri (Arthrodira) encontraron que las mandibulasde Placodermi estan compues-
tas de distintos cartilagosy osificacionesgnatalesy un elemento dérmico en la mandibulainferior (la
osificacion gnatal esun compuestode dientes distintos que se desarrollaron sucesivamentecompara-
blesalasfamilias de dientesy estancompuestosde dentina y hueso).Estaevidenciaindica que Compa-
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gopiscisy otros artrodires poseiandientes,pero éstosno evolucionaron de forma convergenteentre los
gruposactualesy extintos delos primeros vertebrados,sino masbien, los dientes evolucionaron dentro
del linaje de Gnathostomata pocodespuésdel origen delasmandibulas.

Sehasugerido que Placodermipodria ser el grupo hermano de Chondrichthyes(por compar-
tir caracteristicasde la musculatura extrinsecadel ojo y, posiblemente, los clasperspélvicos), o
de Osteichthyes(por compartir la presenciadel parasfenoidesen el paladar).

El consensoactual es que representa el grupo mas basal de Gnathostomata(Janvier,1997;
Goujety Young,2004; Carr et al.,2009; Long et al.,2015; Nelsonet al.,2016), hermano de todo
el resto de Gnathostomata(Eugnathostomata,incluyendo Chondrichthyes,d ! A AT Ofds-A E E h
teichthyes). Sinembargo,un trabajo reciente (Qiaoet al, 2016) mediante estudiosfilogenéticos basa-
dos en caracteresmorfologicos, presenta una hipétesis alternativa y controversial, en la que los placo-
dermos sonparafiléticos,queO A A AT G@$uAdelpaparafilético de condrictios, que Entelognathuses
un gnathostomadobasal,y que el linaje Guiyu(Guiyy Psarolepisy Achoanig seagrupaconlos sarcopte-
rigios basales.

EUGNATHOSTOMATA

Estegrupo incluye a Chondrichthyes(tiburones y rayas) y a Teleostomi (Acanthodii fsiles,y
Osteichthyes,incluyendo todos Tetrapodos) (Nelsonet al.,2016).

TELEOSTOMI

Osteichthyesestarelacionado con los Acanthodii del Sildrico (Lauder y Liem, 1983), forman-
do el grupo Teleostomi (grupo hermano de Chondrichthyes),debido a la presenciade escamas
Oseasplanas (no placoides como Chondrichthyes), quijada formada por premaxilar y maxilar,
dientes con dentina y que se insertan en huesosdermales de la mandibula, aletas con radios
blandos dérmicos (lepidotricos), esqueletoosificado (al menosen parte), aparato opercular con
radios branquiostegos,presenciade 3 otolitos en el oido interno (Nelson et al.,2016), y nume-
rosos caracteresdel craneo,mandibulasy esqueletopostcraneal (Arratia y Schultze,1991; Arra-
tia et al.,2001). Sinembargo,la posicién filogenética de Acanthodii ha sido discutida, habiéndo-
selostambién relacionado con el origen de los gnatéstomos(Benton, 2015), con placodermoso
con condrictios (Quiao et al., 2016), o inclusive como un grupo parafilético (ver Nelson et al.,
2016) o polifilético (Benton,2015).

Los Acanthodii (Figura 38; fésiles del Ordovicico al Pérmico) se caracterizan por presentar
series de espinasdérmicas delante de todas las aletas. Tienen pequefiasescamasque crecenen
capas;huesosdérmicosy pericondrales (pero no endocondrales); mandibula superior formada
por premaxilar, maxilar, palatocuadrado; aleta caudal heterocerca. Los ojos grandes podrian
indicar que se alimentaban en aguasprofundas; se encontraron tanto en ambientes marinos
comodeaguadulce.

Figura38: Acanthodii
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Zoogeografiade los pecesmarinos

Roberto C.Menni
Universidad Nacional de La Plata, Provincia de Buenos Aires, Argentina.

. Introduccion

Ladistribucién y ecologiade los pecesmarinos de la Argentina, estan claramente relaciona-
dascon las dos provincias zoogeogréaficagjue sereconocenen el Atlantico Suroccidental.Sonla
Provincia Magallanicaal Sur,que correspondea la costade Patagonia(y continGia sobre la costa
chilena del Pacifico),y la Provincia Argentina, al Norte, con el limite entre ellas hacialos 42°S,
abriéndose hacia fuera de la costa en direccion NNE (Figura). Los nombres de las provincias
provienen de la malacologiay ya estabanestablecidosa fines del siglo XIX.La gran mayoria de
autoreslocalesy los extranjeros mejor familiarizados con la faunalocal han usadoesteesquema.
En estenivel, la distribucidon de los pecescoincide en gran parte con la de otros organismos,en
particular conla de moluscos,crustaceosy equinodermos.

Parala Provincia Argentina se han usadotambién los nombres Provincia templadadel Atlan-
tico occidentaly SudamericanaOriental. En el Atlantico, la Provincia Magallanicaincluye solo el
Distrito Patagonico,y abarcatoda la plataforma argentina al sur de los 43°S, incluyendo las
aguasalrededor de lasIslas Malvinasy el BancoBurdwood y continda a profundidades del talud
hastaaproximadamentela latitud del Riode la Platay alin algo masal norte segunlas condicio-
nesoceanograficasLa Provincia Argentina se extiende desdeel limite mencionadohastaRio de
Janeiro,en Brasil, a los 23°S. Incluye una secciénNorte, el Distrito Surbrasilefio,y una Sur, el
Distrito BonaerenseEl limite entre ellos se ha situado entre los 30° y 34°S.

La definicion de las provincias es facilitada por el caracter templado frio (subantartico) de
las aguasmagallanicas,y el templado calido (subtropical), de las de la Provincia Argentina, co-
rrespondientes respectivamentea las corrientes de Malvinasy de Brasil. Lasespeciespueden,y
son, caracterizadassegunsu pertenenciaa estasprovincias y distritos, de maneraque los adjeti-
en particular sobrerangosde temperatura, salinidad, profundidad y caracteristicasbioldgicas.

Los principales patrones de distribucion de los pecesmarinos de la Argentina estan bien es-
tablecidos, y los trabajos recientes han detallado el comportamiento de muchas especiesy la
presenciade comunidadesbien caracterizadas,sin afectar el patrén general,del que se conocen
varios de los factores ecoldgicosque lo motivan. Numerososdatos se han analizadocon criterios
modernosy son consistentescon el esquemazoogeografico pero no se han realizado analisisde
endemismos.Sisedispone de muchostrabajos orientados ecolégicamentea la determinacién de
unidades menores, consideradasasociacioneso comunidades,que muestran buena concordan-
cia con el esquemageneral. La biologia pesqueracontribuye con macropatronesy detalles de
distribucién y de las variaciones estacionalesde los desplazamientosde las especieslas varia-
cionesde la diversidad entiempo y espaciotambién sehan estudiado.
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Asociacionesde vertebrados marinos similares alas de la Provincia Argentina se han hallado
en el Mioceno,pero semejantesalasde la Provincia Magallanicano antesdel Pleistoceno.

En un modelo reciente de la zoogeografiamarina, el area correspondiente a la Argentina
comprendelas Provincias Tierra del Fuego,Argentina Sur e Islas Malvinas de la RegiénSudane-
ricana (en el grupo de regiones de aguastemplado frias y polares del hemisferio sur), pero se
indica que no hay provincialidad en los peces.La Provincia Argentina de la Region Atlantico
Occidental se extenderia de SantaCatarinaen Brasil hastala PeninsulaValdés(en el grupo de
regionesde aguascélidas).
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Figura39: Divisionzoogeograficalel litoral sudamericanaSegunLépez,1963).

Il. Provincia Magallanica

Lafaunamagallanicaocupala plataforma patagoénicay parte del talud continental hastala la-
titud del Riode LaPlatao algo masal Norte. Tradicionalmente se consideraque sontipicas de la
Provincia Magallanicalas especieslocales de las familias Nototheniidae y Zoarcidae.El Gnico
zoarcido conocido de Brasil esuna especiemagallanicacomun, lluocoetesfimbriatus, que alcan-
za Rio Grande do Sul. Son magallanicasla merluza Merluccius hubsii, los abadejosdel género
Genypterusy la merluza negra Dissostichusleginoidesque son de importancia econdémica.Mas
costerosson la sardinafueguina Sprattusfuegensisy el rébalo Eleginopsmaclovinus

Algunos autores consideran que hay dos seccionesdel Distrito Patagdnico,con el limite en
CaboBlancoy varios trabajos muestran que es posible diferenciar grupos ecoldgicoso asocia-
ciones, (grupos de especiesque tienden a estar juntas porque tienen preferencias de habitat
similares o porque interactian biolégicamente), con sus propios rangos de temperatura y pro-
fundidad. Considerandolos pecesen conjunto (condrictios + osteictios) del areageograficade la
provincia, excepto parte de la plataforma frente al Golfo SanJorge se identifican una asociacién
de FaunaMagallanicaPrincipal y otra de Especiesde amplia distribucion, que alcanzalatitudes
mas septentrionales,especialmentea favor de condicionesfavorablesen la plataforma profunda
y el talud. La Fauna MagallanicaPrincipal no se encuentra en la parte meridional del Distrito
Bonaerensegen la que seidentificaron una FaunaBonaerenseestricta, que solo se distribuye en
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esazonay la de amplia distribucién ya mencionada.La FaunaMagallanicaPrincipal de encontré
aprofundidadesde 51 a 941 m y temperaturas del aguade 2.3 a 8 °C.La Faunade amplia distri-
bucion a profundidades de 22 a 941 m y temperaturas de aguade fondo 2.3 a 10.5 °C.No men-
cionamosla distribucion de algunasespeciesraras ni los grupos de pecesde profundidad. Seha
mostrado que estasasociacionegpersisten en el tiempo con composicionesespecificassemejan-
tes. Segun numerosos datos, son especies magallanicas las rayas Bathyraja griseocauda,B.
scaphiopsB. macloviana,B. magellanica,B. multispinis, Bathyraja papilionifera, B. aloomaculatay
los osteictios Micromesistiusaustralis, Merlucciusaustralis, Macrourus holotrachys, Dissostichus
eleginoidesSprattusfuegensisy Eleginopsmaclovinus.

También lo son las rayas Bathyraja brachyurops Amblyraja doellojuradoi y Zearajaflaviros-
tris, especiesque tienen una distribucion mas amplia, llegando al Distrito Bonaerensey la Ulti-
maal Surde Brasil. También esmagallanicoel tiburé6n Schroederichthybivius.

La Fauna magallanica de amplia distribucién incluye a los condrictios Squalusacanthias
Bathyraja brachyurops Zearajaflavirostris, Bathyraja macloviana Schroederichtyiviusy a los
osteictios Congiopodusperuvianus Merluccius hubbsi Genypterusblacodes Salilota australis,
Macruronus magellanicus Cottopercagobio, Schedophylugriseolineatusy Patagonotothenram-
sayi. Estasespeciessedistribuyen, con menor abundancia,en areasde la FaunaBonaerense.

El andlisis de muestreos de condrictios que abarcanen latitud las dos provincias considera-
das, muestra como especiesexclusivasde la Provincia Magallanicaa cuatro de las especiesde
rayas citadas masarriba, mas Amblyraja doellojuradoi y Dipturus trachydermusy el tiburon Sd-
roederichthysbivius.

Dentro de la provincia los condrictios muestran dos asociacionesprincipales. Una ocupa
aguasde la plataforma argentina y algunasestacionesalrededor de las Islas Malvinasy sobre el
BancoBurdwood y son especiesexclusivas (respecto a otras dos &reasdentro de la provincia)
Carcharhinussignatus una especiede Squalus Musteluscanis M. schmitti, Discopygetschudii,
una especiede Myliobatis y Sympterygiabonapartei. Otra area, al Este de la anterior, abarca
aguasprofundas a lo largo del talud y alrededor de las Malvinas con sélo tres especiesexclus-
vas,Bathyraja papilionifera, Dipturus trachydermusy Lamnanasusy comparte diez especiescon
el area anterior. Bathyraja albomaculata, B. maclovianay una especiede Squalusforman una
tercera asociacion presente en las tres areas. Las especiescompartidas, pero con diferentes
abundanciasen cadaasociacion,ndican una segregacionpor profundidad.

Ill. Provincia Argentina

La Provincia Argentina o Provincia Templada del Atlantico Suroccidental corresponde a la
plataforma y parte del talud desde Rio de Janeirohasta aproximadamente PeninsulaValdés.En
2010 se analizo la distribucién de los condrictios considerando por primera vez datos que cu-
bren todo el rango latitudinal de la provincia. Aunque no sedispuso de muchasestacionescoste-
ras en la parte brasilefia, los resultados confirman la presenciacontinua de una faunatemplado
calidaalo largo de la costasur de Brasil, Uruguayy el norte de Argentina, con dieciséisespecies
exclusivas(que se hallaron en solo unay no en las demésareasresultantes del método utiliz a-
do): Atlantoraja castelnaui, A. cyclophora, A. platana, Carcharhinus plumbeus, Dasyatis sayi,
Gymnura altavela, Galeorhinusgaleus, Heptrancias perlo, Myliobatis freminvillei, Notorynchus
cepedianusPseudobatosiorkelii, Scyliorhinushaeckeli,Squalioluslaticaudusy Sphyrnalewini.

Aungue hay mucha informacion disponible, las diferencias entre los distritos Bonaerensey
Surbrasilefioatn no se han establecidocon claridad y se han propuesto comolimites la bocadel
Riode la Platay los 34°S.Frente a la costauruguayao el sur de Brasil estael limite de distrib u-
cion de muchos grupos de pecesde aguascalidas,a saber: Ginglymostomatidae,(condrictios) y
Elopidae, Albulidae, Muraenidae, Argentinidae, Antennariidae, Ogcocephalidae,Bregmacero-
tidae, Belonidae, Holocentridae, Lophotidae, Peristediidae, Centropomidae, Grammistidae,
Lutjanidae, Pempheridae, Ephipiidae, Chaetodontidae,Opisthognaidae y Callionymidaey Po-
macanthidae(osteictios).
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La fauna del Distrito Bonaerensees bien conocida.Sehan identificado varias asociaciones,
gue en parte confirman el esquemazoogeograficogeneral y por otra indican la presencia de
movimientos y reagrupamientosde las especies.

Segunvarios autores, componen la Fauna Bonaerenselos condrictios Galeorhinusgaleus
Atlantoraja castelnaui,A. platana, Squatinaargentina, Myliobatis goodei,y los osteictiosCheib-
dactylusbergi, Prionotus nudigula, Triathalassotia argentina, PorichthysporosissimusTrachurus
lathami, Cynoscionguatucupa, Micropogonias furnieri, Pseudopercissemifasciata, Conger or-
bignyanus, Pagrus pagrus, Percophis brasiliensis, Zenopsis conchifer, Austroatherina smitti,
ThirsytopslepidopodeaOncopterugdarwini y Paralichthysisosceles.

En la parte Sur del Distrito Bonaerensese han distinguido dos asociacionesuna FaunaBo-
naerensey una FaunaMixta de la Plataforma Interna. La primera ocup6 estacionesdesdeel Sur
de la Provincia de BuenosAires hastaalgo al Sur de PeninsulaValdés,con profundidades de 22 a
67 m y temperaturas de 8,7 a 11 °C. La segundaocup6 también una serie de estacionesen una
franja al Estede la anterior (ambasorientadas de SWa NE), a profundidades de 84 a 105 m con
temperaturas de 5 a 8 °C. En tanto la primera ocupd sélo el primer grupo de estaciones,la se-
gundaocupdla primera serie enun 71,4 a100%, y la segundaserie de 11,1 a 25%. Estasasoca-
ciones,asi como las magallanicas,se han observado consistentementecon datos de varios cru-
ceros.

La composicionespecificade la FaunaBonaerenseesla indicada masarriba. La Faunamixta
de la Plataforma Interna comprende especiesmas euritopicas, incluyendo bonaerenses(B),
bonaerensesde mayor distribucion meridional (MDM), magallanicas(M) o de mas amplia dis-
tribucion (AD). SonSqualusacanthias,Polyprion americanus,Galeorhinusgaleus(AD), Xystreuris
rasile, Rioraja agassizi, Myliobatis goodei, Squatina argentina, Mustelus schmitti, Acanthistius
patachonicus,Atlantoraja cyclophora,Pseudopercisemifasciata,Percophisbrasiliensisy Cheib-
dactylus bergi (B), Paralichthys patachonicus,Discopygetschudii, Callorhinchus callorhynchus,
Seriolellapunctata (M), Paronasignata, Stromateusbrasiliensisy Engraulisanchoita (MDM).

Lainformacién brasilefia muestra que serian exclusivasdel distrito Surbrasilefiolas siguien-
tes especies:Cathoropsagassizj Genidenglanifrons (Ariidae), Triathalassotia lambaloti (Batra-
choididae), Membras dissimilis, Odontesthesbicudo, O, iguapensis,O. ledae, O. piquava (Athe-
rinopsidae), Pontinuscorallinus (Scorpaenidae),Lonchophistusmeadi, Opistognathusbrasiliensis
(Opistognathidae), Parablenniuspilicornis (Blennidae), Sphyraenatome (Sphyraenidae)y Pseu-
dopercisnumida (Pinguipedidae).

Independientemente de los distritos, los datos de distribuciébn muestran agrupacionescon-
sistentescon otros datos biologicosy poblacionales.En los batoideos se han reconocido asoca-
cionesde especiesbonaerenses prasilefias,del Norte de Brasil y un grupo de profundidad. Hay
especiesque se mueven estacionalmenteo de acuerdo a condiciones oceanograficasparticula-
res. Por ejemplo, se consideran inmigrantes al Distrito Bonaerensedesdeel Norte a los batoi-
deos Pseudobatosorkelii, Bathytoshiacentroura, Pristis pectinata, Narcine brasiliensis,Atlanto-
raja cyclophoray Mobula hypostoma También Atlantoraja platana, Gymnuraaltavela, Carcha-
hinus plumbeusy Musteluscanisson especiesque ocasionalmenteo estacionalmente alcanzanla
Argentina. En cambio, los condrictios Rhizoprionodonporosus,Sphyrnalewini, Pteroplatytrygon
violaceay Mobulabirostris, no pasandel Sur de Uruguay. Benthobatiskreffti, Gurgesielladorsali-
fera, D. mennii y Rajella sadowskiise distribuyen entre las latitudes del Distrito Sur Brasilefio,
pero aprofundidades fuera de la plataforma.

IV. Factores ambientales

Numerosostrabajos muestran con considerable detalle la relacién entre la temperatura, la
profundidad y la salinidad con la composicionde las asociacioneso comunidadesde pecesiden-
tificadas en los distritos Patagénicoy Bonaerense En el areatotal consideradapara los condric-
tios, la combinaciénde latitud y profundidad muestra el mayor coeficientede correlacién conla
distribucién de las especies.En la Provincia Magallanicaen particular, la profundidad y la tem-
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peratura del aguade fondo tuvieron la correlacion mas elevadacon la composicion especifica.
Coeficientesmenoresseobtuvieron parala salinidad, latitud y longitud.

Especiesmagallanicasy argentinas que se encuentran a profundidades similares, se segre-
gan por la temperatura. La fauna magallanicaestarestringida a temperaturas mas bajasy sus
especiessesegreganpor la profundidad.

Un Analisis de CorrespondenciaCandnica(CCA),muestra los dos ejesmasimportantes en la
segregacionde las faunasde condrictios de las provincias Argentina y Magallanica.La tempera-
tura y la latitud estansignificativamente relacionadascon el primer ejey la profundidad y longi-
tud conel segundo.
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Chondrichthyes

(Elasmobranchii+ Holocephali)

DIAGNOSIS

1 Esqueletoformado por cartilago, frecuentemente con calcificacion prismatica pericon-
dral, muy raramente osificado (si hay osificacidn,siempre acelulary pericondral, nunca
celular o endocondral; Lund y Grogan,1997).

1 Conescamasplacoides.

1 Ausenciade suturas cranealesen formas actuales.

1 Dientesgeneralmenteno fusionadosa las quijadasy sereemplazanen serie (modifica-
dosen placasen Holocephali).

1 Concartilagoslabiales (mas desarrollados en Chimaeriformes,y menosen Elasmobran-
chii; Lund y Grogan,1997).

1 Aletasde baseanchaconradios blandos no segmentadosde origen epidérmico (cerato-
tricos)

1 Aberturas nasalessimples (imperfectamente divididas por valvulas) y mas o menos
ventrales.

1 Mandibulasuperior formada por el palatocuadrado

1 Machoscon clasperspélvicos que favorecenla fecundacidninterna (aunque es posible
guetambién los presentenlos Placodermifésiles)

1 Embriones encapsuladosen membrana coriacea; con altas concentracionesde urea 'y
oxido de trimetil -amina en sangre (que es un metabolito del amoniaco) que eleva la
presion osmaticadel medio interno.

Otras caracteristicasincluyen: canal endolinfatico presente; valvula espiral en el intestino
bien desarrollada.;sin vejiga gaseosani pulmones; fertilizacién interna (con los mayores perio-
dos de gestacionentre los vertebrados, de hastados afios); oviparos o viviparos (con desarrollo
0 no de placenta); es probable que la viviparidad seael modo mas primitivo en condrictios
(Grogany Lund, 2005; Musicky Ellis, 2005).

SISTEMATICA
GNATHOSTOMATA CHIMAERIFORMES
CHONDRICHTHYES CALLORHINCHIDAE
CLADOSELACHIMORPHA RHINOCHIMAERIDAE
CTENACANTHIMORPHA CHIMAERIDAE
XENACANTHIMORPHé ELASMOBRANCHII
HOLOCEPHALI SELACHII

HOLOCEPHALIMORPHA GALEOMORPHI
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HETERODONTIFORMES
HETERODONTIDAE
ORECTOLOBIFORMES
PARASCYLLIIDAE
BRACHAELURIDAE
ORECTOLOBIDAE
HEMISCYLLIIDAE
GINGLYMOSTOMATIDAE
STEGOSTOMATIDAE
RHINCODONTIDAE
LAMNIFORMES
MITSUKURINIDAE
ODONTASPIDIDAE
PSEUDOCARCHARIIDAE
ALOPIIDAE
MEGACHASMIDAE
CETORHINIDAE
LAMNIDAE
CARCHARINIFORMES
SCYLIORHINIDAE
PROSCYLLIIDAE
PSEUDOTRIAKIDAE
LEPTOCHARIIDAE
TRIAKIDAE
HEMIGALEIDAE
CARCHARHINIDAE
SPHYRNIDAE
SQUALOMORPHI
HEXANCHIDA
HEXANCHIFORMES
CHLAMYDOSELACHIDAE
HEXANCHIDAE
SQUALIDA
SQUALIFORMES
CENTROPHORIDAE

ETMOPTERIDAE
SOMNIOSIDAE
OXYNOTIDAE
DALATIIDAE
SQUALIDAE

SQUATINIDA

ECHINORHINIFORMES
ECHINORHINIDAE

SQUATINIFORMES
SQUATINIDAE

PRISTIOPHORIFORMES
PRISTIOPHORIDAE

BATOMORPHI

TORPEDINIFORMES
TORPEDINIDAE
NARCINIDAE

RAJIFORMES
RAJIDAE

PRISTIFORMES
O2() ./ "1 4)$! %od
RHINIDAE
RHYNCHOBATIDAE
PRISTIDAE

MYLIOBATIFORMES
PLATYRHINIDAE
ZANOBATIDAE
PLESIOBATIDAE
UROLOPHIDAE
HEXATRYGONIDAE
DASYATIDAE
POTAMOTRYGONIDAE
GYMNURIDAE
UROTRYGONIDAE
MYLIOBATIDAE

Existeun consensogeneral sobre la monofilia de estegrupo, que sebasa,entre otros caracte-
res, en la calcificacion prismética del endoesqueletoy los claspers pélvicos (Grogany Lund,
2004) y datos moleculares (Arnason et al., 2001; Mallatt y Winchell, 2007). El hecho de que el
osteictio Latimeria tenga elevadasconcentracionesde urea en sangre,similar a Chondrichthyes,
junto con algunos caracteresde la suspensionmandibular, ha sustentadouna hipétesis (actual-
mente descartada) sobre la estrecharelacion filogenética de estos dos grupos (ver Arnason et
al.,2001; Ditrich, 2007).

Hay numerososfésiles de Chondrichthyes; Cladoselachgdel Devénicotardio, es considerado
generalmente como el condrictio mas primitivo, previo a la separacién entre Holocephali y
Elasmobranchii; otros grupos fésiles importantes incluyen a Symmoriidos, XenacanthosHybo-
dontidos, que desaparecierondurante la extincion masivaPermo-Triasica, o durante el Tridsico
(Massey,1984).
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HOLOCEPHALI

()
/

Holocephalimorpha

CHONDRICHTHYES

Hybodonta
EUSELACHII
Batomorphi
ELASMOBRANCHII
Galeomorphi
SELACHII

Squalomorphi

Figurad0: Filogeniade Chondrichthyegbasadaen Nelsonet al., 2016).

Tradicionalmente, el esqueletocartilaginoso fue considerado como la condicién plesiomorfi-
caen gnatéstomos(dado que embriolégicamente apareceantes que el 6seo:Ley de la recapitu-
laciéon de Haeckel);en esecontexto, los condrictios representarian un estadio evolutivo anterior
al de tele6steos.Sin embargo, esta presuncién pareceser altamente improbable por las siguien-
tesrazones:yaen Craniatay placodermoshay hueso;sehan encontradotrazasde tejido 6seoen
vértebras de un Lamniforme (Scyliorhinuscanicula); algunosteledsteostienden a reemplazar el
huesopor cartilago afin de alivianar peso;hay huesoscondralesy dermales.

Séloel 40% de las especiesson oviparas, mientras que el 60% restante son especiesvivipa-
ras; el viviparismo ha surgido independientemente en multiples instancias (Dulvy y Reynolds,
1997). La alimentacion de los embriones dentro de la madre es muy diversa (Reynoldset al.,
2002; Musick y Ellis, 2005) e incluye desdela exclusivadependenciadel vitelo, la ingestion de
Oi A@@6 A OEecrécibnesde la pared del Gtero materno), la ingestién de ovocitos, el caniba-
lismo de otros embriones, hastala nutricion placental. En condrictios sonreconocidosdoslina-
jesmonofiléticos principales: Holocephaliy Euselachii(Nelsonet al.,2016).

HOLOCEPHALI

Cuatro hendiduras branquiales cubiertas por un falso opérculo (la quinta ha involuciondo);
palatocuadrado generalmente fusionado al craneo; la mandibula inferior se une al palatocua-
drado sin intervencién del arco hioideo (suspensidn autostilica primaria u holostilica, Figura
33); arco hioideo completo (con faringohial presente); esqueleto branquial casitotalmente por
debajo del neurocraneo; espiraculo ausente; dientes de reemplazo tardio y modificados como
placasde regeneraciony desgasteen los vivientes y en muchasformas fésiles; costillas ausen-
tes; cloacaausente(aberturas urogenital y anal separadas);estdbmagoausente;cuerpo desnudo
y sin escamasen adultos (aunque hay denticulos especializadosy escamasen muchas formas
fosiles); escamacidnreducida a ciertas areas especializadasy sexualmentedimérfica (Lund y
Grogan,1997); machoscon tenaculumfrontal; con agarraderasprepélvicas (primer radio de la
aleta pélvica muscularizado, de movimiento independiente, que tiene funcién prensil; Lund y
Grogan,1997), ademasde los clasperspélvicos en las formas vivientes; oviparos. La dieta con-
siste principalmente en invertebrados bénticos (usan las placasdentarias para aplastar el cuer-
po duro delos cangrejos,almejasy equinodermos) (Didier, 2003); los principales predadoresde
los holocéfalosson los tiburones y sereshumanos; algunasespeciesde quimeras tiene impor-
tancia comercial para el consumo humano, particularmente en el hemisferio del sur (Didier,
2003).

Los Holocephali actualescarecende calcificacion prismatica del cartilago, aunque puede ha-
ber cierta calcificacién de otro tipo (Lund y Grogan,1997. Con numerosas formas fésiles (su
diversidad seredujo en forma pronunciada a partir del Pérmico). La clasificacionde este grupo
estabasada,en parte, sobre trabajos de filogenia de Grogany Lund (2000, 2004) pero detalles



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3raedicién(2018) 95

de la composicidonde algunostaxonesestanbasadosen Stahl (1999), quien da diferentes puntos
de vista en cuanto a las relaciones de los grupos. Otros trabajos de filogenia son los de Didier
(1995, 2004). Nelson (2006) entiende que las relacionesfilogenéticas de este grupo sonincier-
tas. Ginter et al. (2010) revisaron y organizaron muchos taxones fésiles antiguos conocidos
principalmente apartir de dientes.

HOLOCEPHALIMORPHA

Condientes en forma de pocasplacastrituradoras. Suspensiénmandibular autostilica pri-
maria u holostilica (Figura 33). Espinade la primera aleta dorsal generalmente presente. Esta
diagnosisno escompletaya que algunosmiembros de este grupo, son conocidossolamentepor
placasdentalesaisladas(Nelsonet al.,2016).

CHIMAERIFORMESQuimeras)

Dos aletasdorsales,la primera eréctil de base corta precedida por una espinay la segunda
no eréctil y de baseancha;bocaventral por lo menosen los representantesactuales;con fecun-
dacion interna en las formas vivientes; los huevos depositados se encuentran en una céapsula
marrén; el aguapara la respiracion proviene principalmente de las fosasnasales.Desdeel Jura-
sico temprano al presente (Nelson et al., 2016). Estudios recientes, morfolégicos (Didier et al.,
2012) y mtDNA (Inoue et al., 2010) sugieren que Callorhinchidae es el grupo hermano de los
otros Chimaeriformesexistentes.

sy L

i

Figura41: Callorhinchusallorynchus(pezgallo) (Modificado de Causseauy Perrotta, 1998)

CALLORHINCHIDAE: Marinos del hemisferio sur; ojos pequefios;hocico provisto de una pro-

longacionen forma de azada;region frontal del craneodel machoprovisto de un apéndicecorto

y gruesoO O AT A Aifcui@d ed bina fosita, con la parte externa lisa y la interna cubierta de

pequefas escamasplacoideas espinosas los machostienen ademasagarraderas prepélvicas,
situadasa ambosladosde la cloaca,alojadasen fositas y cubiertas de escamas cola heterocerca
con el I6bulo superior que finaliza en un largo filamento; linealateral de poros situada proxima

al perfil dorsal, que se conectaanteriormente con el sistema de canalessensoriales cefélicos;
capsulasovaricas, grandes y ovoideas. Una especie,Callorhinchuscallorynchus (En Argentina

pez elefante,en Chile pez gallo; Figura41), presente en aguasargentinasdesdeel Riode la Plata
y litoral patagonicohastael Canalde Beagle(Lopez et al.,2000), es trituradora por excelencia
alimentandose de invertebrados y pecespequefios.De importancia comercial (Cousseauy Pe-

rrotta, 2013). Es explotado para este fin en la plataforma continental argentina y en las zonas
costeraspatagonicas(Rio Negro,Chubuty SantaCruz).

RHINOCHIMAERIDAE: Marinos del Atlantico, Indico y Pacifico.Son cominmente conocidas
como chimaerasde hocico largo, ya que este es excepcionalmentelargo, cénico o en forma de

paletay no en forma de gancho.El hocico tiene numerosasterminaciones nerviosassensoriales
y se usa para encontrar alimento, como pequefiospeces.La primera aleta dorsal presenta una
espinavenenosautilizada en la defensa.

CHIMAERIDAE? Marinos del Atlantico y Pacifico.El hocico redondeado, corto y carnoso.Con
glandulade venenoasociadaala espinadorsal (el venenoesdoloroso paralos sereshumanos).
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EUSELACHII

Incluye tiburones, rayas y fosiles relacionadoscon éstos. Comprendepecespredadores que
utilizan la vista y el olfato para obtener su alimento. Hay dos hipétesis con respecto a las rela-
cionesfilogenéticasde los Euselachii,unabasadaen evidenciamorfoldgicay la otra en evidencia
molecular. SegunCompagno(1977), tiburones y rayas formarian un grupo monofilético; las
rayasy Pristiophoriformes serian grupos hermanos pertenecientesal clado Squalomorphi (Shi-
rai, 1996; de Carvalho,1996; Compagno2001). Estudiosfilogenéticos citogenéticosy molecula-
res apoyan la monofilia de tiburones (sin las rayas) (Schwartz y Maddock,2002; Arnason et al.,
2001; Douadyet al.,2003; Winchell et al., 2004; Maisey et al., 2004; Naylor et al., 2005). A una
conclusion similar llegaron Maisey et al., (2004) basadaen datos fosiles y moleculares,y por
Naylor et al., (2005, 2012) sobrela basede secuenciasdie ADNmitocondrial. Nelsonet al. (2016)
consideran que la evidencia paleontoldgicaes mas consistente con la hipétesis de que los tibu-
ronesy lasrayassongrupos hermanosy deigual antigliedad.

DIFERENTESVIRADAS

Hay dos hipétesis principales que expresanlas relacionesfilogenéticasde
tiburones y rayas:
(I) Enlahipotesis Hipnosqualea,los Batomorphi (rayas) esel grupo hermano
de Pristiophoriformes y ese clado (llamado Pristiorajea por De Carvalho,
1996) es grupo hermano de los Squatiniformes (siendo Hypnosqualea el
clado resultante), todos ellos comparten un descendiente comdn con los
Squaliformes.
(Il) La otra hipotesis es la Selachii/ Batomorphi (tiburones / rayas). Los
tiburones, como estan definidos convencionalmente,son monofiléticos sin la
inclusion de lasrayas. Ambos grupos son hermanosy de igual antigliedad. Si
esto fuera correcto, las caracteristicas morfoldgicas utilizadas para defender
la hipotesis hipnosqualea monofilética, tendria que ser el resultado de con-
vergencia.Estaesla hipétesis que adoptaron Nelsonet al. (2016).

ELASMOBRANCKHENEOSELACHI)

Diagnosis:cinco a siete hendiduras branquiales que se abren directamente al exterior; pala-
tocuadrado no fusionado al neurocraneo (suspension anfistilica o hiostilica); esqueleto bran-
quial por detras del neurocraneo; espiraculos generalmente presentes;dientes numerososy de
reemplazo relativamente rapido; algunascostillas usualmente presentes;con cloaca;estomago
presente; escamasplacoides generalmente presentes; machos sin tenaculum ni agarraderas
prepélvicas.

Loselasmobranquiosson pecespredadoresque utilizan tanto la vista comoel olfato para ob-
tener su alimento. Aunque Elasmobranchii es principalmente marino, algunas especiespueden
encontrarse en aguadulce. Hay especiesque frecuentan el aguasalobrey puedeninternarse en
agua dulce esporadicamente.Otros son estrictamente dulceacuicolas,principalmente Dasya-
tidae y Potamotrigonidae,aunque también hay un género de tiburén de aguadulce (Charchaii-
nidae, Glyphisen India, Borneoy Australia).

Incluye los tiburones y rayas actuales.Despuésde Maisey (2012), los Neoselachiide Compa-
gno (1977) se consideran sindnimo de Elasmobranchii de Bonaparte (1838). Sereconocendos
clados de elasmobranquios,Selachii(tiburones) y Batomorphi (rayas) usualmente llamado Ba-
toidea. Selachiise divide a su vez en dos grandesclados,Galeomorphiy Squalomorphi. Existen
asi tres clados principales ((Galeomorphi, Squalomorphi), Batomorphi). La disposicién de los
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cladosutilizados aqui trata a los galeomorfosprimero y rayas después,como fue usado conven-
cionalmente en clasificaciones pasadas.Esto tiene la ventaja secundariade colocar a las rayas
inmediatamente después(pero no como los parientes mas cercanos)de los tiburones squalo-
morphos masparecidosalasrayas (Squatiniformesy Pristiophoriformes).

El registro fosil de los elasmobranquioscomienzaen el Jurasicotemprano. Neoselachiisufrio
una diversificacion rapida a lo largo del Jurésicoy Cretacico.El registro fésil del Mesozoicoesta
principalmente compuesto de dientes aislados, con restos de esqueletos articulados (Un-
derwood, 2006). Seprodujeron extinciones sumamenteimportantes de tiburones y batoideos
entre el CretacicoTerciario, mas severasentre los Ultimos, ya que desaparecieronnumerosas
especieg(Kriwet y Benton,2004).

Algunos autores (Nelson et al.,2016) consideran que Elasmobranchii contienen dos clados
monofiléticos: Selachii(=Pleurotremata) y Batomorphi (=Hypotremata) (Tabla2).

SELACHII BATOMORPHI
(=Pleurotremata) (=Hypotremata)
Cuerpocomprimido Deprimido
Aletasparesseparadasde la cabeza Unidasala cabezay confusion delos ele-
mentos basales
Hendidurasbranquialeslaterales Ventrales
Colaheterocerca Heterocercay dificerca

Dientesgeneralmentefilosos (predadores) | Dientesgeneralmentecon basey corona,
en placas(duréfagos)
Escamaglacoidesnumerosasy bien desa- | Escamagocodesarrolladasen el cuerpo,
rrolladas pero bien desarrolladasen la lineamedia
del cuerpo

El agua para la respiracion generalmente| Generalmenteentra por los espiraculos
entra por laboca
Generalmentepredadores de vertebrados o | De habitos bénticos, predadores de inver-
comedores de plancton (tiburén ballena)|tebrados de fondo y planctéfagos (manta-
pareciera estar enotra letra rayas)

Tabla2: Diferenciasentre Selachily Batomorphi(Nelsonet al., 2016).

SELACHII

Aberturas branquiales laterales principalmente; aleta pectoral separadade la cabeza;cintura
pectoral no unida dorsalmente (escapulocoracoidesfusionados ventralmente en tiburones y
rayas); aleta anal presente o ausente.

Lostiburones son explotados en Argentina fundamentalmente para la produccién de pesa-
do secoy saladoo O A A A A © & 1 park | @btencion de aceite de higado,ademésde su comer-
cializacion en fresco o congelado.Lostiburones son especiesaltamente vulnerables debido a su
largo periodo de gestacién baja fecundidad, baja tasa de crecimiento y gran longevidad (Ca-
charhinus plumbeus que habita en el Golfo de México, llega a la madurez a los 16 afios), lo que
los haceun recurso pesquerode lenta recuperacién. Al estar en la cima de las cadenasalimenta-
rias, suspoblacionessonrelativamente reducidas.
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O) Heterodontiformes
GALEOMORPHI

SELACHI
Orectolobiformes

Lamniformes
Charcharhiniformes
Hexanchiformes
SQUALOMORPHI
Squaliformes
Echinorhiniformes

Squatiniformes

Pristiophoriformes

Figura42: Filogeniade SelachiiBasadaen Nelsonet al., 2016).

Selachii (= Selachimorpha,Pleurotremata) contiene dos grandes clados Galeomorphi, con
cuatro grupos, y Squalomorphi con cinco. Estudios molecularesrecientes apoyan esta division
rechazandola hipotesis hipnosqualeanaque colocaa las rayas dentro de los tiburones (Vélez
Zuazoy Agnarsson,2011). Estos autores ofrecen algunasde las primeras aclaracionesde las
relaciones filogenéticas entre clados de Squaliformes,un grupo que hasta ahora ha recibido
relativamente pocaatencionfilogenética.

GALEOMORPHI

Lassinapomorfiasincluyen: Canalesde linealateral cerrados; Regidbnetmoidal del neurocra-
neo curvado hacia abajo; Fosa hiomandibular localizada anteriormente en la region 6tica; El
musculo suborbital se origina en la pared preorbital superior; Insercién del musculo suborbital
directamente sobre la mandibula, anterior al aductor mandibular; Ranuranasal presente; Lami-
nafaringobranquial presente.

Otros caracteres: Cabezay tronco cilindricos, o levemente deprimidos; craneo con cavidad
precerebral pequefia;cartilagosrostrales simples,dobleso triples; bocaventral; cinco aberturas
branquiales, laterales o dorsolaterales que pueden sobrepasarel nivel de las aletas pectorales;
no hay unalineamediadorsal de denticulosagrandados;generalmentedos aletasdorsalescon o
sin espinas;aleta anal presente (Squalomorhpi carecende aleta anal excepto Hexanchiformes);
aleta caudal heterocerca(en algunosdificerca); esqueletode las aletas pectorales con propteri-
gio pequefio o grande y metapterigio grande; ovoviviparos, oviparos o viviparos. De muy pe-
quefios(24 cm) agigantes(12 metros).

Galeomorphi es un grupo monofilético (Compagno,2001). Este grupo fue llamado Galea
(Shirai, 1996) y Galeomorphi (Compagno,2001; Nelson,2006), ambos con la misma compos-
cion de cuatro clados Heterodontiformes son los Galeomorphi mas primitivos y el grupo her-
mano de los otros tres clados mientras que Orectolobiformes esel grupo hermano de los Lam-
niformesy Carchathiniformes (de Carvalho,1996; Goto,2001; Musicky Ellis, 2005).

Dentro de Galeomorphiexisten dos 6rdenes no representadosen aguasargentinas. Heter o-
dontiformes , tiburones de boca pequefiay espiraculos pequefios; narinas conectadascon la
boca por un surco profundo; aletas dorsales con espinas; en Sudaméricase distribuye por el
PacificodesdeCalifornia alas Islas Galapagos Peru.Orectolobiformes |, tiburones generalmen-
te con unas notorias ranuras en region nasoral (ranuras de conexiénde los orificios nasalesa la
boca),bocapequefiaterminal o subterminal; barbillas caracteristicasen el borde interno de las
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narinas; aletas dorsales sin espinasy la primera ubicada muy posteriormente. Representantes
de Ginglymostomatidaepueden ser encontrados por el Atlantico oeste,desdeel norte de Esta-
dosUnidosal sur de Brasil.

Cartilago
rostral

Figura43: Vistadorsaldel craneoy esqueletode la aleta pectoralde un Galeomorphi.P: protopte-
rigio; M: mesopterigio; Mt: metapterigio.

Dentina
Cavidad de la pulpa

Esmalte
Placa basal

Epidermis

—————Dermis

Figurad4: Cortelongitudinal de unaescamaplacoide.

LAMNIFORMES

Cartilagorostral triple; ojos laterales (dorsolaterales en Carchariag y sin membrana nicti-
tante; bocamuy grande, llega detras de los ojos; dientes generalmentetriangulares, unicuspida-
dos; espiraculosgeneralmente presentes,pequefiosy localizadosdetras de los ojos; cinco aber-
turas branquiales anchascuyaposicion conrespectoa las aletaspectoralesesvariable segunlos
grupos; dos aletasdorsalessin espinas;aleta anal presente; valvula intestinal anular; viviparos;
grandes tiburones pelagicos de mares célidos y templados; se alimentan principalmente de
otros peces.Esnovedosoel canibalismointrauterino que practican (los embriones se alimentan
de sushermanosy de huevosfertilizados durante un periodo prolongado antesdel nacimiento).
ODONTASPIDIDAE? Aberturas branquiales amplias y situadas por delante de la basede las
pectorales;ojos relativamente pequefios;aleta caudal heterocerca(Figura 45). Unasolaespecie
en aguas argentinas Carchariastaurus (escalandrin) (Menni y Lucifora, 2007). Este tiburén
practica embriofagia (canibalismo).

Figura45: OdontaspigBasadoen Nelson,2006).
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PSEUDOCARCHARIIDAE Ojos excepcionalmentegrandes; las aberturas branquiales se ex-
tienden sobre la superficie dorsal de la cabeza;aleta caudal asimétrica con l6bulo inferior de
moderado tamafio (Figura 46); longitud maxima 1.1 m. Una especie,Pseudocarchariakamoha-
rai (Tiburén cocodrilo). Sonmarinos, sedistribuyen en el Atlantico occidental (Brasil), Atlantico
oriental (CaboVerde a Sudéfrica),y Occidental(sobre todo el sur de Africa), partes del estede la
India, en el PacificodesdeJapdnal norte de Australia, Isla Norte de NuevaZelanday Hawai; gran
parte del Pacificoabierto (desde Hawaii América del Norte y del Sur) y Pacificooriental (Baja
California a Peru).

i‘-*lb <

Figura46: PseudocarchariaéTomadode Nelsonet al., 2016).

ALOPIIDAE? Terceraa quinta aberturas branquiales sobre las aletaspectorales;ojos grandes
y bocapequefia;lébulo superior de la aleta caudal, enormemente alargado, curvado y termina
en punta (Figura 47); vértebras caudalesmuy numerosas,desde 282 hasta cercade 477. En
Argentina, Alopiasvulpinus (tiburén zorro) (Menni y Lucifora, 2007; Cousseauet al., 2010); se
alimenta de bancosde peces usala colaa modo de latigo que sacudede un lado a otro pararo-
dear o herir asuspresas.

Figurad7: Alopias

MEGACHASMIDAE Bocaexcepcionalmentegrande y terminal; Hocico corto y ampliamente
redondeado; Abertura de las branquias se extienden moderadamentesobre la superficie dorsal
dela cabezay las dos Ultimas sobre la basede la aleta pectoral; Dientespequefios,en numerosas
filas; Longitud maximael cuerpo5.5m.

Unaespecie Megachasmaelagios(tiburén bocagrande), marino, de aguastropicales a tem-
plada calida, probablemente circumtropical; Atlantico (Brasil y Senegal),ndico (Australia Ocg-
dental) y Pacifico(Japon,Filipinas, Indonesia, Islas Hawaianasy el sur de California). Esuna de
lastres especiesde tiburones gigantesde alimentacion filtradora.

Figura48 MegachasmaTomadode Nelsonet al., 2016).
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CETORHINIDAE? Quinta abertura branquial anterior a las pectorales; todas las aberturas
estdnenormementealargadasy sirven parafiltrar plancton; aleta caudalexternamenteisocerca;
bocagrande con dientes pequefios,unicuspidadosy numerosos(poco utilizados); llegan a medir
15 m de longitud. En Argentina Cetorhinusmaximus (tiburén peregrino; Figura 49) (Menni y
Lucifora, 2007); se mueve muy lentamente, nada con la boca abierta hasta hacerlaredonda, en
la masasde plancton, y filtra el aguaa través de las grandesbranquias despuésde haber dejado
el alimento que contenia (principalmente pequefios crustaceos) en el filtro formado por las
branquitecnias,de donde pasaal es6fago(Coussea et al.,2010).

<

Figura49: Cetorhinusmaximus(Modificado de Nelson,2006).

LAMNIDAE.? Quinta abertura branquial anterior a las pectorales; aleta caudal externamente
isocerca;pedinculo caudal con una quilla lateral; dientes triangulares y afilados, semejantesa
una daga;ojos circulares. Aparentementetodas las especiesson de sangre caliente (endotérmi-
cos,y posiblemente homeotérmicos),lo que les permite ser muy activos en aguasfrias. Los gé-
neros Charcharodonre Isurusestanimplicados en muchosataquesa personasy botes.Habitan en
todos los mares,en Argentina encontramosraramente a: Carcharodoncarcharias (tiburén blan-
co; Figura 50), Isurus oxyrinchus(mako o marrajo) y Lamnanasus(tiburén sardinero) (Menniy
Lucifora, 2007). La carne de L. nasuses utilizada frescao secay saladapara consumohumano.
Seutilizan susaletas,se extrae aceitede su higadoy las carcazasson usadaspara la elaboracion
de harina (Compagno,1984). Isurusoxyrhinchusesmuy combatido por lo que esbuscadopor los
pescadoresdeportivos y su carne blancaesmuy apreciada.

Figura50: Carcharodor(Modificado de Nelson,2006).

El tiburén blancotiene una amplia distribucion. A pesar de que raramente puede ser visto en
areas costeras,a menudo se topa con botes de pescay buceoy es conocido por su curiosidad:
alzaa menudo su cabezasobre el aguay, lo mas preocupante para los sereshumanosque estén
en el agua,es que explora con mordiscos los objetos que no le son familiares. Muchosictiélogos
creen que los ataquesa personasson el resultado de una conductaexploratoria, que puede ser
accidentalmentefatal debido a susdientes afiladosy ala fuerza de sumandibula; son responsa-
bles del mayor niUmero de ataquesfatales a seres humanos, particularmente entre surfistas y
buzos;la poblacién estadisminuyendo, por lo que ahora estan protegidos por la ley en muchas
partes del mundo. A pesar de esto,aln son capturadosregularmente y ha crecido un gran mer-
cadoilegal que comerciaconlos dientesy mandibulas.

CARCHARINIFORMES

Cartilagosrostrales triples; ojos laterales o dorso-laterales con membrana nictitante; boca
grande que se extiende por detras de los 0jos; los dientes varian de pequefiosy puntiagudos o
aplanados, hasta grandes y en forma de cuchilla; espiraculos generalmente ausentes; quinta
abertura branquial se abre sobre o detras del origen de las aletas pectorales;aletasdorsalessin
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espinas,la primera generalmentemasgrandey ubicadaa la mitad de la distancia entre las pec-
torales y pélvicas;con aleta anal; valvula intestinal espiral o anular; oviparosy viviparos (Unicos
condrictios con placentacion); de mares céli-dosy templados, principalmente pelagicoscosteros
0 bentdnicos(pocos).

Los Carchalhiniformes se pescantanto como alimento como en forma recreativa (se obtie-
nen comotrofeos las mandibulasy dientes). La carne secomercializacongeladafresca,secaday
salada,ahumada,enlatadapara el consumohumano.La piel se utiliza para la confeccionde pro-
ductos de cuero, susaletaspara la sopade aletay su higado para extraer vitamina A. Los perio-
dos de gestaciénlargos y camadasmoderadasen nimero han llevado a que hayan especiesen
peligro de extincién. Sehan implicado los tiburones tigre (Galeocerdccuvier) y tiburones toro
(Carcharinusleucag en masdel 50% de los ataquesde tiburones en el mundo (esta proporcion
es esperadadebido al nimero alto de especiesde Carchahiniformes y su predominio en aguas
poco profundas) (de Carvalho,2003). Los tiburones tigre ocupan el segundolugar, despuésdel
tiburén blanco, en los ataques perpetrados contra seres humanos (muchos fatales); su gran
tamafio, naturaleza curiosa y sus habitos de alimentacién indiscriminados lo convierten en un
peligroso predador. El tiburdn toro, debido a susincursiones habituales por desembocaduragle
rios y bahias,es mas propenso que otras especiespeligrosas de tiburones a encontrarse con
personas,y por lo tanto esvisto comouna seriaamenazaen varias partes del mundo.
SCYLIORHINIDA.? Primera aleta dorsal pequefia,ubicadaa nivel o por detras de las pélvicas
(Figura 51); membrana nictitante rudimentaria; espiraculos presentes; intestino con valvula
espiral; dientes pequefios,numerosos,pluricuspidados, exceptoen adultos de algunasespecies;
se alimentan principalmente de crustaceosy moluscos; principalmente oviparos; benténicos
costeroso abisales.En Argentina la especiereconocidaes Schroederichthysivius (pintarrojas)
(Menni y Lucifora, 2007), su distribucién comprende desde Chile central hasta el Estrecho de
Magallanesy la Argentina.

Figura51: Scyliorhinidag(Modificado de Nelson,2006).

TRIAKIDAE.? Primera aletadorsal masgrande, ubicadaentre las pectoralesy pélvicas (Figura
52); dientesde coronabaja, pequefios,redondeados,contres o mascuspides,salvo Mustelusque
tiene los dientes pavimentosossin bordes cortantes; principalmente viviparos; costeros benté-
nicos que sealimentan de moluscos,crustaceosy pequefiospeces.En Argentina: Mustelus(gatu-
zo) (selo comercializaen las pesacaderiascomo lomos de atln) con 3 especies:M. canis,M. fas-
ciatusy M. schmitti y Galeorhinusgaleus(cazén) (Menni y Lucifora, 2007; Coussea et al.,2010).
Mustelusschmitti se distribuye desdeel norte de Rio de Janeiro(Brasil) hastael sur de la Pata-
gonia (Chiaramonte y Pettovello, 2000); G.galeuses tipico del hemisferio sur, en América del
Sur seencuentradesdeel sur de Brasil, Uruguayy Argentina. En Argentina el cazénpescadoen
las aguas del Océano Atlantico Sur suele ser desecado hasta adquirir aspecto del bacalao
desecado.con el que se prepara diferentes platos que son principalmente consumidosdurante
la semanasantadebido alo tradicional, nutritivo y apetitoso de los mismos.

Figura52: Triakidae(Modificado de Nelson,2006).

CARCHARINIDAE.? Primera aletadorsal onduladay grande,ubicadapor detras de las pecto-
rales (Figura 53); dientes unicuspidados de filo muy cortante; espiraculos ausentes;intestino
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con valvula anular; la mayoria de las especiesson viviparas y sus crias nacentotalmente desa-
rrolladas. Incluye varias especiespeligrosas. Existen formas pelagicascosterasmuy voracesy
capacedde llegar hastamaresfrios, otras son capacesde penetrar en estuariosy remontar agua
dulce aclimatandosea la vida en riberas y lagos. En Argentina: Carchamhinus (bacota), con C
brachyurus,C.plumbeusy C.leucas;Prionaceglauca (tiburén azul) y Galeocerdacuvier (tiburén
tigre) (Chiaramonte,1998; Menniy Lucifora, 2007). Prionaceglauca espelagico,cosmopolita; se
alimenta basicamentede peces calamaresy avesmarinas, puede ser agresivo con los humanos
si se siente amenazado generalmentecazaen pareja o grupos pequefiospara dispersar los car-
dimenes(Stevens,2009). Galeocerdacuvier es un superdepredador, teniendo fama de engullir
cualquier cosaque flote en el agua; es capturado por deporte, para consumoy obtencién de
algunosproductos como aceitede higado,y aletasparala obtencién de sopay cuero.

Figurab3: Charchahinusleucas(Modificado de Nelson,2006).

SPHYRNIDAE? Primera aletadorsal muy grandey de posicién media conrespectoalas aletas
pectorales y pélvicas; dientes cuspidados muy afilados; cartilagos rostrales preorbitales y
postorbitales muy desarrollados que alargan el rostro lateralmente donde se ubican las abertu-

ras nasalesy los ojos (Figura 54); espiraculos ausentes;viviparos; pelagicoscosteros,realizan
grandesmigracionese incluso penetran en los puertos. En general se alimentan de pecesrayas,
cefalépodosy crustaceos;raramente suelenatacar al ser humano, prefieren presasmas peque-
fias,sin embargo,algunasespeciespueden ser peligrosas,con ataquesfatales a sereshumanos.
La poblacién del tiburén martillo (Sphyrnalewini) se encuentra en riesgo ya que se enfrenta al

OA1 Adddraética comin entre los pescadoresgque consisteen quitarle las aletasy regresar-

lo al mar donde sedesangray muere asfixiadoya que la falta de movimiento lesimpide tomar el

oxigenodel agua En Argentina un género: Sphyrna(pez martillo), con 3 especies(S.lewini, S.
tudesy S.zygaeng (Menniy Lucifora, 2007). Sphyrnazygaenapuedeatacaralos humanos.

LA

Figurab4: Sphyrna.

SQUALOMORPHI

Cuerpocomprimido, en secciéncilindrica o triangular; craneo con cavidad precerebral gran-
dey cartilagorostral; bocaterminal o ventral; cinco a siete pares de aberturas branquiales late-
ralesy anteriores alas aletaspectorales;los denticulos de las escamasno forman unalineame-
dia dorsal diferenciada; una o dos aletasdorsalescon o sin espinas;aleta anal ausente,excepto
Hexanchiformesdonde est4 presente; aleta caudal heterocercao dificerca; ojos sin membrana
nictitante; esqueleto de las aletas pares con propterigio pequefio, mesopterigio grande y un
largo metapterigio (puede haber fusion de estoselementos); viviparos.


https://es.wikipedia.org/wiki/Peces
https://es.wikipedia.org/wiki/Aves_marinas
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HEXANCHIDA

Estudios de mtDNA y filogenéticos obtenidos a partir de secuenciasnucleares,consideran a
Hexanchidagrupo hermano de todos los demas Squalomorphi (VélezZuazoy Agnarsson,2011;
Naylor et al.,2012).

HEXANCHIFORMES

Ojos laterales sin membrana nictitante; seis a siete aberturas branquiales; espiraculos pe-
quefiospresentesubicadosdetras de los o0jos; aleta dorsal Unica sin espinas;aleta anal presente.
Cuerpo moderadamente alargadoy fornido; bocaterminal o ventral que presenta dientes con
coronasmulticuspidadas; clasperscubiertos por una expansiéninterna del margende las aletas
pélvicas.Abisalesy semiabisalesen su mayoria. Seencuentran en el Atlantico, indico y Pacifico,
en aguastropicales y subtropicales. Algunas especiesde Hexanchiformesse pescancomercia-
mente,aungue no en cantidadessignificativas. Seconsumela carne de por lo menosuna especie
(Notorynchuscepedianu$. La piel de estos tiburones se usa como cuero (particularmente en
China). No se consideran estrictamente peligrosos; se les atribuyen algunos pocos ataques a
sereshumanos(de Carvalhg 2003).

Cavidad
precerebral

Mesopterigio (M) Rayos

metapterigiales (A)

Protopterigio Metapterigio
(P) (M)

Figurab5: Vistadorsaldel craneoy esqueletode la aleta pectoralde un Squalomorphii.

HEXANCHIDAE? Conseiso siete hendiduras branquiales; bocaventral (Figura 56), con dien-
tes diferentes en ambas mandibulas; se alimentan de pecesrelativamente grandes, incluidos
otros tiburones, asi como de crustaceosy restos de animales muertos). En aguasargentinas:
Hexanchusgriseus (tiburén gris), Heptanchrias perlo (tiburon de siete branquias, de aguas
abiertas) y Notorynchuscepedianus(gato pardo, de aguascosteras) (Menni y Lucifora, 2007;
Coussea et al.,2010). Notorynchuscepedianugiene coloracién gris con marrén y manchas una
solaaleta dorsal sostenidacon unacrestaen el lomo y la bocacon numerososdientes pequenfios,
paracazartiburones, rayas,pecesfocas

Figurab6: Hexanchus

SQUALIDA
Estetaxdn es grupo hermano de la Serie Squatinida (Naylor et al.,2012). Un solo clado ac-

tual.
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SQUALIFORMES

Ojoslaterales; cinco aberturas branquiales; espiraculos pequefiosa muy grandes;dos aletas
dorsales (con o sin espinas); aleta anal ausente; muchas especieshabitan en aguasprofundas.
Enestegrupo seencuentranlos tiburones conlas masbajastasasreproductivas: especiescon la
madurez sexual mastardia (en algunos casossuperior a los 20 afios); tienen el mayor periodo
de gestaciénque cualquier otro vertebrado (24 meses)y son viviparos; muchosson biolumini s-
centes(presentan érganosluminosos); seencuentranentodo tipo de hébitats, desdeestuariosy
aguassomerasproximas ala costahastalas aguasmas profundasy gélidasde las altas latitudes
cercanasa los polos. Tuvieron y tienen una gran importancia, ya que se han utilizado para ali-
mento, tanto de sereshumanoscomo de animalesdomeésticos;el aceite de sushigadosha servi-
do como medicina y como combustible para linternas; se han utilizado en cosméticay como
lubricantes de ametralladora; la piel como papel de lija; susdientes en arte ceremonial y como
herramientas cortantes; una especieha sido modelo para estudios de la fisiologia de vertebra-
dos (Benz,2003).
SOMNIOSIDAE: Aletasdorsalesgeneralmentesin espinas(cuando estanpresentesen algunas
especiesson pequefiasy en ambasaletas) (Figura); crestasobre el abdomenentre la aleta pec-
toral y la pélvica; 6rganosluminosos presentesen la mayoria de las especiesMarinos del Artico
al subantartico, algunos oceanicos (Atlantico, indico y Pacifico). En Argentina: Centroscymnus
cryptacanthusy C.macracanthus;Somniosusantarcticus (tiburén dormilén) (Diazde Astarloa et
al., 1999; Menni y Lucifora, 2007). Somniosusantarcticus es naturalmente lento, se alimenta
principalmente de cefalopodos,peces,mamiferos marinos y aves.Su bajo metabolismo y lento
ritmo de vida permite una extremada logevidad de estos animales, habiéndose datados edades
de mas de 500 afios (alcanzan la madurez sexual alrededor de los 150 afios), por lo que son los
vertebrados mas logevos (Nielsen et al., 2016).

Figural8: SomniosidagBasadoen Nelson,2006).

DALATIIDAE.» Aletasdorsalessin espinas,excepto Squaliolusque tiene una espinaen la pri-

mera dorsal; 6rganosluminosos presentesque aparecencomo puntos negrosen el vientre; sus
cuerpostienen forma de cigarro con un hocico cénicoy una cabezaestrecha.Marinos del Atlan-

tico, indico y Pacifico.En Argentina: Squalioluslaticaudus (tiburén pigmeo, es uno de los mas
pequefiosque se conocen,llegando alo sumo a 25 cm de largo total); presente en el Atlantico

sudoccidental(Menniy Lucifora,2007; Coussea et al.,2010).

SQUALIDAE? Aletasdorsalesprecedidaspor espinassubcutaneas(Figura 57). En Argentina:

Squalusacanthias(cazénespinoso), S.mitsukurii y S.cubensigMenni y Lucifora, 2007). Squalus
acanthiag esun pequefotiburon que alcanzal,25 metros de longitud aproximadamente,con

espinasvenenosasmuy afiladasen las aletasdorsales,el téxico que inyecta en la piel produce un

intenso dolor de la zona,tumefaccidny rubor; en Argentina selo encuentra en aguaspatagoni-

cas.

Figura57: Squalus.
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SQUATINIDA
La siguiente relacion filogenética (Squatinidae (Echinorhinidae, Pristiophoridae) fue sugeri-
dapor VélezZuarzoy Agnarsson(2011). El grupo contienetres grupos actualesy uno fésil.

ECHINORHINIFORMES

ECHINORHINIDAE? Aletas dorsales pequefiasubicadas posteriormente y no precedidas por
espinas; presentan espinas conspicuasesparcidasen la piel; son viviparos. Se encuentran en
aguastempladasy tropicales de todos los océanos.En Argentina Echinorhinusbrucus (tiburén
de hebillas; Figura58) (Menniy Lucifora, 2007).

Figura58: Echinorhinusrucus(Modificado de Nelson,2006).

Cavidad
precerebral

Figurab9: Vistadorsaldel craneoy esqueletode la aleta pectoralde un Squatiniformes.

SQUATINIFORMES

SQUATINIDAE? Unico grupo con un género Squatina(con 22 especies).Ojosdorsales;cabeza
y cuerpo deprimidos; cartilago rostral pequefio; bocaterminal con barbillas; cinco aberturas
branquiales ventrolaterales anteriores a las aletas pectorales; espirdculos grandes; algunoscon
unalineamedia dorsal con denticulos prominentes; dos aletasdorsalesinsertadassobre la cola;
aleta anal ausente; aleta caudal con I6bulo ventral mas desarrollado (hipocerca; Figura 60);

esqueletode las aletaspectoralescon un propterigio proporcionalmente dilatado, mesopterigio
grandey metapterigio largo. Viviparos (con conexién placentaria entre el embrién y la madre).

Habitan en las plataformas del Atlantico, sudoestedel indico y Pacifico,donde cazanal acecho.
Aunque son habitantes de fondo y pareceninofensivos, pueden producir laceracionesdolorosas,
debido a suspoderosasmandibulasy dientes afilados; también puede morder si un buceadorse
acercaa la cabezao agarraalgun ejemplar de la cola Posiblementemasrelacionado con lasra-
yasque conlostiburones.

Sonconsumidospor el hombre como alimento sobre todo en el Pacificooccidental (Squatina
japonica), Australia (principalmente S.australis) y en el Pacificooriental (S.californica); la piel
seusapara pulir maderay como cuero (piel secacon denticulos) (de Carvalho,2003). En Argen-
tina Squatinaargentina, S.guggenheimS.occulta (todos llamados pez &ngel) (Menni y Lucifora,
2007; Estalleset al., 2016). Squatinaguggenheimhabita aguascosterasy de la plataforma in-
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termedia, hasta el norte patagonicoalimentandosede pecesbentdnicos como pelagicos(Cous-
seau et al.,2010).

Figura60: Squating condetalle de la colahipocerca(Basadoen Nelsonet al., 2016).

PRISTIOPHORIFORMES

Ojosdorsolaterales;con proyeccionrostral alargadacon dientes a cadalado que alternan en-
tre grandesy pequefiosy un par de largas barbillas; cinco a seis aberturas branquiales; espi-
raculos muy grandes(con valvulas); dos aletas dorsalessin espinas(en algunosrudimentos de
ellas); anal ausente.Obtienen su alimento revolviendo en el fondo con su sierra, aturden a su
presay la cortan con bruscos movimientos de su sierra. Tienen una distribucion restringida en
aguastropicales y caluroso-templadasdel OcéanoPacifico(Filipinas, Japény China); Sudafrica,
Australia y también en el Atlantico Norte (Bahamas,y entre Cubay Florida). La mayoria de las
especiesson pescadascomercialmentey su carne se considerade excelentecalidad. Seconsu-
men como alimento en Japon(Pristiophorusjaponicug y en Australia (P. cirratus); no constitu-
yen unapotencial amenazapara los sereshumanos(por sudistribucion en profundidad marina)
(de Carvalho,2003). No seencuentranrepresentantesen la plataforma argentina.

BATOMORPHI

Cuerpoy cabezamuy deprimidos; craneo con cavidad precerebral alargadaen forma de tu-
bo; membrana nictitante ausente;cartilago rostral Gnico o ausente,bocainfera con dientes pe-
quefios con coronas de agudezavariada o pavimentosos para romper las conchasde especies
submarinas como caracoles,almejas,ostras y crustaceosde los que se alimentan (las mantara-
yas se alimentan de plancton); cinco aberturas branquiales (seis en Hexatrygor) de posicion
ventral (no confluyentes con las pectorales); ojos y espiraculos (con véalvulas) dorsales; con
espinasen algunos casosformando unalinea media dorsal; aletas pectorales con metapterigio y
propterigio agrandadoy a vecessegmentado;una, dos o ninguna aleta dorsal; espinasde las
aletasdorsalesausentesen los actuales;aleta anal ausente;aleta caudal heterocercao dificerca.
Grupo monofilético (McEachrany Aschliman,2004).

Torpediniformes

BATOMORPHI .
Rajiformes

Pristiformes
Platyrhinoidei

MYLIOBATIFORMES
Myliobatoidei

Figura61: Filogeniade Batomorphi(Basadaen Nelsonet al., 2016).
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Cavidad
precerebral

Figura62: Vistadorsaldel craneoy esqueletode la aleta pectoralde un Batomorphi.

Los Batomorphi son oviparos o viviparos (los huevosde todos los batoideos,exceptode Ra-
jidae, seincuban dentro de la hembray nacenvivos); los huevosestan en una capsulacérneay
muchasvecessus restos se pueden observar en las playas; mayormente marinos y benténicos,
aunque puedenvivir en estuariosy pocosestanrestringidos al aguadulce; algunasrayastienen
la capacidadde generar descargaseléctricas.La monofilia de los batoideosestabien establecida
pero las relacionesentre los grupos internos son muy inciertas (McEachrany Aschliman,2004;
Nelson,2006; Nelsonet al.,2016). Estan morfol6gicamente bien caracterizadosy tienen un ex-
celente registro fésil, aunque actualmenteno hay consensosobre las interrelaciones de los taxa
familiares. Una filogenia batoide utilizando genomasmitocondriales, genesnuclearesy fésiles
fue dadapor Aschlimanet al.,2012. Los batoideos no se alimentan de sereshumanos,pero los
chuchospuedeninfligir una picadura extremadamentedolorosa.

TORPEDINIFORMES

Discocircular con aletas pectoralesmuy grandes;ojos pequefioso reducidos (muchas espe-
cies son ciegas); cartilagos rostrales laterales y cortos; piel desnuda;dos paquetesmusculares
inmediatamente detras de la cabezaestan transformados para generar la corriente (son utiliz a-
dos para alimentacion y defensa,y pueden generar en ocasionesentre 220 voltios y 1 amperio
de tensién); una, dos o ninguna aleta dorsal; viven en fondos arenosos;tienen el cuerpo aplana-
do, anchoy con colarobusta. Sealimentan de organismosdel bentos. Sonconsideradosmonofi-
Iéticos y comoel grupo basalde batoideos(McEachrany Aschliman,2004).

Figura63: Torpedinidae.

TORPEDINIDAE? Comprendena las rayas eléctricas (sus 6rganos eléctricos se ubican en la
basede la aleta pectoral). Discotruncado o emarginado anteriormente (Figura 63); rostro redu-
cido; mandibulas extremadamente delgadas; sin cartilago labial. Alcanzan hasta dos metros.
Viviparos.Demarescélidosy templados.Viven en zonasde marea,pero algunosson abisales.En
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Argentina: Torpedopuelcha(torpedo argentino) (Menni y Lucifora, 2007; Bellegia et al.,2008).
Seencuentraen Argentina, Brasil y Uruguay,siendo su habitat natural el mar abierto.
NARCINIDAE>? Disco redondeado anteriormente (Figura 64); rostro presente; con cartilago
labial. Presentandérganoseléctricos en su cabezautilizados para ubicar a suspresas.Lasdesca-
gasson menoresque las de Torpedo(Torpedinidae) y varian entre 8 y 37 voltios. Seencuentran
en casien todo el mundo en aguastempladasy tropicales continentalesy continentalesinsula-
res; son estrictamente marinos, algunos abisales. Viviparos. En Argentina se encuentran las
rayas eléctricas: Discopygetschudii y Narcine brasiliensis(Menni y Lucifora, 2007; Coussea et
al.,2010).

Figura64: Narcinidae(Modificado de Nelson,2006).

RAJIFORMES

Discoformado por cabezay aletaspectoralesunidas (pequefiaso grandes); cuerpo, en gene-
ral, muy deprimido, en la mayoria las mandibulas son proyectablesy los dientes aplanados;el
aguapara respirar ingresa principalmente a través de los espiraculos en vez de por la boca(a
excepcionde aquellosque no viven en el fondo); ojosy espirdculosen la superficie dorsal; carti-
lago rostral alargadoformando un rostro muy prominente o ausente;la mayoria con espinasen
la piel (derivados de las escamasplacoides),a menudo formando unafila en la linea media del
cuerpo; dos o ninguna aleta dorsal; cola fornida hasta extremadamente delgada,a vecescon
drganoseléctricos caudales;algunasespeciespresentan un aguijon venenosoen la cola, siendo
su punta sumamenteafiladay los lados aserrados,el aguijon esreemplazadopor otro cadacier-
to tiempo; el veneno del aguijén es producido por un tejido glandular situado en dos surcos
paralelos ubicados detras del aguijon; aleta anal ausente clasperslargos, delgadosy deprimi-
dos; generalmente oviparos (huevos en una capsulacérnea), y algunasviviparas. Ciertas espe-
cies son consumidascomo alimento; la piel se usacomo cuero; las asasde las espadasde los
samurai pueden cubrirse con los cueros de los pecesguitarra; grupos étnicos del Pacificolndo-
oriental usanlos dientesy espinasdentadascomo armas;los nativos de Amazonasy Rio Orinoco
capturan rayasde aguadulce para comiday usansusespinasdentadaspara las puntas de flecha.
Algunasrayas enterradas en la arena de las playas son peligrosas para los bafiistasya que pue-
den ocasionar heridas con el aguijon venenosode la cola (McEachram,2003). Conun grupo
actual (Rajidae)y uno fosil (Nelsonet al.,2016).
RAJIDAE>? Disco pectoral muy grande, de aspectorémbico que se corta bruscamente en la
parte posterior (Figura 65); 2 aletas dorsalesreducidas; aleta caudal muy reducida o ausente;
cola extermadamente delgada; 6rganos eléctricos derivados de musculos caudales;la mayoria
con denticulos en la piel formando una linea media; oviparos con los huevos en una capsula
cérnearectangular con apéndicesen los 4 angulos.Sonbenténicosy se distribuyen por todos
los océanosy atodas las profundidades, desdeel litoral hastala region abisal; algunasespecies
penetran en aguassalobres,son raros en aguastropicales someraso cercade los arrecifes de
coral. Alcanzanhastalos 2,5 m de longitud. En Argentina ocho géneros: Amblyraja (cuatro espe-
cies), Atlantoraja (tres especies),Bathyraja (11 especies),Dipturus (cuatro especies),Rioraja
(una especie), Psammobatis(seis especieg, Sympterygia (dos especies)y Zearaja chilensis
(Menniy Lucifora, 2007; Diazde Astarloa et al., 2008).
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Figura65: Rajidae.

PRISTIFORMES

Disco pequefio con cabezay aletas pectorales diferenciadas (pectorales poco expandidas);
cartilago rostral muy pronunciado y reforzado por tubos calcareoslongitudinales provistos en
susbordes de dientes de igual tamafio; el hocico esta cubierto con poros sensiblesal movimien-
to y a la electricidad, que les permite detectar el movimiento e incluso los latidos cardiacosde
presasenterradas en el sedimento marino; el hocicotambién sirve como herramienta excavado-
ra para desenterrar crustaceos,y también lo utilizan como arma de defensacontra tiburones,
delfines y buzos; piel cubierta con denticulos en el adulto, pero desnudaen jovenes;dos aletas
dorsales;respiran por dos espiraculoslocalizadosdetras de susojos que conducenel aguaa las
branquias; generalmenteprefieren bocasde rio y sistemasde aguadulce.
02 () ./ " &) @scopéctoral pequefioa moderado que se extiende a los costadosde la
cabezay sesueldaacella (Figura 66); cuerpointermedio entre un tiburén y unaraya; colarobus-
ta; aletas dorsalesy caudal bien desarrolladas (origen de la primera dorsal por detras de las
pélvicas); pélvicasno expandidaslateralmente; denticulos de la parte dorsal del cuerpo pueden
formar unafila en la linea media; cola sin aguijon. Las rayas guitarra se alimentan de inverte-
brados y pecespequefios,y se encuentran generalmente en suelos arenosos o fangosos.Fre-
cuentementese entierran para descansar.Sedistribuyen en marestropicales y templados, des-
de sueloscosteroshastaprofundidades de 370 m, raramente entran en estuariosy aguasdulces.
Selas considerainofensivas. En lugares costeros son importantes comercialmente. En Argenti-
na: Rhinobatoshorkelii (guitarra grande) y Zapterix brevirostris (guitarra chica) (Menni y Lucifo-
ra, 2007).

Figura66: Rhinobatidae.

Lamonofilia de este grupo espoco probable segunfilogenias recientes (por ejemplo, Aschii-
man et al.,2012a, b, Claesonet al.,2013), y aln no existe un consensosobre las relacionesde la
mayoriade susmiembros.

PRISTIDAE? De mares célidos, en las proximidades de costasfangosasy arenosasde donde
extraen su alimento al introducir su rostro en el suelo (Figura 67); caudal heterocerca,de eje
muy elevadoy lébulo ventral muy desarrollado. Tendenciaa penetrar en rios tropicales. Alcan-
zan hastanueve metros. Viviparos. En Argentina: Pristis pectinatus(pez sierra) (Menni y Lucifo-
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ra, 2007). Esdemersal,y vive tanto en aguadulce como en salobresy marinas hasta una pro-
fundidad de 10 m; escomun en bahias,lagunas,estuarios,desembocaduragde rios y lagos.

Figura67: Pristis

MYLIOBATIFORMES

Discoromboidal o circular, con aletaspectoralesgrandes;cartilago rostral reducido o ausen-
te; piel desnudao con denticulos (algunos con aguijonesespinosos);dientes en pavimento; ge-
neralmente con mandibulas protusibles; una o ninguna aleta dorsal; aleta caudal generalmente
ausente; aleta anal ausente;cinco pares de aberturas branquiales (en Hexatrygonidae seis); la
mayoria de las especiesson marinas de aguastropicales y subtropicales pero algunasentran en
las aguassalobres o dulces; Potamotrygonidae (exclusivos de aguadulce) ha perdido la habili-
dad de osmorregulacién en el mar; generalmenteviviparos (algunas especiessecretanuna pro-
tenaO1 A@ & A Ogarda grdporcionar la nutricion fetal antesdel nacimiento), en otras el Gtero
forma miles de hilos nutritivos largos (trofonemas) que entran en embrionesen viasde desarro-
llo através del espiraculo. Dentro de este grupo estanincluidos algunosde los mas grandesy
notorios batoideos como la mantaraya (Manta birostris) que mide hasta7 m y se alimenta de
plancton; algunos son moradores de fondo que se alimentan de moluscosenterrados y crustéa-
ceos,otros son pelagicos.Los nativos del Amazonasy el Orinoco capturan rayas de aguadulce
paracomiday usansusespinasdentadascomo puntas de flecha.

Sonmonofiléticos (Lovejoy, 1996; McEachranet al., 1996). Potamotrygonidaey Dasyatidae
comprenden la mitad de los elasmobranquiosde aguadulce (Martin, 2004). La estructura de
superfamilias propuesta por Nelson (2006) quedasin efecto porque no es consistente con las
filogeniasmolecularesactuales(Nelsonet al.,2016).

Figura68: Dasyatis(Modificado de Nelson,2006).

DASYATIDAE? Discoromboidal no masde 1,3 vecestan ancho como largo (Figura 68); aleta
dorsal y caudal ausentes;colalarga tipo latigo, con una o dos espinaslargas (aguijén) y veneno-
sas; marinos o dulceacuicolas.El aguijon tiene forma de flecha retroserrada bilateralmente y
segunla especiepuede llegar a medir de 2 hasta 37 centimetros, estd compuesto de adentro
haciafuera por: la espina,dermis, gandulasde veneno,epidermis y funda integumentaria, ade-
mas de contar con dentina y esmalte para darle mayor dureza; el veneno esta compuesto de
proteinas, nitrégeno y carbohidratos, esde color claro grisaceo,alcalino, termolébil y soluble en
agua.Tiene efectocardiovasculary respiratorio. EIl mecanismode la lesion seda principalmente
cuando el humano al adentrarse a aguaspoco profundas accidentalmentepisa a algunamanta-
rraya, la misma como mecanismode defensareaccionaen forma de reflejo con un movimiento
de latigo de su aguijon, causandolaceracionesy heridas, siendo mayor el dafio cuandoel aguijon
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salede la herida ya que la anatomiade la espinaretroserrada causaun gran dafio tisular (Field-
Cortazaresy Calder6nCampos,2009). Estudios filogenéticos sobre especiesde Dasyatisson los
de Rosenberger2001. Lasdasiatidosfésiles aparecieronen el Cretacicotemprano (Nelsonet al.,
2016). En Argentina dos géneros,Dasyatiscon 2 especies(D. centroura, D. hipostigma) y Ptero-
platytrygon violacea(Menniy Lucifora, 2007; Coussea et al.,2010; Nelsonet al., 2016).

d
3

Figura69: Potamotrigonbrachyura(Basadoen Monasteriode Gonzo,2003).

POTAMOTRYGONIDAE Disco redondeado. Rayasestrictamente duceacuicolasde América
del Sur (las dos terceras partes de los potamotrigénidos son endémicosde desembocadurasde
rios al Atlantico) (Martin, 2005). Tienen varias especializacionespara vivir en aguadulce,como
la baja concentracién de urea en fluidos corporales, reduccion de la glandularectal y la modifi-

cacion(reduccién) de lasampollasde Lorenzini para que puedanfuncionar en aguadulce (Love-
joy, 1996; Nelson,2006). Sonviviparasy los embriones se alimentan por medio de vellos uteri-

nos que segreganuna O1 A @B A O BluAod d§ estos vellos penetran por el espiraculo del

embrién. Aunque tienen un aguijén caudal venenoso,el que los torna entre los pecesde agua
dulce mastemidos en la region Neotropical, los individuos no son peligrosos a menosque sean
pisados.Los integrantes de este grupo presentan baja fecundidad, madurez sexualtardia, y cre-
cimiento lento, lo que las hace muy vulnerables a la extincion. Algunos paisescomo Alemania,
EstadosUnidos y varios asiaticos ya estan reproduciendo estas especiespara el comercio de
animalesornamentales.

: N

Figura70: Distribucionde Potamotrygonidae.

Esel unico grupo de Chondrichthyesque se ha diversificado en aguadulce (Lovejoy, 1996).
Seconocenfdsiles del Eocenode este grupo; de Carvalhoet al.,(2004) y Brito y Deynat (2004)
plantearon la hipotesis de que el grupo surgio en el Cretacico.Cuatro géneroscon 26 especies.
En Argentina un solo género: Potamotrygon con P.amandag P.brachyura (Figura 69), P.falk-
neri, P.hyxtrix, P.motoro y P.schuhmacheriMenni y Lucifora, 2007; Lucifora et al.,2016y 2017).
Esun génerode escasamportancia econémica.
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GYMNURIDAE? Discoromboidal y extremadamenteancho (1/5 masancho que largo; Figura
71); cola pequefia;sin aleta caudal; aleta dorsal y espinasde la cola presentesy venenosaso
ausentes.Viven en marestropicales y plataforma continental. Losfosiles méas antiguos del grupo
son del Paleocenctardio (Nelsonet al.,2016). En Argentina un género: Gymnura(Gymnuraalta-
vela, rayamariposa) (Menniy Lucifora, 2007).

Figura71: Gymnuridae(Modificado de Nelson,2006).

MYLIOBATIDAE.? Cabezaque sobresaledel disco (Figura 72); dientes dispuestosen mosaico
como la raya aguila que se alimenta de moluscosy crustaceos,aplastando sus conchascon sus
dientes aplanados,otras como la raya diablo y la manta raya filtr an el plancton del agua;aleta
dorsal pequefiapresente;la mayoria de las especiescon una o masespinasvenenosasen la cola;
sin aleta caudal; ojos y espiraculos laterales en la cabeza;cola muy larga, mas que el disco y
cuerpos romboidales bien definidos. Viven en el océanoabierto y no en el fondo del mar. Son
excelentesnadadores,algunasespeciesson no torias por su habilidad de dar saltos muy altos
sobre el agua(Nelsonet al.,2016). Este grupoesmonofilético (Aschliman et al. 2012a; Naylor et
al. 2012). En Argentina dos géneros: Myliobatis (Myliobatis goodej chucho; M. ridens, chuchodfia-
to) y Mobulahypostoma(raya diablo) (Menni y Lucifora, 2007; Ruoccoet al.,2012).

Figura72: Myliobatidae (Modificado de Nelson,2006).
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RESUMEN

I Los Chondrichthyes son vertebrados vertebrados acuéticos conocidos
como peces cartilaginosos, denominacion que hace referencia a que su
esqueletoesde cartilago. frecuentemente con calcificacion prismatica pe-
ricondral, muy raramente osificado.

9 Incluye alos Holocephali(quimeras) y los Elasmobranchii(=Neoselachii)
(tiburones, rayas).

1 Losdientes no estan fusionados a la mandibula y los van reemplazando
por otros nuevos de forma continua y rapida. Existen dientes aserrados,
con funcién cortadora; dientes afilados, con funcion agarradoray dientes
planos (en muchasrayas) para moler el alimento.

1 No poseenopérculo, por lo que es necesarioque naden para mantener el
flujo de aguaatravés de las branquias; carecentambién de una vejiga na-
tatoria, en su lugar poseenun higadocon altas concentracionesde lipidos
quefacilita suflotacion en las columnasde agua.

I Hay aproximadamente 810 spp. de Elasmobranchii (=Neoselachii) en
contraste conlas 30 spp.de Holocephalivivientes.

SISTEMATICA
Chondrichthyes
Holocephali
Euselachii
Elasmobranchii(=Neoselachii)
Selachii
Galeomorphi
Squalomorphi
Hexanchida
Squalida
Squatinida
Batomorphi

Literaturarecomendada

Ax, P. 2003. Multicellular Animals: Order in Natur&ystem Made by Man (Vol. 3gpringer Science Business Media.

CousseauM. B;; Diaz de Astarloa).M.; Ehrlich, M. D;; Fabré, N.N.; Figueroa, D.E. 2010. Ictiologia. AspectosFundamen-
tales.LaVida de los PecesSudamericanosMar del Plata: Editorial Universitaria de Mar del Plata(EUDEM).670 pp.

Cousseau, MB.; Perrotta, RG. 2013 Pecesmarinos de Argentina: biologia, distribucién, pesca4a.ed.Mar del Plata:
Instituto Nacionalde Investigaciény Desarrollo PesquerolNIDEP.193 p.

Nelson,J.S; Grande,T. C; Wilson, M. V.H.2016. Fishesf the World (5th Ed.). John Wiley and Sons, Hoboken, NJ. 701 pp.

Linksde Interés

Tiburonpedia z Caracteristicasgeneralesde los tiburones.
International SharkAttack File z Sitio sobre ataquesde tiburones a humanos.
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https://www.floridamuseum.ufl.edu/fish/isaf/home/
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El Mar Argentino es transicional, con aguas templado calidas al norte y templado frias al sur.
La influencia de la Corriente Fria de Malvinas es notoria en el sur, sobre la plataforma patagon
ca, y por la region del talud hasta frente a la Pvacia de Buenos Aires. Estas caracteristicas
ambientales afectan la composicién y distribuciéon de los condrictios. El nimero de especies es
moderado (apenas supera el centenar), si se compara con la gran diversidad exhibida en los
mares tropicales y subtopicales del mundo.

En el Atlantico suroccidental (entre los 34° y 55° S) entre la costa y las aguas profundas mas alla
del talud continental se distribuye un total de 37 especies de tiburones, los cuales pueden dividirse
en dos grandes grupos: los perterentes a la fauna patagoénica y los correspondientes a la fauna
bonaerense. Los tiburones patagonicos estan comprendidos enReovincia biogeografica Magah-
nica, caracterizada principalmente por aguas templadidas, frias y profundas, y corresponden a
Syualidae (tiburones galludos), Scyliorhinidae (pintarrojas), Somniosidae (dormilones) y Etmogt
ridae (espinosos). Los tiburones de la regién bonaerense forman parte de la Provincia biogeografica
Argentina, y son tipicos de aguas templadcélidas y subtroptcales e integran las Familias Triakidae
(cazones y gatuzos), Carcharhinidae (tintoreras y bacotas), Sphyrnidae (martillos) y Odontaspididae
(tiburones toro). Los batoideos que estan presentes en el Mar Argentino estdn comprendigus
siete clados los torpedos o rayas eléctricas (Torpedinidae y Narcinidae), los peces sierra (i
tidae), las guitarras (Rhinobatidae), las rayas (Arhynchobatidae y Rajidae), y las aguilas de mar
o chuchos (Dasyatidae). En total abarcan aproximadamente 44 especies. Algunos ginele
Arhynchobatidae y Rajidae presentan una gran diversidad, coni®athyraja con 11 especies, y
Psammobatiscon 6. Algunas tienen una amplia distribucion en la plataforma continental arge
tina, como Zearajachilensis Bathyraja brachyuropso Psammobatisnormani); otras, en cambio,
estan circunscriptas sélo a la regidn bonaerensétammobatis bergiSympterygia acuta o pata-
gonica Batrhyraja magellanica Psammobatis rudiy e incluso con una especigue sélovive en
la interfase de las dos ProvinciasRsammobatis lentiginosaFigueroa et al., 1999Mabragafia et
al., 2012.

En las aguas continentales de Argentina, dentro de la cuenca parano platense, se encuentran las
rayas de rio (6 especies, Menni y Lucifora, 2007; Lucifoed al., 2017a), pertenecients a Potano-
trygonidae, de abolengo marino y endémicas démérica del Sur. Poseen poderoso aguijon en la
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cola, relacionado con glandulas venenosas, similares a las de los miliobatidos. Algunos ejemplares
pueden superar el metro de ancho de disco. Se descoan muchos aspectos de su biologia. Este
grupo ha sufrido una gran disminucién en labundanciade varias de las especies, principalmente
por la degradacioin de habitats y |@obrepesca Lucifora et al.,2017b).

El holocéfalo que habita las aguas frias da plataforma continental argentina es el pez gallo
o pez elefante Callorhinchus callorynchus(Figura 73), pertenece aCallorhinchidae endémica
del hemisferio sur. @®n su tipica prosbocis detecta invertebrados que habitan en el bentos y con
sus dientes en mosaicdFigura 70)) muele las partes duras de sus exoesqueletos. Presentan
importancia comercial, aunque el volumen explotado es bajo. En el Golfo San Matias stucap
es sostenida (Di Giacomo y Perier, 1991).

R
N%
Figura73: Pez gallo o elefante, Callorhinchida€allorhinchus callorynchud\otese el detalle de la
capsula ovarica a la izquierda y los dientes en mosaico a la derecha.
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Figura74: Diagrama de las caracteristicas externas de un tiburéon.

LoselasmobranquiosPleurotremata, o con forma de tiburén Figura 74), conforman dos

grandes grupos monofiléticos, los Squalomorphi (con aleta anal ausente) y los Galeomorphi (con
aleta anal presente).

Entre los Galeomorphi, los miembros de Squalidae son los llamados tiburones espinosos, por la
espina que precede a las aletas dorsales. Tienen amplia distribucion dentro de aguas templado frias,
son migradores, de habitos demersal (de fondo) o pelagicossnplio espectro tréfico. Las dos e
cies mas frecuentes en las capturas comerciales de altura en la PatagoniaSqumalus acanthiasque
posee manchasKigura 75) y Squalus mitsukurij que carece de ellas.

Figura75: Tiburén espinoso o espineto, Squalidaggualusacanthias
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Otro cladode tiburones Squalomorphi es la Somniosidae, propia de aguas del talud continental.
En el Atlantico Sudoccidental se encuentra el tiburén dormilén $omniosus antarcticys(Figura
76). Sorprende por su porte (supera los 4 m) y su lentitud; la corona de las escamaspldes que
cubren su cuerpo son de forma conica={gura 74A) y presentan heterodoncia entre las mandil>
las superior e inferior (Figura 74B). Es de aguas profundas, pero capturado esporadicamente por
la flota merlucera, cuando asciende a alimentarse de loardiumenes de merluza frente a la Br
vincia de Buenos Aires (Cione, 1998; Diaz destarloa et al., 1999).
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Figura76: Tiburén dormilon, Somniosidae€somniosusantarcticus A) escama placoide; B) hetr

doncia entre los dientes dé&a mandibula superior e inferior.
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Los tiburones linterna (Etmopteridae), desprovistos de aleta anal, también habitan aguas del
talud continental, son negros, tienen fotéforos, un conspicuo 6rgano pineal entre los ojos, dret
rodoncia dentaria entre mandibula y sus escamas placoides tienen la corona chata. La especie
gue ha aparecido en campafias de evaluacion en aguas profunda&#sopterus pussilugFigura
77).
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Figua 77: Tiburdn linterna, Etmopteridae Etmopteruspussilus A) Escamas placoides; B) heger
doncia entre los dientes de la mandibula superior e inferior.

Squatinidae esta integrada por tiburones benténicos sin aleta anal, deprimislalorsoventralmen-
te, con la parte anterior de las aletas pectorales no soldadas a la cabeza, por lo que a veces sadn cons
derados formas de transicion entre los pleuro y los hipotremados. Son peces voraces que se raanti
nen al acecho para cazar sus presasehte a la Provincia de Buenos Aires es pescado frecuentame
te por la flota costera el pez angebquatina guggenheinfFigura 78). Recientes estudios han denw
trado que esta especie necesita tres afios para completar su ciclo reproductivo, cualidad que ld-vue
ve muy vulnerable a la la explotacién comercialQplonello etal., 2006.

Figura78: Pez angel, Squatinidagquatinaguggenheim
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El grupo de tiburones que presenta aleta anal esta representado por \@sicladosen aguas &
gentinas. Hexanchidae esta integradgor tiburones primitivos, con un representante en aguas
costeras, el gatopardoNotorynchus cepedianygFigura 79). Es un tiburén de gran porte, con siete
pares de fendiduras branquiales, que sobrepasa los tres metros de largo, predador y carrofiero,
con heterodoncia conspicua entre ambas mandibulagigura 76). Presenta ejemplos de tacticas
colectivas para capturar lobos marinos (Ebert, 2003) y es la Unica especie &sta region poten-
cialmente peligrosa para el hombre, aunque no se han registrado casos de ataques.
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Figura79: Gatopardo, Hexanchidag\otorynchuscepedianus Noétese la heterodoncia entre los
dientes de la mandibula superior eferior.

Otro grupo de tiburones con aleta anal son los lamniformes, que son los tiburones consaler
dos mas evolucionados. En las aguas templado calidas del litoral bonaerense se captura regula
mente el escalandrin Carcharias taurus Odontaspididae); puede superar los 2 metros de longitud
total, los embriones de las hembras gravidas practican el canibalismo. Como una forma peculiar de
mantener la flotabilidad neutra tragan aire en la superficie, cuando son capturados expulsan este
aOA AT 1 OET1 AT AEAh DOI AGAEAT AT O1 OITEAT NOA 1AO
tiburon lamniforme ocasionalmente observado en aguas templadas de Argentina es el tiburén
peregrino (Cetorhinus maximusCetorhinidae) igura 80), que alcanza los 9 metros de longitud
total; es pelagico, se alimenta de pequefios organismos por filtracién, para lo cual posee grandes
aberturas branquiales.

Figura80: A: Escalandrun, Odontaspidida€archariasTaurus notese los detalles de las escamas
placoides (izquierda) y de los dientes (derecha); B: tiburdn peregrino, Cetorhiniegorhinus
maximus

Lamnidaeincluye alos tiburones més conocidos a nivel mundial, pero que son raramente-r
gistrados en nuestras aguas (Siccardi al.,1981; Lucifora, 2001; Mabragafna et al., 2015), como el
blanco (Carcharodon carcharia), el mako (surus oxyrinchuy, el tiburén sardinero (Lamna nasuy
y el martillo Sphyrna zigaengMenni y Garcia, 1985) fFigura 81). Los bacotasCarcharhinus plun-
beusy C. leucagChiaramonte, 1998) y masaramente especies epipelagicas oceanicas como el
marrajo Isurus oxyrinchus(Siccardi et al., 1981 Un ejemplar macho juvenil (provisoriamente
determinado como marrajo) de poco mas de un metro de longitud y hallado varado en las costas
de Mar del Plata fue identificado com&amna nasusa través de la metodologia del Cédigo deaB
rras Genético (Mabragaa et al., 2015) (ver box)
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BARCODES

Histéricamente, los métodos de identificacion y clasificacion de peces hs
sido basados, principalmente, en caracteristicas morfolégicas visibles. N
obstante, un enfoque integrado de la taxonomia es necesario, dibia la
complejidad de la biologia de las especies que requiere que las fronteras
nivel especifico sean estudiadas desde perspectivas multidisciplinarias
complementarias

Los cédigos de barras genéticos (DNBarcodes) son secuencias cortas di
una porcién estandarizada del genoma que se utilizan como una herramient
complementaria a la taxonomia tradicional para la identificacion y descubr
miento de nuevas especies. En 2003 se propuso el ud®un marcador moe-
cular, el gen citocromo oxidasa subunidad (COI) del ADNm como un sistemg
global para la bioidentificacion de organismos animaled a eficacia del uso
del COI para la identificacion de especies, y como base de un sistema glo
de bioidentificacion de animales ha sido demostrada y validada en amplio
grupo de animales tanto invertebrados como vertebrados.
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Figura81: Lamnidae. A) tiburdn blanco, Lamnida@archarodomarcharias(nétese el detalle de un
diente); B: marrajo o makolsurusoxyrinchus C) Tiburén sardinerd,amnanasus D) tiburon ma-
tillo, Sphyrnazigaena

También presenta aletdos intergrantes deTriakidae, con las dos especies de mayor importa
cia comercial en Argentina, el gatuzoMustelus schmiti y el cazén Galeorhhus galeu$ (Figura
82). Musteluses de habitos bentopelagicos costeras y de plataforma que alcanzan tallas maximas
de hasta 120 cmtiene denticion en mosaico, acorde con su alimentacion predominantemente de
invertebrados del fondo (principalmente cangrejos, seguido de los anélidos poliquetos y en tercer
lugar peces pequefios). El cazéGaleorhinusacanza tallas méaximas de hasta dometros, tiene
habitos migradores, utilizando el litoral argentino como area de crial¢icas et al., 1998; el ciclo
reproductivo en las hembras es trianual: 1 afio de gestacién y 2 de maduracién del foliculo ovarico
(Lucifora, 2003). El cazdn es una especseveramente amenazada, en el pasado fue capturado por
su aceite y la vitamina A de su higado y actualmente es muy valorado por su carne.
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A B

Figura82: Triakidae.A) gatuzoMustelusschmitti; B) cazonGaleorhinusgaleus

Otros doscladoscon aleta anal (Galeomorphi), bien representadas en Argentina, son Cancha
hinidae y Scyliorhinidae. Dentro de la primera sin lugar a dudas el mas buscado por la pesea r
creativa es el bacotaCarcharhinus brachyuruy esbeltotiburén icti6fago, de gran tamafio Figura
83). Otros bacotas de gran tamafio soBarcharhinus plumbeuyg C. leucagChiaramonte, 1998). A
Scyliorhinidae pertenece la pintarroja Schroederichthys biviugFigura 83), que habita en la plat-
forma patagonica Figura 83), es el Unico tiburén oviparo del Mar Argentino. Presenta por otra
parte un dimorfismo sexual poco frecuente entre los condrictios: los machos, que no superan el
metro, son mas grandes qellas hembras.

A

Figura83: A) Bacota, Carcharhinida€archarhinusbrachyurus B) Pintarroja, ScyliorhinidaeSd-
roederichthysbivius (n6tese el detalle de la capsula ovarica).

Los condrictios elasmobranquios Hypotremata, o con forma de raya, son deprimidos dorsave
tralmente, con las aletas pectorales expandidas hacia adelante y hacia atras, quedando las aberturas
branquiales en posicion infera. Se pueden agrupar en tres tiposimmipales: formas de transicion,
rayas tipicas, rayas eléctricas y chuchos.

Las formas hipotremadas de transicidn, si bien tienen las aberturas branquiales inferas, la
parte posterior del tronco es robusta como la de los tiburones y las aletas dorsalessaistin-
guibles a simple vista. Se los conoce con el nombre de guitarras, estan agrupados en Rhinob
tidae. El mas conocido en el litoral bonaerense es la vistosa guitarra chi¢apteryx brevirostris
(Figura 84), que alcanza una talla de 65 cme longitud total, se alimenta de invertebrados, con
una proporcion significativa de anfioxos (Barbini, 2006); el ciclo reproductivo en las hembras
dura tres afios (Colonello, 2009).

Figura84: Guitarra chica, Rhinobatidag&apteryxbrevirostris
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Las rayas tipicas de Arhynchobatidae y Rajidae, presentan su mayor diversidad a nivelnmu
dial en mares templados; en el Mar Argentino estiepresentada con 24 especiesousseau et
al.,2007; Diaz deAstarloa et al., 2008, por lo cual es la Familia de condrictios con mayor nlme-
ro de especies en el area, desde las formas mas pequefias a nivel mundial, la rayita sin orlas
(Psammobatis rutrum con una talla méxima observada de 32 cmligura 85) hasta una de las
especies mas grandes, la raya de vientre asperbipturus trachyderma con una talla méxima
observada de 242 cm). El alto grado de endemismo de las rayas a nivel genérico eMait
Argentino solo es compartido con Oceania, y estudios recientes estan demostrando un nivel de
especializacién en el espectro tréfico no registrado en otros lugares del mundo.

Figura85: Rayita sin orlas, Rajida@sammobatisutrum.

Las rayaseléctricas (Torpediniformes) se denominan asi, porque tienen la posibilidad de @r
ducir descargas a partir de musculatura especializada en las aletas pectorales, el efecto resulta
muy desagradable cuando se toca el dorso de estos peces estando vivos. Htomll argentino el
mas conocido es el torpedo chicoiscopyge tschudiiNarcinidae) Figura 86). Como en el caso de
la pintarroja, los machos, que pueden superar los 50 cm de longitud total, son mas grandes que las
hembras. Presentan una marcada especializacion trofica a la anelidofagia (Spath, 2014).

Figura86: Torpedochico, NarcinidaeDiscopygetschudii

Los elasmobranquios hipotremados tipo chuchos (Myliobatiformes) se caracterizan en general
por tener un fuerte aguijon con bordes aserrados retrorsos, que puede causar graves heridas a sus
atacantes, muy dolorosas aausa de toxinas liberadas por las glandulas venenosas presentes en el
epitelio que rodea al aguijon (Christiansen y Cousseau, 2005). La mayor diversidad de este grupo
es alcanzada en regiones tropicales y subtropicales, por lo que el nUmero de especiegleMar
Argentino es modesto. El chucho mas conocido en el litoral bonaerense es el hocicihgiobatis
goodei (Myliobatidae) (Figura 87), que llegar a tener 90 cnde ancho de disco; su denticién en
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mosaico sirve para moler exoesqueletos y conchillas de organismos del bentos (Ruocco, 2012). Sin
embargo, recientemente fue descripta una nueva especie de chucho para las costas de la Provincia
de Buenos Aires sobre ladse de metodologias morfolégicas y moleculares (Ruocco et2012)

Comportamiento de captura de la presa y biomecanica alimenticia de los tiburones
Contrariamente a una extendida creencia, los tiburones no son los carrofieros de las profiind

dades, que se alimentan de basura o de todo lo que se cruce en su camino. Son carnivoros que
ocupan todos los niveles tréficos y los grandes tiburones como el blamdacota y marrajo son los
predadores topesen todas las redes alimenticias marinagCortés, 1999). La dieta de la mayoria de

los tiburones incluye peces 6seos y para muchas especies el contenido de peces en los estbmagos
excede el 90 % de presencia de pes, particularmente para especies del géner@archarhinus
martillos (Sphyrnidae), tiburén sardinero (Lamna nasu (Figura81). La dieta de los grandes til-

rones como el tigre, marrajo o tintoreras incluye una gran variedad de vertebrados como peces,
tortugas y aves marinas. Grandes mamiferos marinos como focas,dslbmarinos y delfines son
devorados por el tiburén blanco adulto y por otros escualos como el tiburén dormilé8omniosus
antarcticus (Diaz deAstarloa et al., 1999.

Una de las particularidades del mecanismo alimentario de los elasmobranquios en general, y
de los tiburones en particular, es la notable diversidad funcional a pesar de la simplicidad nrf
I6gica del aparato masticador (Motta, 2004). Comparando el esqueleto de un pez §soel cual
hay 63 huesos estan involucrados en la alimentacion, el apabamasticador de un tiburén esta
constituido por sélo 10 elementos cartilaginosos. Ademas, los tiburones carecen, a diferencia de la
mayoria de los osteictios, de elementos faringeos que ayuden en el procesamiento del alimento.
Sin embargo, esta ausenciaonimpide que los tiburones efectien un asombroso despliegue de
diversos mecanismos alimentarios y de comportamiento. Los tiburones pueden capturar a sus
presas por diversos métodos (golpes con el hocico, mordiscos, succion, filtracién) y los convierte
en predadores muy especializados y eficientes.

Algunas de las diferencias anatdmicas mas importantes entre los tiburones y muchos peces
0seos se encuentran en la construccion de las mandibulas, en el modo en que éstas estanrsuspe
didas en el craneo y especialente en la organizacion y mecéanica del crecimiento de los dientes
(Figura 37). Tanto la mandibula superior como la inferior llevan una serie completde dientes
dispuesta enhileras. Cuando algunos de los dientes de la hilera mas externa se pierden durante el
ataque, éstos son reemplazados por nuevos dientes que se forman en las hileras mas internas de la
boca.

El comportamiento predatorio de los tibuones en general es poco conocido en comparacion
con el de los peces 6seos, y la razén es inherente a la dificultad de estudiar a los tiburones en su
habitat natural. Los grandes tiburones pelagicos y oceanicos probablemente sean los menoseon
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cidos, si bien recientemente el uso de camaras submarinas y estudios telemétricos (Motta, 2004)
han arrojado luz sobre los patrones de alimentacién en tiburones. Como los tiburones se aprox
man a su presa y luego la cazan es uno de los aspectos del comportamiento aliar@® menos
conocido. En general cazan al acecho, aproximandose a su presa lentamente. El tiburén blanco
ocupa gran parte de su tiempo nadando alrededor de su presa antes de interceptarla y evehtua
mente capturarla. Por ejemplo, algunos tiburones puederes vistos cerca de potenciales presas
incluso durante 2 horas y sin siquiera morderla (Motta, 2004). La mordedura es el método de
captura mas comun observado en tiburones. Suelen efectuar mordiscos y se retiran. Cuando su
victima se desangra o esta débiuelven a atacarla hasta matarla totalmente. Engulle a su presa
completa o la secciona en pedazos mas pequefios. El tiburén dormil@ofnniosus antarcticysde
aguas profundas de mas de 500 m de profundidad, presenta un comportamiento alimentariorpa
ticular. Los dientes de la mandibula superior son largos y puntiagudos, muy distintos a los de la
mandibula inferior, que son oblicuos, afilados y préximos entre si (Diaz destarloa, et al. 1999)
(Figura76" qn AO0OI 6 AEAT OAOG 1 A PAOI EOAT OAGAAOAOG COAT A,
probablemente arrancan rapidamente la cabeza de focas y lobos marinos antes de alimentarse de
sus cadaveres.

Estructura, mecanica de crecimiento y funcionalidad de los dientes
Los dientes se disponen en hileras ordenadas sobre ambas mandibulas. Una corona de esmalte

forma el borde cortante principal del diente. A lo largo de los bordes posteriores se desarrollan
nuevas hileras de dientes que migran hacia delantenaedida que aumentan de tamafio. Esteus
ministro constante de dientes es para sustituir aquéllos desgastados o perdidos durante el uso. En
algunos tiburones como los gatuzosMustelusspp.), y en la mayoia de los batoideos (rayas y af
nes) los dientes forman placas dentarias planas pavimentosas de funcién trituradora.

El reemplazo de los dientes se produce a intervalos regulares y la tasa de reemplazo vagfa s
gun la especie, y es afectada por la edadetdi, cambios estacionales y temperatura del agua. Para
la mayoria de las especies unos pocos dientes son reemplazados cada vez, y la tasa de reemplazo
se mide por el tiempo de movimiento de un diente de la hilerdéngual (la més interna) a la hilera
funcional (la mas externa) y varia de 9 a 12 dias para el tiburon leopard@riakis semifasciata
hasta 50 a 70 dias para otras especies. Los dientes de los grandes tiburones predadores sén un
cuspidados, de bordes lisos y cortantes (marrajo)F{gura 81B). Existe heterodoncia sexual en
muchas especies, siendo los dientes de machos adultos de formas diferentes a los de las hembras o
machos inmaduros. Este dimdismo pareciera estar mas relacionado con el cortejo sexual, en el
que los machos sujetan &as hembrascon sus dientes, mas que a diferencias en la dieta (Wethe
bee y Cortés, 2004)La diversidad de formas en las clispides dentarias edribuida a distintos
roles funcionales en la masticacion: captura, desgarro, corte, molienda. Los dientes con cuspides
largas, puntiagudas y delgadas como el escalandrdRigura 80A), el marrajo o mako son aptos
para desgarrar. Los del tiburén tigre Galeocerdo cuvigrCambiar porCarcharodon d_.amna nasus
(Figura 81) en cambio, presenta dientes con bordes aserrados y en forma de cresta de gaile,
combinados con la fuerza de las mandibulas, son apropiados para perforar y cortar. Distintos a
gulos de insercién de los dientes del escalandrin sugieren un na@ismo funcional diferente de
ambas mandibulas, probablemente relacionados con urfancién inicial de sujecion de la presa
seguido de la perforacion por parte de los dientes superiores (Lucifora et al., 2001

Modalidades reproductivas de condrictios del Mar Argentino
El éxito evolutivo de los condrictios puede atribuirse en parte, a las complejas estrategia&s r

productivas que ha desarrollado. De acuerdo al tipo de paricion, los condrictios pueden clasif
carse en oviparos (desarrollo externo al cuerpo dia madre) o viviparos (desarrollo en el ing-
rior del cuerpo de la madre y paricion de crias vivas). A su vesggunel aporta de nutrientes que
recibe el embrion, se pueden clasificar en lecitotréficos (el desarrollo del embridon dependa&-e
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clusivamente delvitelo) o matrotréficos (el desarrollo es suplementado por aporte adicional de
nutrientes) (Carrier et al., 2004).

El oviparismo es un modo lecitotréfico, que consiste en la produccion de huevos fertilizados
gue son envueltos en una cpsula coriacea y d¢itados al fondo marino. Estas son producidas en
la glandula oviductal (exclusiva de los condrictios), ubicada en la primera porcion del tracto
reproductivo de las hembras. El proceso de formacion de la capsula es muy rapido -2 hs)
permaneciendo un corb periodo en el Utero, para ser luego liberada axterior (Hamlett y
Koob, 1999). El desarrollo posterior del embrién hasta su eclosion ocurre dentro de la capsula y
puede tener una duracion de unos pocos meses a varios afios de acuerdo con las espeaiés y
habitat; y es un periodo durante el cual el embrién se alimenta del vitelo y obtiene agua y min
rales del medio externo (Berestovskiil994; Jafiezy Sueiro, 2007; Mabragafa et al., 2015b). Las
capsulas presentan caracteristicas morfologicas que permitatistinguirlas entre si (Figura 88;
Ebert and Davis 2007; Mabragafia et al., 2011). De este modo pueden proveer informacién sobre
relaciones filogenéttas (Fischer et al. 2014), distribucion y biologia reproductiva de las esp
cies, permitiendo identificar sitios y épocas de oviposicion (Vazquez et al., 2016), y conocer
sobre su fertilidad y periodo de incubacion (Mabragafia et al., 2015). EnAglantico Sudoccide-
tal (ASO) esta modalidad reproductiva se observa en todas las rayas verdaderas (Rajiformes), el
tiburén pintarroja Schroederichthys biviug el pez galloCallorhinchus callorynchus.

Figura88: Capsulas de huevo d#iferentes especies de condrictios oviparos del Mar Argentino.

Las especies viviparas retienen sus embriones en el Gtero durante todo el periodo deales
rrollo. Eso hace que el embridn nace totalmente desarrollado como una copia en miniatura del
adulto. Dependiendo del tipo de nutricion de losembriones encontramos 4 modalidades repo-
ductivas:

(1) Viviparidad lecitotréfica: dentro de este grupo se encuentran aquellos cuyos embriones
dependen solamente del vitelo depositado en el huevo al comienzo de la @aibn. Los embro-
nes son retenidos en el Gtero solamente como proteccion, pero no reciben ningdn suplemento
en su nutricion por parte de la madre durante la gestacion. Consecuentemente, al igual que en
las formas oviparas, las crias al nacer son de pequefionario, debido a la cantidad finita de
nutrientes disponible en el saco vitelino. En general el proceso de gestacion en las especies que
tienen este modo reproductivo es relativamente largo (por ejemplo, e8. acanthiapuede durar
entre 18 y 20 meses; erel cazonGaleorhinus galeu® afos, Lucifora, 2003). Un cuarto de las
especies actuales de condrictios utilizan esta modalidad reproductiva. Ejemplos en el ASO: El
espineto Squalus acanthiasel cazénGaleorhinus galeusel pez angelSquatina guggenheimla
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guitarra grande Rhinobatos horkelij la guitarra chicaZapterix brevirostrisy los torpedos (Narg-
nidae y Torpedinidae).

(2) Viviparidad histotrofica : es una forma de reproduccién matrotrofica, comin en Mydk
batiformes. Una regidn del epitelio uterinoforma largos filamentos denominados trofonemata.
Estos filamentos secretan una leche uterina nutritiva (histotrofo) rica en proteinas y lipidos que
es ingerido por los embriones. El resultado es que los embriones alcanzan una talla relativamne
te grande denro del dUtero (20 cm ancho del disco eM. goodejRuocco, 2012) un crecimiento
del 1600 al 5000% en contenido orgénico. La histotrofia lipidica es bien diferente de la histotr
fia limitada o incipiente que consiste en la secrecién uterina de una mucoseaien polisacaridos
que es ingerida por los embriones. Esta modalidad se ha registrado en el gativhastelus schnti
ti (Orlando et al., 2015).

(3) Oofagia: es una forma de viviparidad matrotréfica en la cual luego de la nutricién inicial
a partir del saco vitelino, los embriones se alimentan de huevos no fertilizados para desarrolla
se. Como resultado los neonatos son muy grandes en algunas especies (> 0 ca oofagia es
el modo reproductivo en todos los Lamniformes y evolucioné en sélo una pequefia familiande
tro de los Carchariniformes (Pseudotriakidae). La adelfofagia (o canibalismo intrauterino) es
una forma de oofagia en la cual los embriones mas desdlados en cada Utero consumen a los
embriones mas pequefios y luego depende de los huevos no fertilizados que la madre va prod
ciendo. En elAtlantico Sudoccidentalesta modalidad se observa ehamna nasusg/ en Carcharias
taurus.

(4) Viviparidad placent aria : este tipo de reproduccion tiene lugar solo en el 10% de lase
pecies conocidas. En todos los casos, la primera etapa del desarrollo embrionario es similar a la
de los otros modos matrotréficos, en la cual los embriones estan encapsulados en algunento
de cépsula y crecen a expensas de los nutrientes aportados por el vitelo almacenados en el saco
vitelino. A partir de la mitad de la gestacion las secreciones uterinas aumentan mientras decl
nan las reservas vitelinas y en el tercer y ultimo periodo serma la placenta que es en realidad,
el saco vitelino transformado en una placenta epiteliocorial. Las especializaciones uterinas son
concomitantes con la placentacién. En algunas especies el cordén umbilical desarrolla vellasid
des externas que puedeneyvir como areas de absorcion paraplacentarias. La envoltura tegsi
ria es reducida en grosor demostrando cambios en la funcionalidad de la glandula oviductal. La
envoltura de estos embriones no es una capsula sino una membrana delgada y transparente que
semantiene durante toda la gestacion. En la mayoria de las especies, todo el intercambioanet
bélico entre el Utero y el embridn se realiza a través de la envoltura del huevo. La placenta-pe
siste hasta que la gestacion finaliza. En el Atlantico Sudocciddnésta modalidad reproductiva
se ha registrado en el tiburén azuPrionace glaucacuya gestacion es de 9 a 13 meses, proed
ciendo alrededor de 30 embriones (Stevens, 2009).
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Osteichthyes

= =4 =4 A -8 -8

f

(Sarcopterygii + Actinopterygii)

DIAGNOSIS

Conhueso endocondral (esponjosoy celular) y dérmico. Craneoy cinturas recubiertas
por grandeshuesosdérmicos.

Conescamasiseasen el cuerpoy aletas.

Neurocraneo con suturas marcadas.

Quijadasuperior formada por maxilar y premaxilar.
Dientesgeneralmentefusionadosalos huesos.

Aberturas nasales(narinas) doblesy maso menosdorsales.

Desarrollo de un aparato opercular dérmico (con la peculiar cintura pectoral asociada)
y branquiostegos(huesoslargosy finos, en la porcion ventral de la membranaque cu-
bre lasbranquias).

Aletas pares flexibles utilizadas para maniobrar. Sostenidaspor radios (actinotriquia,
también presentes en Chondrichthyes), generalmente segmentadosy recubiertos por
huesos dérmicos (lepidotriquia; posiblemente derivados de escama, ya que algunos
conservanrecubrimiento de ganoinao cosmina;Johansonet al., 2005; Benton, 2015).
Loslepidotricos permiten el firme sosténde aletasmembranosasmuy finas.
Musculatura de las aletas (y de los miembros de tetrapodos) formada a partir del me-
sénquima (en Chondrichthyes aparece a partir de extensiones somiticas epiteliales;
Neyt et al.,2000).

Conpulmoén (o su derivado, la vejiga natatoria, que puede estar unida, en los pecesfi-
séstomos,0 no, en los fisoclistos, al tubo digestivo; Figura 89).

Ausenciade soportesendoesqueléticosexternosalas branquias.

Presenciade dientes en el paladar (Maisey,1988).

Ojoscon anillo esclerdticoformado por cuatro osiculos.Presenciade conosdoblesen la
retina (posteriormente sepierden sélo en Eutheria; Rowe,2000), que permiten ver mas
coloresque con conossimples.

Piel con glandulas mucosas,cuya secrecionpermite mejorar la hidrodinamia y la pro-
teccion contra predadorese infecciones.

Los caracteresapomorficos de Osteichthyesno incluyen la mera presenciade huesoya que
éste habia aparecido anteriormente (hueso pericondral) en grupos devénicoscomo en los Cra-
niata fésiles mas basalesen placodermosy acantodios(Donoghueet al.,2006). Sibien el hueso
celular estipico de los grupos basalesde Osteichthyes,en la mayoria de Euteleostei (excepto
Ostariophysi), el hueso es acelular (Kranenbarg et al., 2005). Los grupos basalestienen valvula
espiral en el intestino (ausenteenlos masderivados).
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Lapresenciade pulmonesesun caracter ancestralen peces,siendo la vejiga natatoria un de-
rivado especializadodel pulmén (definiéndolo a éste como un derivado de la parte ventral de la
faringe). Larespiracion de aire en pecesha aparecidoindependientemente multiples veces(en-
tre 38 y 67 eventosindependientes; Graham,1997).

= O
L 8 0B 3 & <

Polypteriformes Chondrostei Halecomorphi  Teleostei Dipoi Tetrapoda

'
2

Vejiga:

'
natatoria: el Vejiga
) natatoria
Chondrichthyes| ; .
Sarcopterygii

JActi nopterygii

Osteichthyes (pulmones presentes)

Figura89: Evolucionde los pulmones;en lineade puntos la modificacionen vejiganatatoria (Bag-
do enKardong,1998).

El nombre Osteichthyesfue usado por mucho tiempo para designar al grupo parafilético
formado por Actinopterygii y Sarcopterygii, pero excluyendo a Tetrapoda. Actualmente el tér-
mino comprende atodos susdescendientesjncluyendo a Tetrapoda (Figura 90). Hay dos gran-
desclados,Actinopterygii y Sarcopterygii (Figura90; Tabla3).

ACTINOPTERYGII
) Cladistia

OSTEICHTHYES Actinopteri

Actinistia
SARCOPTERYGII ; :
Dipnoi

Tetrapoda

Figura90: Filogeniade los gruposactualesde Osteichthyes.

Hemosadoptado, con muy pequefiasmodificaciones,la sisteméticade Nelson et al. (2016)
porque este libro es un referente en la sistematica de Osteichthyes.Este libro brinda mucha
informacidn sobre el estadoactual de |a sistematicay filogenia de cadagrupo. Parael tratamien-
to de la fauna argentina hemos utilizado principalmente los libros de Casciotaet al. (2005),
Liotta (2005), Menni (2004), Monasterio de Gonzo(2003), Lépezet al. (2003), Cousseawy Per-
rota (1998), Casciottaet al. (2005), Cousseatet al. (2010), Mirande y Koerber (2015), Koerber
etal.(2017).
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ACTINOPTERYGII

SARCOPTERYGII

128

Aletaspares

Aletaspares

Aletaspares

Escamas

Aletadorsal

Lébulo dorsal de la aleta cau-
dal

Huesosoperculares
SuspensionMandibular

Anillo esclerético

Ictiopterigio
Membranosas
Movimiento sincronico
Ganoides
Unica(con reversiones)
Puedefaltar

Sinescamoso
Hiostilica
Cuatroo menososiculos

Arquipterigio
Carnosasy lobuladas
Movimiento alternado
Cosmoides
Doble
Presente

Conescamoso
Autostilica secundaria
Masde cuatro osiculos

Tabla3: Comparaciorde caracteresentre Actinopterygiiy Sarcopterygii.

OSTEICHTHYES
ACTINOPTERYGII
CLADISTIA
POLYPTERIFORMES
POLYPTERIDAE
ACTINOPTERI
CHONDROSTEI
ACIPENSERIFORMES
ACIPENSERIDAE
POLYODONTIDAE
NEOPTERYGII
HOLOSTEI
AMIIFORMES
AMIIDAE
LEPISOSTEIFORMES
LEPISOSTEIDAE
TELEOSTEI
ELOPOMORPHA
ELOPIFORMES
ELOPIDAE
MEGALOPIDAE
ALBULIFORMES
ALBULIDAE
NOTACANTHIFORMES
HALOSAURIDAE
NOTACANTHIDAE
ANGUILLIFORMES
ANGUILLIDAE
CONGRIDAE
EURYPHARYNGIDAE
MURAENESOCIDAE
MURAENIDAE
NEMICHTHYIDAE
OPHICHTHIDAE

SACCOPHARYNGIDAE

SISTEMTICA

SERRIVOMERIDAE
CHLOPSIDAE
COLOCONGRIDAE
CYEMATIDAE
DERICHTHYIDAE
HETERENCHELYIDAE
MONOGNATHIDAE
MORINGUIDAE
MYROCONGRIDAE
NETTASTOMATIDAE
PROTANGUILLIDAE
SYNAPHOBRANCHIDAE
OSTEOGLOSSOMORPHA
HIODONTIFORMES
HIODONTIDAE
OSTEOGLOSSIFORMES
GYMNARCHIDAE
MORMYRIDAE
NOTOPTERIDAE
OSTEOGLOSSIDAE
PANTODONTIDAE
CLUPEOCEPHALA

OTOMORPHA
CLUPEI

CLUPEIFORMES
DENTICIPITIDAE
CHIROCENTRIDAE
ENGRAULIDAE
PRISTIGASTERIDAE
DUSSUMIERIIDAE

ALEPOCEPHALIFORMES
ALEPOCEPHALIDAE
PLATYTROCTIDAE

OSTARIOPHYSI

ANOTOPHYSA



Sistematicay Filogeniade los Vertebrados,3ra ediciéon(2018)

GONORYNCHIFORMES
GONORYNCHIDAE
CHANIDAE
KNERIIDAE

OTOPHYSA

CYPRINIFORMES
BOTIIDAE
CATOSTOMIDAE
COBITIDAE
CYPRINIDAE
GYRINOCHEILIDAE
NEMACHEILIDAE
BALITORIDAE
BARBUCCIDAE
ELLOPOSTOMATIDAE
PSILORHYNCHIDAE
SERPENTICOBITIDAE
VAILLANTELLIDAE

CHARACIPHYSAE

GYMNOTIFORMES
GYMNOTIDAE
APTERONOTIDAE
RHAMPHICHTHYIDAE
STERNOPYGIDAE

CHARACIFORMES
CITHARINIDAE
DISTICHODONTIDAE
ACESTRORHYNCHIDAE
ALESTIDAE
BRYCONIDAE
CHALCEIDAE
CHARACIDAE
CHILODONTIDAE
CRENUCHIDAE
CTENOLUCIIDAE
CYNODONTIDAE
ERYTHRINIDAE
GASTEROPELECIDAE
HEMIODONTIDAE
HEPSETIDAE
LEBIASINIDAE
PARODONTIDAE
PROCHILODONTIDAE
SERRASALMIDAE
TRIPORTHEIDAE
ANOSTOMIDAE
CURIMATIDAE
IGUANODECTIDAE

SILURIFORMES
ASTROBLEPIDAE
CALLICHTHYIDAE

LORICARIIDAE
NEMATOGENYIDAE
TRICHOMYCTERIDAE
SCOLOPLACIDAE
DIPLOMYSTIDAE
AKYSIDAE
AMBLYCIPITIDAE
AMPHILIIDAE
ANCHARIIDAE
ARIIDAE
AUCHENIPTERAE
BAGRIDAE
CETOPSIDAE
CHACIDAE
CLARIIDAE
CLAROTEIDAE
CRANOGLANIDIDAE
DORADIDAE
HEPTAPTERIDAE
HETEROPNEUSTIDAE
HORABAGRIDAE
ICTALURIDAE
MALAPTERURIDAE
MOCHOKIDAE
PANGASIIDAE
PIMELODIDAE
PLOTOSIDAE
PSEUDOPIMELODIDAE
SCHILBEIDAE
SILURIDAE
SISORIDAE
ASPREDINIDAE
AUSTROGLANIDIDAE
ERETHISTIDAE
LACANTUNIIDAE

EUTELEOSTEOMORPHA

LEPIDOGALAXIIFORMES
LEPIDOGALAXIIDAE
GALAXIIFORMES
GALAXIIDAE
ARGENTINIFORMES
ARGENTINIDAE
BATHYLAGIDAE
MICROSTOMATIDAE
OPISTHOPROCTIDAE
SALMONIFORMES
SALMONIDAE
ESOCIFORMES
ESOCIDAE
UMBRIDAE
STOMIATIFORMES
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DIPLOPHIDAE
GONOSTOMATIDAE
PHOSICHTHYIDAE
STERNOPTYCHIDAE
STOMIIDAE
OSMERIFORMES
OSMERIDAE
PLECOGLOSSIDAE
RETROPINNIDAE
SALANGIDAE
NEOTELEOSTEI
ATELEOPODIFORMES
ATELEOPODIDAE
AULOPIFORMES
AULORDAE
PSEUDOTRICHONOTIDAE
SYNODONTIDAE
PARAULOPIDAE
ALEPISAURIDAE
BATHYSAURIDAE
CHLOROPHTHALMIDAE
EVERMANNELLIDAE
GIGANTURIDAE
IPNOPIDAE
NOTOSUDIDAE
PARALEPIDIDAE
SCOPELARCHIDAE
SUDIDAE
BATHYSAUROIDIDAE
BATHYSAUROPSIDAE
MYCTOPHIFORMES
MYCTOPHIDAE
NEOSCOPELIDAE
LAMPRIDIFORMES
LAMPRIDIDAE
LOPHOTIDAE
REGALECIDAE
TRACHIPTERIDAE
RADIICEPHALIDAE
VELIFERIDAE
PARACANTH®MORPHACEA
PERCOPSIFORMES
AMBLYOPSIDAE
APHREDODERIDAE
PERCOPSIDAE
ZEIFORMES
PARAZENIDAE
ZEIDAE
ZENIONIDAE
CYTTIDAE
GRAMMICOLEPIDIDAE

OREOSOMATIDAE
STYLEPHORIFORMES
STYLEPHORIDAE
GADIFORMES
MACROURIDAE
STEINDACHNERIIDAE
GADIDAE
GAIDROPSARIEE
LOTIDAE
MERLUCCIIDAE
MORIDAE
PHYCIDAE
BREGMACEROTIDAE
EUCLICHTHYIDAE
MELANONIDAE
MURAENOLEPIDIDAE
POLYMIXIIFORMES
POLYMIXIIDAE
BERYCIFORMES
ANOMALOPIDAE
ANOPLOGASTRIDAE
BARBOURISIIDAE
BERYCIDAE
CETOMIMIDAE
DIRETMIDAE
MELAMPHAIDAE
MONOCENTRIDAE
RONDELETIDAE
STEPHANOBERYCIDAE
TRACHICHTHYIDAE
GIBBERICHTHYIDAE
HISPIDOBERYCIDAE
HOLOCENTRIFORMES
HOLOCENTRIDAE
OPHIDIIFORMES
CARAPIDAE
OPHIDIIDAE
APHYONIDAE
BYTHITIDAE
BATRACHOIDIFORMES
BATRACHOIDIDAE
KURTIFORMES
KURTIDAE
APOGONIDAE
GOBIIFORMES
ODONTOBUTIDAE
ELEOTRIDAE
GOBIIDAE
KRAEMERIIDAE
RHYACICHTHYIDAE
SCHINDLERIIDAE
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THALASSELEOTRIDIDAE

XENISTHMIDAE
SYNGNATHIFORMES
AULOSTOMIDAE
CENTRISCIDAE
FISTULARIIDAE
SYNGNATHIDAE
PEGASIDAE
SOLENOSTOMIDAE
DACTYLOPTERIDAE
CALLIONYMIDAE
DRACONETTIDAE
MULLIDAE
SCOMBRIFORMES
ARIOMMATIDAE
ARRIPIDAE
BRAMIDAE
CARISTIIDAE
CENTROLOPHIDAE
CHIASMODONTIDAE
GEMPYLIDAE
ICOSTEIDAE
NOMEIDAE
POMATOMIDAE
SCOMBRIDAE
SCOMBROLABRACIDAE
STROMATEIDAE
TRICHIURIDA
AMARSIPIDAE
SCOMBROPIDAE
TETRAGONURIDAE
SYNBRANCHIFORMES
MASTACEMBELIDAE
CHAUDHURIIDAE
INDOSTOMIDAE
SYNBRANCHIDAE
ANABANTFORMES
ANABANTIDAE
HELOSTOMATIDAE
OSPHRONEMIDAE
CHANNIDAE
BADIDAE
NANDIDAE
PRISTOLEPIDIDAE
ISTIOPHORIFORMES
ISTIOPHORIDAE
XIPHIIDAE
CARANGIFORMES
CARANGIDAE
CORYPHAENIDAE
ECHENEIDAE

NEMATISTIIDAE
RACHYCENTRIDAE
PLEURONECTIFORMES
PSETTODIDAE
ACHIRIDAE
BOTHIDAE
CITHARIDAE
CYNOGLOSSIDAE
PARALICHTHYIDAE
PLEURONECTIDAE
POECILOPSETTIDAE
RHOMBOSOLEIDAE
SAMARIDAE
SCOPHTHALMIDAE
SOLEIDAE
PARALICHTHODIDAE
OVALENTARIA
CICHLIFORMES
CICHLIDAE
PHOLIDICHTHYIFORMES
PHOLIDICHTHYIDAE
ATHERINOMORPHAE
ATHERINIFORMES
ATHERINIDAE
ATHERINOPSIDAE
BEDOTIIDAE
ISONIDAE
MELANOTAENIIDAE
PHALLOSTETHIDAE
PSEUDOMUGILIDAE
TELMATHERINIDAE
DENTATHERINIDAE
NOTOCHEIRIDAE
BELONIFORMES
ADRIANICHTHYIDAE
BELONIDAE
EXOCOETIDAE
HEMIRAMPHIDAE
ZENARCHOPTERIDAE
CYPRINODONTIFORMES
APLOCHEILIDAE
CYPRINODONTIDAE
FUNDULIDAE
POECILIIDAE
ANABLEPIDAE
GOODEIDAE
PROFUNDULIDAE
VALENCIIDAE
MUGILIFORMES
MUGILIDAE
BLENNIIFORMES
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GOBIESOCIDAE
BLENNIIDAE
CHAENOPSIDAE
CLINIDAE
DACTYLOSCOPIDAE
LABRISOMIDAE
TRIPTERYGIIDAE

EUPERCARIA

URANOSCOPIFORMES
AMMODYTIDAE
CHEIMARRICHTHYIDAE
PINGUIPEDIDAE
URANOSCOPIDAE

LABRIFORMESENSLSTRICTO
LABRIDAE
ODACIDAE

LOBOTIFORMES
DATNIOIDIDAE
LOBOTIDAE

EPHIPPIFORMES
DREPANEIDAE
EPHIPPIDAE

SPARIFORMESENSWKAZAKI
LETHRINIDAE
SPARIDAE
NEMIPTERIDAE
CENTRACANTHIDAE

CHAETODONTIFORMES
CHAETODONTIDAE
LEIOGNATHIDAE

LOPHIIFORMES
LOPHIIDAE
ANTENNARIIDAE
BRACHIONICHTHYIDAE
LOPHICHTHYIDAE
TETRABRACHIIDAE
CHAUNACIDAE
OGCOCEPHALIDAE
CERATIIDAE
GIGANTACTINIDAE
HIMANTOLOPHIDAE
MELANOCETIDAE
ONEIRODIDAE
CAULOPHRYNIDAE
CENTROPHRYNIDAE
DICERATIIDAE
LINOPHRYNIDAE
NEOCERATIIDAE
THAUMATICHTHYIDAE

TETRAODONTIFORMES
TRIACANTHODIDAE

TRIACANTHIDAE
DIODONTIDAE
TETRAODONTIDAE
MOLIDAE
BALISTIDAE
MONACANTHIDAE
ARACANIDAE
OSTRACIIDAE
TRIODONTIDAE
ACANTHURIFORMES
ACANTHURIDAE
LUVARIDAE
ZANCLIDAE
PEMPHERIFORMES
ACROPOMATIDAE
BANJOSIDAE
CREEDIIDAE
EPIGONIDAE
GLAUCOSOMATIDAE
HOWELLIDAE
LATEOLABRACIDAE
OSTRACOBERYCIDAE
PEMPHERIDAE
PENTACEROTIDAE
PERCOPHIDAE
POLYPRIONIDAE
LEPTOSCOPIDAE
CENTRARCHIFORMES
CENTRARCHIDAE
ELASSOMATIDAE
ENOPLOSIDAE
SINIPERCIDAE
CHEILODACTYLIDAE
CIRRHITIDAE
PERCICHTHYIDAE
GIRELLIDAE
KUHLIIDAE
KYPHOSIDAE
OPLEGNATHIDAE
TERAPONTIDAE

PERCIFORMES

APISTIDAE
APLOACTINIDAE
CONGIOPODIDAE
ESCHMEYERIDAE
GNATHANACANTHIDAE
NEOSEBASTIDAE
PATAECIDAE
PERRYENIDAE
PLECTROGENIIDAE
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ZANCLORHYNCHIDAE
BEMBROPIDAE
HOPLICHTHYIDAE
PLATYCEPHALIDAE
SERRANIDAE
NIPHONIDAE
PERCIDAE
TRACHINIDAE
ARTEDIDRACONIDAE
BATHYDRACONIDAE
BOVICHTIDAE
CHANNICHTHYIDAE
ELEGINOPSIDAE
HARPAGIFERIDAE
NOTOTHENIIDAE
PSEUDAPHRITIDAE
SCORPAENIDAE
SEBASTIDAE
SETARCHIDAE
SYNANCEIIDAE
TETRAROGIDAE
BEMBRIDAE
PARABEMBRIDAE
PERISTEDIIDAE
TRIGLIDAE
ANOPLOPOMATIDAE
AULORHYNCHIDAE
GASTEROSTEIDAE
HYPOPTYCHIDAE
ANARHICHADIDAE
BATHYMASTERIDAE
CRYPTACANTHODIDAE

STICHAEIDAE
PHOLIDAE
ZAPRORIDAE
ZOARCIDAE
PTILICHTHYIDAE
SCYTALINIDAE
HEXAGRAMMIDAE
ZANIOLEPIDIDAE
AGONIDAE
COTTIDAE
CYCLOPTERIDAE
LIPARIDAE
PSYCHROLUTIDAE
SCORPAENICHTHYIDAE
TRICHODONTIDAE
JORDANIIDAE
EREUNIIDAE
NORMANICHTHYIDAE
RHAMPHOCOTTIDAE
SARCOPTERYGII
COELACANTHIMORHA (= ACTINISTIA)
COELACANTHIFORMES
LATIMERIIDAE
DIPNOTETRAPODOMORPHA
DIPNOMORPHA
CERATODONTAE
CERATODONTIFORMES
NEOCERATODONTIDAE
LEPIDOSIRENIDAE
PROTOPTERIDAE
TETRAPODOMORPHA
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Figura91: Filogeniade OsteichthyegqFigurade BetancurRet al., 2017, con permisg.























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































