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Los avances tecnológicos en múltiples campos provocan que la manera de hacer sistemática 

haya cambiado en los últimos años; por ejemplo, ahora se puede tener acceso virtual a las colec-

ciones de muchos museos, hay facilidad para secuenciar ADN y hay acceso a grandes bancos de 

datos genómicos, se pueden estudiar especímenes por medio de tomografías computadas de alta 

resolución, hay sistemas de información geográfica muy elaborados, y hay múltiples funciones 

de la Internet, la capacidad de cómputo se ha abaratado y aumentado exponencialmente, y hay 

avances metodológicos en los programas de reconstrucción filogenética, etc.  

El ritmo de la sistemática y la filogenia estaba, hasta hace muy poco tiempo, solamente sin-

copado por los caracteres moleculares; sin embargo, actualmente hay una vorágine de trabajos 

moleculares dominando la taxonomía actual. El abaratamiento de la secuenciación de ADN per-

mite que se secuencien genomas enteros de cada vez más especies, con cientos de máquinas 

secuenciadoras trabajando a destajo (por ejemplo, en China), lo que permite soñar con secuen-

ciar toda la biota en un futuro cercano (Earth BioGenome Project: Lewin et al., 2018). Esta ma-

rea de nuevos datos permite que las filogenias moleculares, que antes se basaban en la secuen-

ciación de unos pocos genes, ahora se basen en genomas completos y, por lo tanto, las filogenias 

moleculares son cada vez más confiables. Pero tampoco la genómica es la panacea para todos 

nuestros problemas filogenéticos: poco a poco nos vamos dando cuenta que tenemos que hacer 

una taxonomía integrativa (en el sentido de Padial et al., 2010), que incluya todas las fuentes 

posibles de evidencias: esto es lo que antes se denominaba hacer una buena taxonomía. El pro-

blema, por el momento, es que hay más equipos secuenciadores que buenos sistemáticos.  

Todo esto ha provocado que en muy pocos años, la segunda edición de nuestro libro haya 

quedado desactualizada en muchas áreas. Pero la tarea de actualizarlo, parece también una 

tarea de Sísifo: cada vez que terminamos de actualizar un capítulo y avanzamos al siguiente, 

aparecen novedades que por lo menos hay que analizar y evaluar; y así constantemente.  

También, gracias a Internet, tenemos cada vez más acceso a la bibliografía científica; y esto 

es una bendición y una maldición al mismo tiempo: hay que buscar, leer, analizar y evaluar cada 

vez más trabajos antes de cerrar un tema. Y dado que hasta al mejor cazador se le escapa una 

liebre, a nosotros se nos escapan muchísimos trabajos importantes que deberíamos conocer. 

Las anteriores ediciones de este libro fueron impresas y distribuidas de manera casi artesa-

nal; aunque tratamos de ofrecerlo al menor precio posible, para muchos estudiantes adquirirlo 

fue imposible. Además, dadas las restricciones para venderlo en el exterior, y el elevado costo de 

envío, hizo que nuestro libro sea utilizado casi exclusivamente en Argentina. Ahora, con la edi-

ción electrónica de la tercera edición, en Pdf, pretendemos que sea gratuita y de libre disponibi-

lidad para todos, y que pueda ser adoptado en otros países 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 tamaño, para que pueda ser leído con comodidad directa-

mente en teléfonos celulares. 

 

A modo de advertencia  

%Ì ÑÕÅ ÁÖÉÓÁ ÎÏ ÔÒÁÉÃÉÏÎÁȣ  

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 puede no estar de 

acuerdo. Y este libro no escapa a esto; tomamos decisiones de manera inconsciente o explícita. 

Por eso, queremos explicitar algunas posturas que tomamos como autores, y que posiblemente 

no sean de consenso general: 

 

¶ Categorías linneanas:  En esta edición hemos decidido prescindir de todas las categorías 

linneanas supragenéricas. Los rangos linneanos no son comparables entre sí ni en diver-

sidad ni en tiempos de divergencia. Muchos desacuerdos en taxonomía se deben princi-

palmente a diferencias entre autores sobre el clado o clados a los que una categoría lin-

neana debe asignarse; como la nomenclatura tradicional está basada en las categorías, es-

tas diferencias crean importantes discrepancias en los nombres aplicados a los clados, in-

clusive cuando hay acuerdo en su composición y relaciones filogenéticas (Poe et al., 

2017). En un contexto cladístico, solamente los grupos hermanos tienen la misma catego-

ría. Las categorías linneanas filum, clase, orden y familia no son suficientes para describir 

los clados, lo que conlleva a crear una proliferación de categorías intermedias que no 

agregan información; lo que es informativo y significativo es el nombre del clado, no la ca-

tegoría linneana (Pough et al., 2016). Las categorías suponen, al menos implícitamente, la 

ÅÑÕÉÖÁÌÅÎÃÉÁ ÄÅ ÇÒÕÐÏÓ ÄÅ ÌÁ ÍÉÓÍÁ ÃÁÔÅÇÏÒþÁȡ ȪÅÓ ÌÁ ȰÃÌÁÓÅȱ !ÖÅÓ ÅÑÕÉÖÁÌÅÎÔÅ Á ÌÁ ȰÃÌÁÓÅȱ 

/ÓÔÅÉÃÈÔÈÙÅÓ ɉÑÕÅ Á ÓÕ ÖÅÚ ÌÁ ÃÏÎÔÉÅÎÅɊȩ Ȫ5ÎÁ ȰÆÁÍÉÌÉÁȱ ÄÅ ÐÅÃÅÓ ÅÓ ÅÑÕÉÖÁÌÅÎÔÅ Á ÕÎÁ ȰÆa-

ÍÉÌÉÁȱ ÄÅ ÒÏÅÄÏÒÅÓȩ #ÒÅÅÍÏÓ ÑÕÅ ÌÁ ÅÌÉÍÉÎÁÃÉĕÎ ÄÅ ÌÁÓ ÃÁÔÅÇÏÒþÁÓ ÓÕÐÒÁÅÓÐÅcíficas linnea-

nas evita que se implique equivalencias de grupos, sobre todo para los no especialistas. 

Pero hacemos una excepción pragmática con el género y la especie, dado que la especie 

(cuya definición es muy discutida) y la nomenclatura binominal son, hasta el momento, la 

única y mejor base para los estudios taxonómicos (sin embargo, entendemos que la cate-

goría género tiene los mismos inconvenientes que las demás). En los artículos invitados, 

los autores no necesariamente siguen este criterio.  

¶ Crown-groups:  creemos que los nombres icónicos de grandes grupos (como Mammalia, 

Aves, Amphibia, Tetrapoda) deben aplicarse a nodos cuyos clados contengan grupos ac-

tuales (Crown groups) y no a los que los clados basales sean fósiles (Stem groups). Esto 

hace que la información que brindan estos nombres, utilizados frecuentemente en mu-

chos campos no taxonómicos, sea maximizada, inclusive para los caracteres no fosiliza-

bles. Este punto lo desarrollamos más ÅÎ ÅÌ ÃÁÐþÔÕÌÏ Ȱ! ÑÕï ÌÌÁÍÁÍÏÓ !ÖÅÓȱȢ 

¶ Filogenias moleculares vs tradicionales : La mayor parte de los trabajos recientes son 

moleculares, pero sobre todo es debido a la facilidad reciente en la secuenciación. En al-

gunos casos, optamos por filogenias no moleculares (es decir, la filogenia de Squamata, 

que reconoce a los Scleroglossa) en lugar de las filogenias más recientes (es decir, el re-

conocimiento de Toxicofera dentro de Squamata). No adoptamos necesariamente lo últi-

mo, que no es necesariamente mejor.  

¶ Citas bibliográficas: Incluímos numerosas citas bibliográficas en el texto. Por lo general, 

no citamos a quién primero se refirió al tema (como es mandatorio en la literatura cientí-

fica), sino nos referimos preferentemente a la literatura más reciente. De esa manera, 

quien quiera profundizar en un tema encontrará en esos trabajos las referencias a la lite-

ratura más antigua.  
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La Primera edición de este libro tuvo muy buena acogida en el ambiente docente universita-

rio de todo el país. Fue adoptada como libro de texto para el dictado de materias de grado en 

varias universidades. Gracias al aporte económico y logístico de la Universidad Nacional de Tu-

cumán 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 acep-

tación nos sorprendió tanto que a los pocos meses tuvimos que realizar una reimpresión que no 

tardó en agotarse también. Ante los constantes reclamos por ejemplares del libro, decidimos no 

hacer una nueva reimpresión sino una nueva edición, actualizando y corrigiendo la primera. La 

facilidad para encontrar bibliografía a través de Internet nos permitió disponer de muchos ar-

tículos científicos muy recientes. La explosión de trabajos referidos a la sistemática y filogenia 

moleculares, que ya vislumbramos al realizar la primera edición del libro, y dado que muchas 

veces los resultados de muchos trabajos son incongruentes, incompatibles o directamente con-

trapuestos entre sí, la tarea de seleccionar, resumir y criticar se hizo particularmente laboriosa. 

En muchos casos estos trabajos revolucionaron macrosistemáticas muy tradicionales, como 

ocurrió en el caso de los Anuros o de Aves. Otros, en cambio, son avances importantes en el aná-

lisis de datos (e. g. Goloboff et al., 2009). 
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El objetivo de este libro es cubrir la falta de textos actualizados en castellano sobre la siste-

mática y filogenia de los Cordados, dando mayor énfasis a los grupos actuales (mencionamos 

solamente los grupos fósiles en función de su importancia filogenética, pero sin detenernos en 

ellos). Ha sido pensado para alumnos universitarios que estén cursando una materia sobre la 

biología y diversidad de los cordados actuales. En ese contexto, este libro representa una actua-

lización y un complemento de libros de biología de los cordados, pero no un reemplazo. Hay 

muchos temas, indispensables para el conocimiento integral de los cordados, que no se abordan 

(anatomía, fisiología, ecología, comportamiento, etc.) y que deben buscarse en otras fuentes. Los 

objetivos de un curso de Vertebrados no se alcanzarán sin ese complemento. También este libro 

es una fuente de consulta para los profesionales que se interesen por la sistemática, filogenia y 

las características generales de los grupos de vertebrados.  

La sistemática y la clasificación son ciencias dinámicas, que progresan, como todas las cien-

cias, proponiendo, comprobando y rechazando hipótesis, por lo que las clasificaciones y las filo-

genias se perfeccionan o cambian a medida que los conocimientos avanzan. El estudio de la fil o-

genia muestra la secuencia de cambios durante la evolución 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, fisiología y ecología están cada vez más siendo ubica-

dos en un contexto explícitamente evolutivo, y este marco común provoca una mayor interac-

ción entre estas especialidades.  

La sistemática ha sufrido en estos últimos años una revolución con el cladismo. Esta metodo-

logía no brinda todas las respuestas, pero es nuestro convencimiento que es el mejor paradigma 

sistemático disponible hasta el momento. Tanto la sistemática como la filogenia son ciencias que 

están en un nuevo desarrollo. Tratamos de incorporar las hipótesis de relaciones más actualiza-

das, pero en muchos casos optamos por las que consideramos más sólidas. Casi en todos los 

casos debimos optar entre posibles hipótesis, con un criterio con el que se puede (y muchas 

veces se debe) disentir. Los estudiantes deben ejercitar el espíritu crítico, y saber que hay otros 

criterios que pueden ser válidos. Si opta por otro criterio, con fundamentos, es absolutamente 

válido.  

Concomitantemente con este cambio de la sistemática, la taxonomía de los grupos está en 

constante revisión. Cambios taxonómicos radicales han sido propuestos recientemente, princi-

palmente el Phylocode; sin embargo, esta es una posición todavía no aceptada por la generali-

dad de los taxónomos. Hay fuertes discusiones sobre si la taxonomía linneana es todavía útil en 

un contexto cladístico. Hemos tratado de lograr un balance entre la taxonomía establecida tradi-

cionalmente, y la más recientemente propuesta. Por ejemplo, hemos mantenido algunas catego-

rías linneanas clásicas en grupos que sirven como puntos de referencia; por ejemplo, las clases y 



órdenes más importantes. Sin embargo, también hemos agregado los nombres de agrupaciones 

que hemos considerado bien sustentadas, sin anteponerle una categoría linneana. En este con-

texto, debemos aclarar que no es tan importante la categoría sino la jerarquía de los grupos: qué 

subgrupos forman parte de cada grupo y qué grupo lo incluye.  

En la primera parte del libro hemos incluido dos artículos de índole general preparados es-

ÐÅÃÉÁÌÍÅÎÔÅ ÐÏÒ ÅÓÐÅÃÉÁÌÉÓÔÁÓȟ Ȱ!ÓÐÅÃÔÏÓ ÔÅĕÒÉÃÏÓ ÄÅ ÌÁ ÃÌÁÓÉÆÉÃÁÃÉĕÎ ÂÉÏÌĕÇÉÃÁȱ Ù Ȱ"ÉÏÇÅÏÇÒÁÆþÁȱȟ 

que creemos que aportan conceptos y herramientas que serán útiles para la comprensión de 

muchos de los conceptos que se utilizan al tratar cada grupo de vertebrados.  

,Á ÍÏÄÁÌÉÄÁÄ ÄÅÌ ÔÅØÔÏ ÅÓ ÌÁ ÄÅ ȰÇÕþÁ ÄÅ ÔÅÌïÆÏÎÏÓȱȡ ÁÎÏÔÁÍÏÓ ÅÌ ÅÓÑÕÅÌÅÔÏ ÂÜÓÉÃÏ ÄÅ ÌÁ ÓÉÓÔe-

mática y la filogenia, apoyados con una selección de caracteres diagnósticos y descriptivos, pero 

sin mayor comentario. Es tarea del estudiante investigar, y preguntar cuando sea necesario, los 

datos complementarios y faltantes, para lo cual agregamos una bibliografía de consulta al final. 

Una enumeración memoriosa, sin integración, no sólo no tiene valor, sino que demuestra la falta 

del espíritu crítico esencial para un futuro investigador.  

No se tratan todos los taxa con igual detalle. Los grupos fósiles se mencionan o describen so-

lo como complemento necesario para interpretar la historia evolutiva de los cordados. La siste-

mática de cada grupo se la lista en cuadros al comienzo de cada capítulo; en esos cuadros 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 descrip-

ción de los grupos representados primero en la Argentina, en la región Neotropical y por último 

en el resto del mundo; es, por lo tanto, una sinopsis de los grupos que nos parecen más relevan-

tes. En general, los textos de Vertebrados son traducciones de libros norteamericanos o euro-

peos, y los ejemplos que tratan son los de esas regiones. Es por eso que hemos pedido a especia-

listas que preparasen artículos para este libro, sobre la biología de las especies de nuestra re-

gión. A todos ellos estamos particularmente agradecidos.  

Hemos complementado esta obra con casi 400 citas bibliográficas, y con un índice de nom-

bres sistemáticos de alrededor de más de 2200 entradas, lo que facilitará la búsqueda de infor-

mación tanto dentro del libro como de citas originales. Hemos tratado de brindar bibliografía 

actualizada, aunque dada 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 profundi-

zar y buscar las fuentes originales de alguna información. 

Muchas personas han contribuido a la realización de esta obra, a las que agradecemos since-

ramente. Este libro se inició como apuntes de la Cátedra Vertebrados y evolucionó a lo largo de 

varios años. Fueron iniciados por E. Lavilla y Ana María Piciucci. Los alumnos de las materias 

Vertebrados y Diversidad Animal II han sido revisores, involuntarios pero muy eficientes, de 

distintas versiones en forma de apuntes a lo largo de varios años; ellos siempre brindaron una 

crítica constructiva y muy detallada. Distintas secciones han sido revisadas y comentadas por 

Fernando Abdala, Claudia Antelo, Zulma Brandán, Cristina Butí, Patricia Capllonch, Margarita 

Chiaraviglio, Mónica Díaz, Richard Etheridge, Luis Fernández, David Flores, Norberto Giannini, 

Luis Grosso, Esteban Lavilla, Roberto Menni, Silvia Moro, Jaime Powell, Enrique Richard y Gus-

tavo Scrocchi a quienes agradecemos profundamente. Sin embargo, como no siempre hemos 

seguido sus consejos al pie de la letra, debemos admitir que los errores son absolutamente nues-

tros. Silvia Moro realizó una concienzuda y trabajosa corrección general del texto. También que-

remos agradecer a la Universidad Nacional de Tucumán, y a su Secretario General Dr. Florencio 

Aceñolaza, que posibilitaron la impresión de este libro.  

La mayoría 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 señor Collin Sharp, de Ediciones Lola, Buenos Aires, Argentina y al 

Arch. Claudio G. Massaia, del Museo Regionale di Scienze Naturali de Turín, Italia.  



Una tarea de recopilación de información como ésta implica casi necesariamente el cometer 

errores, como obviar literatura relevante, malinterpretar planteos, aceptar hipótesis contra-

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 momento sólo podemos pedir 

benevolencia por el texto actual.  

 

Ricardo Montero y Analía Autino  

Tucumán, diciembre de 2003 

 



Aspectos teóricos de la  

clasificación biológica 
 

 

Pablo A. Goloboff  

 

UEL (Unidad Ejecutora Lillo, Fundación Miguel Lillo  ɀ CONICET), Tucumán, Argentina. 

 

 

 

 

 

 

SISTEMÁTICA  

La sistemática es el estudio de las relaciones entre los seres vivientes. Los organismos se cla-

sifican de acuerdo con su grado de relación. En este sentido, una clasificación es el producto de 

estudios sistemáticos y permite expresar en forma resumida todo lo que se conoce acerca de los 

organismos clasificados. Pese a estas sutiles diferencias, los términos clasificación y sistemática 

se usan a menudo como sinónimos. Las clasificaciones usadas en biología son jerárquicas (i. e. 

de grupos que se subdividen a su vez en grupos). La jerarquía de una clasificación puede repre-

sentarse también en forma de árbol. Para una serie de taxones dados, el número de posibles 

clasificaciones alternativas es bastante grande, y el problema básico en sistemática es cómo 

puede elegirse una clasificación y descartar las demás. 

Las clasificaciones siempre se basan en una serie de observaciones de las características es-

tructurales, de comportamiento o ecológicas de los organismos en cuestión que se conocen co-

mo ȰÃÁÒÁÃÔÅÒÅÓȢȱ Habiendo observado una serie de caracteres para un grupo, sin embargo, una 

clasificación no se sigue automáticamente; la idea de cómo debe establecerse la clasificación de 

un grupo de organismos cualquiera a partir  de una serie de caracteres ha ido variando con el 

tiempo. Actualmente, la metodología más aceptada es la metodología cladística. Se la prefiere 

porque produce clasificaciones a) interpretables filogenéticamente y b) que permiten resumir 

las observaciones en forma lo más efectiva posible. Se considera normalmente a Hennig como 

uno de los exponentes más tempranos de esta metodología; autores que han hecho contribucio-

nes recientes importantes en cladística son J. S. Farris, G. Nelson, N. I. Platnick, aunque la lista 

podría extenderse a varias decenas más. 

En cladística, clasificación y filogenia tienen una correspondencia de uno a uno. Es bastante 

obvio que la filogenia es, en la práctica, incognoscible; lo único que en realidad se puede hacer es 

buscar, a partir  de los datos disponibles, aquel diagrama de parentesco (= árbol filogenético) 

que pueda explicar por ancestralidad común (= filogenia) la mayor cantidad posible de observa-

ciones. Por lo tanto, una hipótesis filogenética es una inferencia a partir  de una serie de datos, 

que puede ser corroborada o refutada en el futuro  (si se efectúan nuevas observaciones). La 

clasificación es equivalente a la filogenia y contiene por lo tanto el mismo elemento hipotético 

que una hipótesis filogenética: nuevas observaciones pueden llevar a modificar una clasificación 

establecida sobre la base de observaciones limitadas. 

Dado que la clasificación se corresponde directamente con una serie de observaciones de ca-

racteres, es posible derivar ȰÐÒÅÄÉÃÃÉÏÎÅÓȱ de observaciones futuras a partir  de la clasificación 

(junto  con una serie de observaciones parciales). Si observamos que un ser vivo encontrado en 

el campo tiene alas y plumas, podemos inferir  (o predecir), aunque todavía no hayamos obser-
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vado su forma de reproducción, que lo hará poniendo huevos. Si nosotros no supiéramos que 

todos los organismos con alas y plumas pertenecen a la clase Aves, y que todas las Aves conoci-

das se reproducen mediante huevos, seríamos incapaces de realizar esa predicción. La medida 

en que las predicciones (de observaciones futuras) se cumplen exitosamente determina el éxito 

de una clasificación. Además, es este poder predictivo  lo que da un valor práctico a la clasifica-

ción. Por ejemplo, si se sabe que algunas plantas tienen una sustancia útil,  tomar en cuenta la 

sistemática del grupo puede ayudar enormemente a decidir qué otras plantas conviene exami-

nar primero  en busca de la sustancia. En otros campos de la biología comparada es también 

indispensable tener información filogenética, como en biogeografía y ecología histórica. 

 

 
Figura 1: a, b, c, d = sin mamas; e = con mamas. 

EL MÉTODO CLADÍSTICO 

El método cladístico se basa en buscar la clasificación que permita explicar por ancestralidad 

común la mayor cantidad posible de semejanzas observadas. Esto se conoce con el nombre de 

Ȱcriterio  de parsimonia.ȱ Nótese que esto no es lo mismo que agrupar las cosas que son más 

parecidas. Un árbol permite atribuir  a un ancestro común una semejanza entre dos especies si 

ella puede trazarse a un nodo común a esas dos especies. Así, dado el árbol de laFigura 1, pode-

mos considerar que los perros, los monos y las ballenas se asemejan en tener glándulas mama-

rias porque han heredado ese carácter del ancestro común de los mamíferos.  

La cuestión crucial aquí es que no cualquier clasificación permitirá  atribuir  ese carácter a an-

cestralidad común en forma igualmente razonable. Por ejemplo, si uno decidiera que las balle-

nas deben clasificarse como ȰPecesȱ quedan sólo dos opciones (Figura 2): 

A) o bien ballenas y demás mamíferos no comparten las glándulas mamarias por causa de ances-

tralidad común, sino por convergencia (es decir, origen o causa independiente) 

B) o bien ballenas y demás mamíferos comparten las glándulas por causa de ancestralidad co-

mún, y la ausencia de glándulas en Aves y Reptiles, en Anfibios y en peces se debe, no a ancestra-

lidad común, sino a la desaparición de las glándulas en forma independiente en cada uno de esos 

grupos.  

Obviamente, la explicación (B) es inferior  a la (A) (es decir, explica menos por ancestralidad 

común) y ambas son inferiores a la explicación que permite el árbol de la Figura 1 (el que inclu-

ye a las ballenas dentro de mamíferos); de acuerdo con el árbol de la Figura 2 es posible explicar 

tanto la presencia de glándulas como su ausencia por ancestralidad común, en todos los verte-

brados. Es más: la ausencia de glándulas en Peces, Anfibios, Reptiles y Aves puede atribuirse a 

ancestralidad común incluso en el caso de que todos esos grupos de organismos no formen un 
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grupo definido en la clasificación (como en la Figura 1). En la clasificación actual, Reptiles, Aves 

y Mamíferos forman el grupo Amniota, Amniota y Anfibios forman el grupo Tetrapoda, y algunos 

Peces están más relacionados con Tetrapoda que con otros peces ɀ es decir, algunos ȰÐÅÃÅÓȱ 

forman junto con Tetrapoda un grupo que excluye otros ȰÐÅÃÅÓȱ (Sarcopterigii). Esta clasifica-

ción actual implica que el ancestro común de todos los vertebrados carecía de glándulas mama-

rias, que aparecieron en el ancestro común de los mamíferos; quiénes tienen el carácter y quié-

nes no queda perfectamente explicado por la clasificación. Nótese que, si se separara los Mamí-

feros en varios grupos no directamente relacionados entre sí, ya no sería posible atribuir  a an-

cestralidad común las glándulas mamarias; esto sólo puede hacerse en la medida en que se reú-

na a los mamíferos (i. e. a los animales que tienen glándulas mamarias) en un solo grupo. Se ve 

fácilmente, entonces, que la ȰÁÕÓÅÎÃÉÁȱ y la ȰÐÒÅÓÅÎÃÉÁȱ de glándulas mamarias no dan la misma 

clase de información. En este caso, la ȰÁÕÓÅÎÃÉÁȱ representa una condición primitiva,  a partir  de 

la cual deriva la condición de ȰÐÒÅÓÅÎÔÅȢȱ La condición primitiva , que puede ser explicada por 

ancestralidad común sin colocar juntas en un grupo a las especies que la comparten, se llama 

plesiomorfía. La condición derivada, que sí requiere que se forme un grupo para poder ser expli-

cada, se llama apomorfía. Fue el entomólogo alemán Willi  Hennig quien difundió  ampliamente la 

idea de que sólo debe agruparse por sinapomorfías (Hennig, 1968); esta idea deriva en realidad 

del criterio  de parsimonia y de la intención de explicar por ancestralidad común la mayor canti-

dad posible de características observadas. 

 

 
Figura 2: Opción A: f, g, h, i, j = sin mamas; Opción B: f, g, h, i, j, k = con mamas. 

Bajo la metodología cladística, entonces, sólo se agrupa a aquellas especies que tienen apo-

morfías compartidas (o sinapomorfías). Cuando se hacen observaciones reales para un grupo de 

organismos, raramente sucede que pueda encontrarse un árbol donde todas las similitudes 

pueden explicarse perfectamente (sin excepción) al mismo tiempo. Esto será el caso cuando la 

condición derivada en distintos caracteres proponga grupos incompatibles (i. e. que no pueden 

coexistir al mismo tiempo en un árbol, como por ejemplo los grupos ABC y ABD). En ese caso se 

dice que los caracteres son incongruentes o que están en conflicto. La mejor hipótesis de relacio-

nes será siempre aquella que permita explicar la mayor cantidad posible de similitudes como 

debidas a ancestralidad común; esto se logra cuando el número de orígenes independientes de 

características similares requerido por el árbol es mínimo. Es decir, el criterio de parsimonia. En 

muchos casos, para resolver el conflicto, será necesario buscar más caracteres que inclinen la 

balanza para un lado u otro; caso contrario, la solución que puede lograrse seguirá ambigua. 
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Nótese que cuando un árbol permite atribuir  a ancestralidad común una característica com-

partida por dos especies, lo que en realidad permite es que esa característica sea considerada 

como homóloga. Lo contrario  de homología es homoplasia, es decir, características similares 

adquiridas independientemente. Por lo tanto, puede formularse al criterio  de parsimonia como 

el criterio  de elegir aquel(los) árbol(es) que minimice(n)  la homoplasia, o que maximice(n) la 

homología; esta formulación es exactamente equivalente a la anterior.  

El criterio  para elegir clasificaciones es totalmente explícito, y permite relacionar directa-

mente las observaciones con los resultados. Como ya se dijo, el número de posibles clasificacio-

nes para una serie de taxones puede ser bastante grande. Para 10 taxones, hay 34 millones de 

posibles clasificaciones, para 20, 81x1020, y para 50, 27x1075. Evaluar cada una de estas posibili-

dades en la cabeza, o mediante lápiz y papel, se torna simplemente imposible. Sin embargo, es 

un trabajo que una computadora puede hacer con bastante eficiencia. Así, lo más común en la 

actualidad es que se dé a una computadora los datos (= observaciones); la máquina efectúa el 

trabajo mecánico de encontrar la clasificación que, efectivamente, requiera tan poca homoplasia 

como sea posible para los datos. Hasta hace pocos años resultaba poco práctico analizar datos 

para más de 20 o 30 especies, ya que los análisis tardaban mucho (a menudo, varias horas o 

días), incluso con las mejores computadoras de la época. Actualmente, las computadoras y los 

algoritmos son cada vez más rápidos, y puede analizarse fácilmente datos para varios centena-

res de especies. En general, es preferible incluir  el mayor número de especies que resulte posi-

ble analizar, ya que al sacar o agregar una especie los resultados para las especies restantes 

pueden cambiar. Obviamente, los resultados cuando esa especie está presente serán preferibles, 

ya que son aquellos basados en una mayor cantidad de información; preferir  los resultados sin 

esa especie crítica equivale a ignorar intencionalmente información. 

 

 
Figura 3: Grupo monofilético: G, H, I, J, K, L (Corresponde al grupo *). Grupo polifilético: D, E, H, I, L 
(Corresponde a X + Y + L). Grupo parafilético: D, E, F, G, J, K, L (Carece de Y) 

A los grupos que coincidan exactamente con un grupo del árbol filogenético se los llama mo-

nofiléticos: son aquellos que incluyen a todas las especies que están más relacionadas entre sí 

que con las no incluidas en el grupo, y son (obviamente) los únicos grupos admitidos en cladísti-

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 base de paralelismos (segundo grupo en 

la Figura 3), en cuyo caso se dice que el grupo es polifilético (se Ȱoriginaȱ varias veces), o en vir-

tud de haber sido definidos sobre la base de plesiomorfías (tercer grupo en la Figura 3), en cuyo 
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caso se dice que el grupo es parafilético (uno o más subgrupos han Ȱperdidoȱ la pertenencia al 

grupo). 

 

CLADÍSTICA, FENÉTICA Y EVOLUCIONISMO 

Hay tres metodologías principales que se han propuesto para hacer clasificaciones: cladísti-

ca, fenética y evolucionismo. Los aspectos básicos de la cladística se han mencionado en la sec-

ción anterior. Tradicionalmente, en muchas discusiones a fines de los '60 y principios de los '70, 

se ha caracterizado y comparado a estas escuelas en términos de sus motivaciones o propósitos, 

no en términos concretos de su metodología o sus resultados. Así, los cladistas eran (supuesta-

mente) los que sólo querían ȰÁÇÒÕÐÁÒ tomando en cuenta la filogenia, sin tomar en cuenta las 

semejanzas y diferencias ÍÏÒÆÏÌĕÇÉÃÁÓȢȱ Los feneticistas eran los que querían ȰÁÇÒÕÐÁÒ sólo to-

mando en cuenta las semejanzas y diferencias morfológicas, es decir, lo que puede ÏÂÓÅÒÖÁÒÓÅȢȱ 

Los evolucionistas eran los que pensaban que era deseable ȰÁÇÒÕÐÁÒ en forma que se tome en 

cuenta tanto la filogenia como los grados de semejanza y diferencia morfológicas, permitiendo 

que uno u otro aspecto sea considerado más importante, según el ÃÁÓÏȢȱ 

Lo que caracteriza a la fenética, en realidad, no es que proponga agrupar sólo sobre la base 

de características observables (lo cual es cierto para una clasificación cladística tanto como para 

una fenética), sino que propone que debe agruparse a las cosas más semejantes entre sí (es decir, 

por similitud global). Los exponentes principales de esta escuela han sido P. Sneath y R. Sokal. 

Fueron prácticamente los primeros en usar computadoras para hacer clasificaciones, y pensa-

ban que el usar algoritmos bien definidos haría a la clasificación más objetiva. En realidad, el 

usar algoritmos claramente definidos tampoco es exclusivo de la fenética: la metodología cladís-

tica actual también utiliza algoritmos sofisticados, además de estar basada sólo en caracteres 

observables. La diferencia fundamental es que la fenética proponía agrupar por la similitud  o 

semejanza global (número de apo- y plesiomorfías compartidas), mientras que la cladística pro-

pone agrupar sobre la base de tan sólo algunos caracteres-apomorfías o caracteres únicos. Es 

decir, la forma en que se deriva una clasificación a partir  de una serie de observaciones concre-

tas, es diferente en cada caso. Cuando los caracteres únicos definen grupos, como en cladística, 

es posible asociar cada grupo con la presencia de alguna característica no encontrada fuera del 

grupo, cosa que no sucede cuando los caracteres no-únicos se usan para agrupar, como en la 

fenética. La clasificación clásica agrupaba (con argumentos fenéticos) a los cocodrilos, escama-

dos (lagartijas y ofidios) y quelonios en un grupo Reptilia. Sin embargo, los cocodrilos y las aves 

comparten algunos caracteres únicos (como corazón con cuatro cavidades, cuidado parental, 

etc., que son los que sugieren que cocodrilos y aves forman un grupo monofilético), mientras 

que los cocodrilos y los demás Ȱ2ÅÐÔÉÌÅÓȱ sólo comparten caracteres que también se encuentran 

fuera del grupo ɀ i. e. sólo comparten la ausencia de los caracteres que definen a las Aves, como 

alas, plumas, sistema respiratorio. Sin embargo, puede transmitirse  la información de quiénes 

tienen esos caracteres anatómicos perfectamente si se clasifica a los cocodrilos como más pró-

ximos a las aves (en un grupo Archosauria):  

 

¶ Corazón con tres cavidades: Grupo Amniota excepto Grupo Archosauria 

¶ Corazón con cuatro cavidades: Grupo Archosauria 

¶ Sin alas ni plumas: Amniota excepto Aves 

¶ Con alas y plumas: Aves 

 

Mientras que si se clasificara a cocodrilos con reptiles, no se facilita en nada el hacer la des-

cripción de quiénes tienen alas y plumas, pero se dificulta  el hacer la descripción de caracteres 

únicos de cocodrilos y aves, como el corazón con cuatro cámaras, ya que es necesario explicitar 

más excepciones (o hacer referencia a más grupos; ocho en lugar de seis):  
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¶ Corazón con tres cavidades: Grupo Amniota excepto Grupo Aves y excepto Grupo cocodrilos 

¶ Corazón con cuatro cavidades: Grupo Aves y Grupo cocodrilos 

¶ Sin alas ni plumas: Grupo Amniota excepto Grupo Aves 

¶ Con alas y plumas: Grupo Aves 

 

Aunque los caracteres plesiomórficos compartidos por aves y cocodrilos son muchos más 

que los apomórficos, el separar a cocodrilos y aves siempre sacrificará eficiencia descriptiva 

para las apomorfías compartidas, pero sin ganar nada en eficiencia descriptiva para las plesio-

morfías ɀ por más que los cocodrilos sean realmente más semejantes a otros Ȱreptilesȱ que a las 

aves.  

En el ejemplo anterior, nótese como funcionan los grupos para transmitir  información acerca 

de qué organismos tienen las características asociadas con ellos, y cómo las plesiomorfías (por 

más que no se las use para definir  grupos) también pueden ser transmitidas con eficiencia como 

grupos ȰÃÏÍÐÌÅÍÅÎÔÁÒÉÏÓȱ ɀes decir, grupos que excluyen a sus contrapartes apomórficas. Di-

cho de otro modo, cuando una condición aparece en determinado grupo y luego se modifica en 

alguno(s) de sus miembro(s), la contraparte plesiomórfica será usada para definir  el grupo más 

grande (i. e. al nivel en el que aparece como ȰÁÐÏÍÏÒÆþÁȱɊȢ Usarla para definir  un grupo que ex-

cluya a los miembros que tienen el carácter subsiguientemente modificado implicaría que se usa 

dos veces. Cada uno de los estados de un carácter, entonces, tiene una (y una sola) entrada en el 

árbol de la vida, al nivel en el que aparece como diagnóstico ɀes decir, cuando se origina por 

primera vez. Modificaciones sucesivas de esta condición definirán grupos más restrictivos den-

tro  del grupo mayor original. 

Es una consecuencia de esto que el agrupar a las cosas más parecidas no siempre lleve a ob-

tener clasificaciones de máximo poder explicativo (ni  máxima eficiencia descriptiva). Este es el 

punto básico en que fallaban las ideas de los feneticistas. Criticar las ideas de los feneticistas por 

el simple hecho de que ellos no estaban interesados en la filogenia no puede nunca llevar a nin-

gún lado, ya que un conflicto de intereses no puede resolverse mediante argumentos lógicos. En 

realidad, la fenética pretendía producir  clasificaciones máximamente informativas, pero usaba 

para producir  grupos un criterio  (el de agrupar por similitud  global) que no necesariamente 

lleva a simplificar  lo más posible la tarea de describir e interpretar  la diversidad biológica. 

La escuela evolucionista es la escuela de sistemática Ȱclásica,ȱ y en realidad no tenía una me-

todología o criterio  claramente definido. Se basaba en la idea de que era deseable que una clasi-

ficación sirviera como elemento descriptivo, pero también era importante que estuviera basada 

en la filogenia. En realidad, esto lo logra una clasificación cladística: el método cladístico da las 

filogenias mejor apoyadas por los datos, y también puede verse meramente como una manera 

de describir los datos en la forma más eficiente posible. Los evolucionistas pensaban, sin embar-

go, que la metodología cladística producía clasificaciones Ȱsin contenido de información de ca-

racteres.ȱ Ellos creían que las clasificaciones que mejor permitían describir la diversidad bioló-

gica eran las producidas al agrupar por similitud  global. Así, los cocodrilos y los demás Ȱreptilesȱ 

eran taaan parecidos entre sí, y las Aves tan, pero taaan diferentes, que Ȱse justificabaȱ olvidarse 

de la monofilia del grupo de Aves + Cocodrilos, para poder Ȱreflejarȱ en la clasificación las seme-

janzas y diferencias. La cuestión de cuándo la cantidad de diferencia era suficiente como para 

justificar  que un grupo se separara (dejando parafilético al grupo monofilético al cual en reali-

dad pertenecía), nunca fue (ni  podría haber sido) claramente definido. Por lo tanto, era imposi-

ble criticar  con argumentos lógicos una clasificación evolucionista: para Juan Pérez la cantidad 

de diferencia entre cocodrilos y aves podía ser mucha, mientras que Carlos Rodríguez bien po-

día pensar que en realidad no era tanta. Y Juan Pérez y Carlos Rodríguez nunca iban a poder 

ponerse de acuerdo. Por tal motivo, la escuela evolucionista fue acusada de ser muy subjetiva, 

con razón, ya que distintos taxónomos podían tener distintas opiniones y no había forma de 

preferir  una u otra. En la práctica, generalmente se prefería la del taxónomo de más reputación 
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o fama. Así, es fácil entender porqué fueron los taxónomos evolucionistas de mayor reputación y 

fama quiénes más se opusieron, a fines de los '60 y principios de los '70, a la aceptación de la 

cladística: ésta significaba que, a la larga, la última palabra sobre la clasificación de un grupo no 

la tendrían ellos, sino las observaciones.  

Uno de los temas que se ha discutido mucho en la última década ɀy se sigue discutiendoɀ es 

el de aproximaciones alternativas a la inferencia de árboles filogenéticos. Algunos investigado-

res opinan que es preferible enfocar la reconstrucción filogenética como un problema estricta-

mente probabilístico, y utilizar  modelos que especifican de manera bastante acotada ciertos 

mecanismos evolutivos. Estos métodos se basan en máxima verosimilitud  (o ȰÌÉËÅÌÉÈÏÏÄȱɊ y 

estadística bayesiana. La evolución de las características morfológicas se estudiaría luego del 

mismo modo que ya delineamos, trazando los cambios sobre un árbol. Otros investigadores 

sostienen en cambio que (en lugar de usar el principio  de parsimonia para trazar cambios evolu-

tivos sobre el árbol a posteriori),  es preferible elegir ya de entrada los árboles de acuerdo al 

principio  de parsimonia (que no asume modelos específicos de evolución). Parte de esta contro-

versia involucra también la cuestión de si la aplicación de uno u otro método es igualmente de-

fendible para distintos tipos de caracteres (e.g. morfología, secuencias moleculares). Más allá de 

la justificación, en la práctica es muy común que se apliquen modelos probabilísticos a secuen-

cias moleculares, y el criterio  de parsimonia a datos de morfología.  
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¿A qué llamamos Ȱ!ÖÅÓȱȩ 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Ciertos nombres de grupos de animales han sido utilizados por mucho tiempo y tienen base 

en el lenguaje coloquial. Es el caso de los nombres ȰPecesȱ, ȰReptilesȱ, ȰAvesȱ y ȰMamíferosȱ. Al 

lego, la diferencia entre los grupos parece evidente. Por lo tanto, estos nombres se incorporaron 

a la taxonomía de los grupos ya desde Linneo. Sin embargo, cuando se llevan estos nombres a la 

taxonomía moderna (cladista) y a las filogenias, los conflictos aparecen. 

Por un lado, se hace evidente que las diferencias de Ȱgradoȱ que sustentaban ciertas divisio-

nes (como entre ȰPeces y Tetrápodosȱ y ȰReptiles y Avesȱ) no son válidas en un contexto cladis-

ta, en el cual no se permiten los grupos parafiléticos y las categorías son únicamente inclusivas 

(y no exclusivas: Pisces = vertebrados que no son tetrápodos; Reptiles = amniotas que no son ni 

Aves ni Mamíferos). En algunos casos se ha decidido no utilizar  ciertos nombres en la taxonomía 

científica: es el caso de ȰAgnathaȱ, ȰPiscesȱ, ȰAnamniotaȱ, etc. En otros casos, en los que los nom-

bres han sido tan utilizados y se hace muy difícil  su eliminación, se ha intentado redefinir  esos 

términos para que reflejen la nueva concepción. Este es el caso de Reptilia, que ahora se utiliza 

para denominar al grupo que incluye a los Chelonia, Lepidosauria y Archosauria (incluyendo a 

Aves), sin incluir  a los Synapsida basales (antes considerados como ȰReptiles mamiferoidesȱ). El 

mismo caso se dio con el nombre Amphibia (que tradicionalmente incluía a los tetrápodos no 

amniotas) y se lo restringió  únicamente al clado que contiene a los anfibios actuales (antes Lis-

samphibia); también el nombre Osteichthyes, que tr adicionalmente excluía a los Tetrapoda, se 

lo redefinió incluyendo a este último  grupo.  

En algunos casos, las discusiones continúan y algunos nombres clave no están claramente 

definidos, pero debido a un conflicto distinto. Tradicionalmente se ha considerado a la paleonto-

logía una ciencia independiente (de la neontología), pese a que estudia a los mismos animales 

(aunque se limita  sólo a los fósiles, pero incluyendo la dimensión temporal). La sistemática de 

los grupos estudiados por estas dos disciplinas muchas veces corrió  por caminos independien-

tes y, aunque muchas veces coincidían, en otras las diferencias eran notables. Sin embargo, la 

tendencia actual es a estudiar clados monofiléticos, independientemente a que estén extintos o 

no; es decir que los análisis incluyen tanto a los fósiles como a los representantes actuales. El 

estudio de los Vertebrados vuelve a unirse. Sin embargo, hay ciertos nombres clave, que desig-

nan grandes grupos, que todavía están disputados por los paleontólogos y neontólogos, como es 

el caso de ȰAvesȱ y ȰMammaliaȱ. Los paleontólogos prefieren basar estos nombres como ȰStem 

groupsȱ (Ȱgrupos troncalesȱ, refiriéndose a que incluyen el tronco evolutivo que los originó), 

mientras que los neontólogos como ȰCrown groupsȱ (ȰÇÒÕÐÏÓ coronadosȱ, refiriéndose a que las 

terminales de estos grupos son aquellas que tienen representantes actuales, la más alta Ȱcoro-

naȱ). Los crown groups comienzan en el último  ancestro común de dos o más grupos con repre-

sentantes actuales (por  ejemplo, Osteichthyes o Squamata) y todos los taxa incluidos en ellos; 
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los stem groups incluyen a un crown group y a todos los taxones extintos más relacionados con él 

que con otro grupo (por  ejemplo, el uso tradicional de ȰAmphibiaȱ). Aunque parezca un juego de 

palabras (o de definiciones) tiene algunas consecuencias prácticas interesantes. Los stem groups 

tienen la ventaja que incluyen a los eslabones fósiles que dieron origen a los grupos actuales; 

tienen la desventaja que, como los representantes basales son todos fósiles, las diagnosis de los 

grandes grupos se restringen a los caracteres fosilizables (generalmente osteológicos) y nada 

podemos decir de los caracteres no fosilizables (la mayoría de las partes blandas). Los crown 

groups, en cambio, tienen diagnosis que incluyen la mayor cantidad de información (tanto los 

caracteres osteológicos como de las partes blandas).  

Cuando coloquialmente hablamos de Aves, nos referimos a los representantes actuales que 

tienen una serie de características particulares. Cuando se descubrió Archaeopterix, se lo consi-

deró el ave más primitiva,  y se definió a Aves como el nodo que incluye a este fósil y las aves 

actuales; la presencia de plumas en ambos parecía la característica más distintiva. A medida que 

se descubrieron nuevos fósiles, se hizo evidente que la presencia de plumas no era un carácter 

exclusivo (Clark y Middleton, 2006); sin embargo, se mantuvo la convención de llamar Aves al 

nodo que contenía a Archaeopterix (un stem group) y a todos sus descendientes (incluida una 

serie de fósiles principalmente cretácicos). Con esta convención, el taxón Aves no puede definir-

se por el vuelo (característica discutida para Archaeopterix), ni por los sacos aéreos, ni por las 

múltiples características fisiológicas, etológicas etc., que podemos estudiar en las aves actuales. 

Sin embargo, en los últimos trabajos se ha visto la tendencia de denominar Avialae al grupo que 

contiene a Archaeopterix, y restringir  el nombre Aves para el crown group (por  ejemplo, Norell y 

Clarke, 2001; Gauthier y de Queiroz, 2001). Por supuesto que esta definición de Aves resulta en 

un cambio de los conceptos tradicionales, tanto en cuanto a caracteres (por  ejemplo, el vuelo no 

sería una sinapomorfía de Aves), como en los grupos que contiene el clado (por  ejemplo, Ar-

chaeopterix no sería considerado Aves) (Gauthier y de Queiroz, 2001; Clark y Middleton, 2006).  

Algo similar  ocurre con el nombre Mammalia. El crown group está restringido  al conformado 

por los Monotremata más los Theria. Sin embargo, los paleontólogos incluían en los Mammalia a 

una serie de fósiles (como los Multituberculata)  que estaban por fuera del crown group (es decir, 

lo definían como un stem group). Como el límite entre los entonces Ȱreptiles mamiferoidesȱ (Sy-

napsida basales) y los Mammalia se debía fijar  de una manera casi arbitraria,  se tomó la conven-

ción de definir  a Mammalia como todos los grupos que presentaban la mandíbula inferior  for-

mada únicamente por el dentario. De la misma manera que en el caso de las Aves, a estos mamí-

feros no se los podía definir  por la presencia de glándulas mamarias, pelo, ni otros caracteres 

blandos. También en este caso, la tendencia actual es considerar a los que tienen mandíbula 

formada por el dentario solamente como Mammalimorpha, restringiendo el nombre Mammalia 

al crown group (como lo definimos en este libro).   

Todas estas discusiones no tienen que ver con la definición de nodos o de filogenias, sino so-

lamente con la ubicación de ciertos nombres ampliamente utilizados (icónicos). Aunque todavía 

hay algunas voces en contrario  (como Martin  y Benton, 2008), nuestro criterio  en este libro  es el 

de favorecer el uso de los crown groups para denominar grupos claves, dado el uso que se les da 

tanto en filogenia como en otras ramas de la biología, por la cantidad de información que puede 

referirse a través de esos nombres. 
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Chordata 
 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Inversión del eje dorsoventral del cuerpo (por  lo que el vaso sanguíneo dorsal tiene 

circulación posterior, y el ventral tiene circulación anterior;  y por lo que el tubo ner-

vioso pasa a ser dorsal). 

¶ Con notocorda (Figura 4), de origen endodérmico. 

¶ Con tubo nervioso dorsal de origen ectodérmico, que en su desarrollo tiene un neu-

roporo anterior  y posteriormente se une al intestino por un canal neuroentérico.  

¶ Hay un sistema atrial, formado por numerosas hendiduras faríngeas y el endostilo, 

incluído en una cavidad peribranquial  o atrial. El sistema es utilizado para la alimen-

tación por filtración.   

¶ Con músculos branquioméricos segmentados (Diogo et al., 2015).  

¶ Con cola postanal muscular, que se extiende por detrás de la cavidad visceral. 

¶ Tienen ciclo de vida bifásico, con etapa de vida larval tipo ȰÒÅÎÁÃÕÁÊÏȱ (tadpole lar-

va), de vida libre, y adulto sedentario. Ausencia de larvas ciliadas, dipleurula o tor-

naria.  

¶ Tienen la vía metabólica para la síntesis de hormona tiroidea, que regula la meta-

morfosis.  

¶ El mesodermo es segmentado (metamérico), y por lo menos los somitos más ante-

riores formados por enterocelia (Lowe et al., 2015). 

¶ La natación se realiza por medio de ondulaciones laterales del tronco (Ruppert, 

2005). 

 

Es el grupo más diversificado dentro de los deuteróstomos enterocélicos, con más de 65000 

especies (de los cuales casi la mitad corresponden a Teleostei). Los cordados se dividen en tres 

grupos: Tunicata, Cephalochordata y Craniata, siendo este último  el más diversifi cado en la ac-

tualidad (Figura 5).  

Hay una serie de fósiles de difícil  interpretación, muchos descubiertos recientemente en Chi-

na, cuya posición filogenética, si bien es discutida, muchas veces están relacionados con los 

Chordata (ver Schubert et al., 2006). Entre estos fósiles podemos mencionar a Pikaia (Shu et al., 

1996; Janvier, 2005, lo ha postulado como un cordado basal), Haikouella (Mallatt  y Chen, 2003), 

Haikouichthys, Myllokunmingia (Shu et al., 1999; quizás más relacionados con Craniata), Zhong-

jianichthys (Shu, 2003), Haikouella (Chen et al., 1995; 1999), Yunnanozoon (Chen et al., 1999; 

aunque Shu et al., 2003, lo relaciona con Vetulicolia; Shu et al., 1996, con hemicordados; Stach, 

2004, con Cnidaria; y Shu et al., 2004, lo postulan como el grupo hermano de todo Chordata), y 

Metaspriggina (Morris  y Caron, 2014; relacionados a Craniata basales). Como se puede apreciar, 
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la posición filogenética de estos intrigantes fósiles es muy discutida y es un tema de candente 

actualidad.     

 
Figura 4: Notocorda. a) Corte transversal de la notocorda de un renacuajo, que muestra las células 
vacuoladas que le dan turgencia. Propiedades físicas de la notocorda: b) es incompresible, pero c) 
es flexible lateralmente. Consecuencia de la contracción de un músculo sin notocorda o con ella 
(d): sin la notocorda, la contracción de un músculo lateral retrae el cuerpo; la notocorda impide el 
colapso del cuerpo y la contracción alternada de los músculos laterales flexiona el cuerpo para 
nadar.  

Las relaciones entre los llamados ȰÐÒÏÃÏÒÄÁÄÏÓȱ (grupo parafilético conformado por Tunica-

ta y Cephalochordata) y Craniata son objeto de controversia (Schubert et al., 2006). Los procor-

dados, si bien presentan las características fundamentales del grupo (notocorda, cordón nervio-

so dorsal y sistema atrial  [que incluye las hendiduras branquiales]), tienen numerosas especiali-

zaciones que obscurecen sus relaciones. Los estudios principalmente moleculares sugieren que 

Tunicata es el grupo hermano de Craniata (Philippe et al., 2005; Ruppert, 2005; Delsuc et al., 

2006; Vienne y Pontarotti, 2006; Putnam et al., 2008) que se denomina Olfactores (Holland et 

al., 2008) (Figura 5 y Figura 6).  

 

 
Figura 5: Filogenia de los principales grupos de Chordata.  

ORIGEN Y FILOGENIA DE CHORDATA 

Chordata se encuentra ubicado dentro del gran grupo Deuterostomia. La composición de 

Deuterostomia se ha ido restringi endo cada vez más (tradicionalmente se incluía en este grupo 

también a los Phyla Chaetognatha, Brachiopoda, Bryozoa y Phoronidia), hasta quedar actual-

mente reducido a los Phyla Chordata, Hemichordata, Echinodermata (Halanych y Passamaneck, 

2001) y Vetulicolia (Shu et al., 2001) y Xenoturbellida (Bourlat et al., 2006; Perseke et al., 2007; 

Philippe et al., 2011). Anteriormente, se llegó a proponer orígenes de Chordata a partir  de pogo-

nóforos (Ivanov, 1963), nemertinos (Willmer,  1974), moluscos (Løvtrup, 1977), anélidos y 

arácnidos (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 boca ventral rodeada por cilios para la locomo-

ción y alimentación; con enterocelia; cuerpo dividido  en tres partes, protosoma, mesosoma y 
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metasoma, cada uno con un par de cavidades celómicas; faringe con hendiduras branquiales sin 

esqueleto; aparición de los genes Hox 6ɀ7 (Hueber et al., 2013); con ciego hepático en el intes-

tino anterior;  vasos sanguíneos principales dorsal (circulación anterior)  y ventral (circulación 

posterior), etc. (Ruppert, 2005). El nombre (segunda boca) indica que el ano se forma a partir  

del blastoporo y la boca de una abertura secundaria, pero no es un carácter exclusivo por que la 

deuterostomia también está presente en los Spiralia, Ecdysozoa y Chaetognatha. Tampoco es 

exclusiva la segmentación radial e indeterminada.  

Vetulicolia  (Shu et al., 2001) es el grupo basal de Deuterostomia (Shu, 2005) (Figura 7); son 

sacciformes, con una apariencia general de una tadpole larva, y presentan hendiduras branquia-

les. Sin embargo, Vetulicolia no presentan evidencias de tener notocorda (lo que también ocurre 

en la mayoría de los Tunicata adultos, por lo que podrían estar relacionados a este grupo; Laca-

lli, 2002; García-Bellido et al., 2014). Un grupo de fósiles, Yunnanozoa, tienen branquias externas 

y parecen estar relacionados con Vetulicolia (Shu et al., 2003).  

 

 
Figura 6: Filogenia de los grandes grupos de Chordata.  

Durante mucho tiempo Hemichordata fue considerado como el grupo hermano de los Chor-

data por la presencia de hendiduras branquiales y de un surco ciliado en la faringe, posiblemen-

te homólogo al endostilo. Sin embargo, los estudios moleculares (Cameron et al., 2000; Furlong y 

Holland, 2002; Peterson, 2004) y morfológicos (Nakano et al., 2003; Cameron, 2005; Mallatt y 

Winchell, 2007) indican que Hemichordata están más relacionados a Echinodermata formando 

un grupo un grupo denominado Ambulacraria  (caracterizado por la presencia de larva torna-

ria)  (Putnam et al., 2008) (Figura 7). El enigmático grupo Xenoturbellida posiblemente esté 

relacionado a Ambulacria (Bourlat et al., 2003).  

Por lo tanto, la presencia de hendiduras branquiales en Vetulicolia, Ambulacria y Chordata 

implica que el ancestro de Deuterostomia ya tendría hendiduras branquiales que se perdieron 

en Echinodermata (Zeng y Swalla, 2005; Lowe et al., 2015); apoyando esta teoría, hay evidencia 

de que un grupo fósil de equinodermos primitivos,  Stylophora (también conocidos como Ȱ#Ál-

ÃÉÃÈÏÒÄÁÔÁȱɊȟ tiene hendiduras branquiales (Dominguez et al., 2002), por lo que es posible pen-

sar que en equinodermos actuales esta característica se ha perdido. Se ha propuesto que las 

modificaciones en la faringe, incluyendo las hendiduras faríngeas y la producción de mucus para 

la alimentación, representan las características morfológicas claves que define a los Deuteros-

tomia (Lowe et al., 2015).  

El tubo nervioso dorsal de Chordata es homólogo al cordón nervioso ventral del resto de 

Deuterostomata (Nielsen, 2017). La estomocorda de Hemichordata no es homóloga a la noto-
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corda de Chordata, basádose en que sólo se la encuentra en la proboscis, no asociada con el tubo 

neural dorsal, y en la expresión génica (Tagawa et al., 2001; Ruppert, 2005). El endostilo de 

Chordata es homólogo al surco epibranquial ciliado de Hemichordata, y posiblemente a todo el 

revestimiento ciliado de la faringe (Ruppert, 2005).  

 

  
Figura 7: Filogenia de Deuterostomia (basada en Shu, 2005; David y Mooi, 2014). 
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Cephalochordata 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ La notocorda se extiende por todo el cuerpo, inclusive por delante del tubo neural. 

La notocorda está formada por apilamientos de células musculares estriadas muy 

vacuolizadas (Ruppert, 2005). 

¶ Dorsalmente a la notocorda se halla un tubo nervioso que finaliza en un abultamien-

to o vesícula cerebral (no completamente homóloga a la de Craniata; Albuixech-

Crespo et al., 2017).  

¶ Tienen desarrollo larval peculiar que origina un adulto asimétrico; la boca se abre 

sobre el lado izquierdo, mientras que las primeras hendiduras branquiales sobre el 

derecho.  

¶ La metamería se produce en los miótomos, el celoma y las gónadas. Tienen hasta 30 

pares de gónadas (carácter único entre los cordados).  

¶ Tienen órganos excretores metaméricos con cirtopodocitos (que son células mono-

flageladas similares a los solenocitos de anélidos, pero también con similitudes con 

los podocitos de los riñones glomerulares de Craniata) (Stach y Eisler, 1998).  

¶ La cavidad perifaríngea (atrio)  no homóloga a la de Tunicados (se forma por creci-

miento lateral de las metapleuras, que se unen ventralmente rodeando la faringe). 

¶ Poseen órganos sensoriales incluidos en el sistema nervioso, como ocelos fotor re-

ceptores pigmentados en el lúmen del tubo neural. 

¶ La circulación se produce por medio de vasos contráctiles (no hay corazón); no tie-

nen glóbulos rojos. 

¶ La epidermis tiene una sola capa de células. 

¶ Las células musculares de los miómeros tienen procesos musculares que llegan has-

ta el tubo nervioso (que fueron confundidos con las ramas ventrales de los nervios 

espinales de Craniata; Wicht y Lacalli, 2005). Los mioseptos en forma de V. 

¶ El aparato bucal es único y peculiar (con órgano rotatorio,  vestíbulo, cirros bucales, 

etc.; Figura 9). 

Dada la posición clave de Cephalochordata en la filogenia de los cordados y pese a ser un 

grupo relativamente pequeño, se le ha prestado mucha atención (ver Gans et al., 1996), tanto en 

su embriología (Holland y Holland, 2001; Sanamyan, 2004) como en el aspecto genético (tanto 

en la secuenciación de su ADN como en la expresión de genes reguladores; ver revisión de Shi-

meld y Holland, 2005; Benito-Gutiérrez, 2006; 'ÁÒÃÉÁȤ&ÅÒÎÜÎÄÅÚ y "ÅÎÉÔÏȤ'ÕÔiérrez, 2009). El 

genoma de Branchiostoma floridae fue secuenciado completamente (Putnam et al., 2008).  

Los fósiles son muy escasos a causa de la ausencia de partes duras. Algunos autores conside-

raron a Pikaia del Cámbrico medio de Columbia Británica y Cathaymyrus del Cámbrico inferior  
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de China, como correspondientes a los cefalocordados más primitivos  conocidos (Chen et al., 

1995; Shu et al., 1999) (Figura 8).  

 

 
Figura 8: Filogenia de Cephalochordata. 

 

AMPHIOXIFORMES  

Los adultos miden entre 1 y 8 cm de largo y tienen coloración que varía de blancuzca a cre-

ma-amarillento con matices de rosa; son comprimidos y afilados en sus dos extremos (con for-

ma lanceolada). Tienen una larga aleta dorsal, ensanchada en la región posterior  para formar la 

aleta caudal. La boca está rodeada de cirros móviles. A cada lado del cuerpo de los cefalocor-

¿CÓMO COME EL ANFIOXO? 

 

Los cefalocordados viven enterrados en la arena de las zonas costeras; 

solo asoman el extremo anterior para filtrar microplancton. Los cirros que 

rodean el capuchón oral evitan que entren a la faringe granos de arena y 

organismos grandes que pueden obstruir el sistema, lo mismo que el velo 

que está detrás del órgano rotatorio; sin embargo, si una partícula mayor 

ÐÅÎÅÔÒÁ ÅÎ ÌÁ ÆÁÒÉÎÇÅȟ ÅÌ ÁÎÉÍÁÌ ÔÉÅÎÅ ÅÌ ÒÅÆÌÅÊÏ ÄÅ ȰÔÏÓÅÒȱ ÐÁÒÁ ÅØÐÕÌÓÁÒÌÁȢ ,ÏÓ 

cilios del órgano rotatorio y de la faringe son los que producen la corriente 

de agua que entra a la faringe.  

La faringe está perforada por numerosas hendiduras (más de 200), y está 

recubierta por una película de mucus producido por el endostilo; las 

partículas alimenticias se adhieren a este mucus, mientras que el agua sale 

por las hendiduras faríngeas hacia el atrio y finalmente, por el atrioporo, al 

exterior. los cilios laterales de las hendiduras faríngeas son los que producen 

el movimiento del agua, mientras que los frontales producen el movimiento 

del mucus. El mucus impregnado con las partículas alimenticias es movido 

por el epitelio ciliado dorsalmente hacia el surco epibranquial, y allí es 

dirigido posteriormente hasta entrar en el tubo digestivo donde se producirá 

la digestión.  

La digestión se produce tanto intracelularmente (por fagocitosis de 

partículas por parte del epitelio digestivo) como extracelularmente por la 

secreción de enzimas en el tubo digestivo (Barrington, 1937; Biuw y Hulting, 

1971).  
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dados se observan líneas en forma de V (este patrón es a causa de tejido conectivo que separa 

segmentos musculares) (Figura 9). Carecen de corazón, aunque existe un ensanchamiento en la 

confluencia de las venas de retorno  que, por su situación en el sistema circulatorio, se llama 

generalmente seno venoso (Kardong, 1999). El endostilo produce mucus y tiroxina, lo que indi-

ca la homología con la tiroides de vertebrados (Fang y Weng, 2002; Stach, 2004). Presentan una 

foseta de Hatschek en el techo de la cavidad bucal, lo que ha inducido a algunos autores a pro-

poner que dicha foseta puede tener función endócrina (homóloga a la adenohipófisis de verte-

brados; Kardong, 1998; Gorbman et al., 1999; Weng et al., 2006). La faringe tiene numerosas 

hendiduras branquiales (aproximadamente 200); están dirigidas oblicuamente desde el dorso a 

la parte ventral; entre ellas hay una varilla esquelética (Figura 10). Se abren en la cavidad peri-

branquial (atrio)  a través del atrioporo. 

 

 
Figura 9: Esquema de Branchiostoma en vista externa y de los órganos internos (Redibujado de 
Weichert, 1966). 

 

 
Figura 10: Sección transversal de Branchiostoma (Redibujado de Kardong, 1998). 

Durante la metamorfosis, la larva abandona el plancton y se hunde hasta el sustrato, donde 

reside como adulto excavador (Kardong, 1998); posiblemente la extensión anterior  de la noto-

corda está relacionada con su modo de vida cavadora. De tiempo en tiempo, emergen para nadar 

libremente. Los sexos son separados y las hembras y machos son igualmente abundantes en las 

poblaciones (Stach, 2004).  
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Son exclusivamente marinos, de mares tropicales y templados de todo el mundo, de aguas li-

torales poco profundas, aunque existen formas neríticas y batiales. Se entierran en el fondo are-

noso, sacando la región anterior  para alimentarse filtrando.  La faringe es utilizada para la filtr a-

ción del alimento, a diferencia de Craniata que la utiliza para la respiración (excepto las larvas 

de las lampreas). Nadan vigorosamente con movimientos hacia adelante y atrás; las larvas son 

planctónicas y permanecen en ese estado desde semanas a pocos meses para luego tornarse 

sexualmente maduros (Stach, 2004).  

BRANCHIOSTOMATIDAE.ɂ (=Asymmetronidae; =Epigonichthyidae) metapleuras simétricas 

que terminan cerca del atrioporo, sin conexión con la aleta ventral o metapleuras asimétricas (la 

derecha se continúa con la aleta ventral y la izquierda termina en el atrioporo).  Doble hilera de 

gónadas en Branchiostoma (Figura 12), o presentes solamente en el lado derecho en Asymme-

tron y Epigonichthys.  

Actualmente se reconocen sólo 3 géneros dentro de este grupo (Poss y Boschung, 1996): 

Asymmetron (2 especies), Epigonichthys (7 especies) y Branchiostoma (25 especies). Típicamen-

te, Epigonichthys habita en ambientes más abiertos o pelágicos que Branchiostoma. Las relacio-

nes evolutivas entre las especies de cefalocordados son poco claras, pero se piensa que el género 

Epigonichthys es más derivado que Branchiostoma (Stach, 2004).  

Branchiostoma belcheri y B. lanceolatum son utilizados para consumo humano en el sur de 

China. Sin embargo, la mayor importancia de los cefalocordados para los seres humanos es de 

tipo cultural  ya que ocupan un lugar preponderante en la evolución (Stach, 2004). Branchiosto-

ma platae (anfioxo argentino) ha sido citada para la desembocadura del Rio de la Plata y sur de 

Brasil; mientras que otras dos species de Branchiostoma han sido encontradas en países limítr o-

fes, B. elongatum en Chile y B. marambaiensis en Brasil.  
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Olfactores 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

La mayoría de los estudios genómicos soportan la monofilia de Olfactores (Delsuc et al., 

2006; Kocot et al., 2018), pero también está soportada por los siguientes caracteres (tomados de 

Ruppert, 2005): 

¶ Pérdida del riñon  pre-oral (nefridio  de Hatschek y de enteropneustos). 

¶ Con células ectodérmicas migratorias (Jeffery et al., 2004; Jeffery, 2007; Abitua et al., 

2012) (precursoras de la cresta neural de Craniata). 

¶ Mesénquima mesodérmico forma nuevas estructuras: hemichordados, echinoder-

mos, y cephalochordados desarrollan las novedades anatómicas por plegamiento de 

las láminas epiteliales (evaginaciones e invaginaciones); Olfactores (Tunicados y 

Craniata) las desarrollan principalmente del mesénquima, además del plegamiento 

epitelial.  

¶ Notocorda se diferencia más allá del estadío de pila de monedas (tiene una vaina en-

volvente). 

¶ Sangre con células circulantes (por ejemplo, glóbulos rojos). 

¶ Con hipófisis formada por ectodermo + endodermo. 

¶ Sistema nervioso central con células coronet (células cilíndricas con una corona de 

terminaciones apicales sensitivas) en el saccus vasculosus (órgano sacciforme, muy 

vascularizado, ubicado posteriormente a la hipófisis; de función desconocida, aun-

que posiblemente relacionada con la regulación del fotoperíodo). 

¶ Músculos estriados formando un sincicio funcional.  

¶ Con neuromastos. 

¶ Con celulas epiteliales multiciliadas en faringe.  

¶ Expresión del Pax-1/9  (Tunicata) o Pax-1 Pax-9 (Vertebrata) en el desarrollo de la 

faringe y la musculatura (somitos). 

Se encontraron algunas estructuras embrionarias en Tunicata que podrían corresponder a 

precursores de algunas plácodas ectodérmicas de Craniata (en función de su ubicación, aspectos 

celulares y expresión de genes), y que no se encuentran en Cephalochordata (Graham y Shimeld, 

2013).  
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LA OTRA HIPÓTESIS 

 

Si bien la relación entre los Tunicata y los Craniata está sustentada por la 

mayoría de los estudios moleculares recientes, tradicionalmente se apoyaba 

la hipótesis de la relación más estrecha entre los Cephalochordata y los Cra-

niata, conformando el grupo de los Euchordata . Esta hipótesis clásica se 

apoyaba en una serie de caracteres morfológicos y embriológicos comparti-

dos por los dos grupos como:  

¶ Cuerpo y cola con metamería, con mioseptos en forma de Ȱ6ȱ (Gem-

balla et al., 2003). 

¶ Presencia de mesodermo de la placa lateral. 

¶ Ensanchamiento de la parte anterior  en una vesícula cerebral. 

¶ Diferenciación en el tubo nervioso de una capa interna celular ɉȰÓÕs-

tancia ÇÒÉÓȱɊ y una externa sináptica ɉȰÓÕÓÔÁÎÃÉÁ ÂÌÁÎÃÁȱɊȢ 

¶ Notocorda y tubo nervioso se extienden a lo largo de todo el cuerpo. 

¶ Son dioicos. 

¶ Capa conjuntiva pericordal a la que se unen los elementos conjunti-

vos de sostén.   

¶ Sistema circulatorio  portahepático en el ciego intestinal (o su homó-

logo el hígado). 

En el anfioxo se han detectado secuencias regulatorias cis (que regulan la 

expresión temporal de los genes durante el desarrollo) similares a la de los 

genes Hox de los Vertebrata (Manzanares et al., 2000), lo que sugeriría que 

algunos mecanismos de regulación embrionarios son homólogos y represen-

tan, en los vertebrados, una elaboración de la maquinaria genética de control 

preexistente (Finnerty, 2000). 
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Tunicata  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Cuerpo sin metamería (perdida secundariamente). 

¶ Con capacidad de sintetizar celulosa (tunicina, que es similar  químicamente a la ce-

lulosa de las plantas) (Stolfi y Brown, 2015). 

¶ Con una túnica envolvente (de tunicina), que contiene algunas células sanguíneas y 

de tejido conectivo; túnica ausente en Appendicularia (Kott, 2005).  

¶ Notocorda y tubo neural solamente en la cola. Ausencia de parte media del cerebro, 

tal vez como resultado de la drástica metamorfosis del Sistema Nervioso Central 

(Cañestro et al., 2005).  

¶ Celoma reducido; solo se encuentra un espacio pericárdico.  

¶ Reversión del sentido de circulación sanguínea; periódicamente el corazón cambia el 

sentido de las ondas contráctiles, cambiando la dirección del flujo sanguíneo.  

¶ Con sifones inhalante y exhalante.  

¶ Cestilla (saco) branquial muy desarrollada.  

¶ Endostilo con tres grupos de células secretoras.  

¶ Alta concentración de vanadio en el cuerpo (más de 100 millones de veces la con-

centración del agua de mar) en vanadocitos de la sangre (posiblemente útil  en la po-

limerización de la tunicina) (Contreras-Cadena et al., 2014).  

¶ Ganglio cerebral formado a partir  del ducto neurohipofisiario  (remanente del tubo 

neural, que en el adulto comunica la glándula neural con el techo de la boca) (Manni 

et al., 2001). 

¶ Son hermafroditas; el resto de los cordados son dioicos, así como los grupos exter-

nos como Enteropneusta. 

¶ Los genes Hox de los tunicados son peculiares por que no están ordenados en clus-

ters, sino desordenados y hasta atomizados en el genoma, rompiendo la regla de la 

linearidad de los genes Hox (Ikuta y Saiga, 2005; David y Mooi, 2014). 

¶ La segmentación es determinada (en la que cada blastómero forma una parte del 

animal), carácter único entre los Deuterostomata (Holland, 2016).  

Ascidacea y Thaliacea presentan una profunda metamorfosis que reorganiza al adulto, de 

modo que éste no tiene notocorda, tubo neural, cola, ni celoma (excepto la cavidad pericárdica). 

La cavidad perifaríngea es, presumiblemente, no homóloga a la de Cephalochordata.  

El genoma de la ascidia Phlebobranchia Ciona intestinalis ha sido uno de los primeros se-

cuenciados, pero también se a secuenciado el de la apendicularia Oikopleura dioica (Dehal et al., 

2002) y de la ascidia Stolidobranchia Botryllus schlosseri (Voskoboynik et al., 2013). El gen que 

produce la tunicina (celulósica), como no aparece en ningún grupo cercano, parece haber sido 
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transferido horizontalmente de bacterias u hongos. Ciona intestinalis tiene un número de genes 

significativamente menor que el número de genes de los Vertebrados (Holland, 2016) y similar  a 

invertebrados de phyla poco relacionados. Estos datos indican que la evolución de los vertebra-

dos fue acompañada de un incremento de la capacidad de codificación proteínica del genoma 

(Simmen et al., 1998). El genoma de los tunicados está evolucionando (cambiando) a una veloci-

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

 

 
Figura 11: Filogenia de los grandes grupos de Tunicata (basada en Kocot et al., 2018). 

 

 
Figura 12: Filogenia de Tunicata (adaptada en base a Tsagkogeorga et al., 2009). Nótese que Asci-
diacea no es monofilético respecto a Thaliacea.  

Algunos autores consideran que Tunicata presenta tantas diferencias respecto del resto de 

Chordata, relacionadas con el plan estructural del cuerpo, la biología, la reproducción y otros 

caracteres moleculares, que inclusive merecerían clasificarse dentro del Phylum Tunicata, inde-

pendientemente de los ȰÖÅÒÄÁÄÅÒÏÓ #ÈÏÒÄÁÔÁȱ (Swalla et al., 2000; Cameron et al., 2005; Came-

ron, 2005; Zeng y Swalla, 2005). Inclusive algunos consideran que deberían considerarse phyla 

independientes (Satoh et al., 2014). 

En el análisis de los tunicados no es clara la polaridad del carácter metamorfosis, es decir, si 

la condición primitiva  es la ausencia de la metamorfosis (como en Appendicularia) o, precisa-

mente, la presencia (Lacalli, 2005). De acuerdo con esto, las relaciones dentro del grupo y con 

Cephalochordata y Craniata se modifican notablemente. Dentro de Tunicata, algunos autores 

consideran a Ascidiacea como el más primitivo  (con fósiles que se remontan al Cámbrico; Shu et 
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al., 2001) y a Larvacea el más derivado, mientras que otros, por el contrario, consideran a Larva-

cea como grupo basal y a Ascidiacea el más derivado (Lacalli, 1998, 1999; Wada, 1998; Swalla et 

al., 2000; Kocot et al., 2018; Figura 12). Se ha sugerido que Thaliacea es derivados de Ascidiacea 

(Schaadt, 2004; Tsagkogeorga et al., 2009; Holland, 2016; Kocot et al., 2018), por lo que los As-

cidiacea sería parafilético si no los incluye (Figura 11 y Figura 12). 

Los tunicados son muy importantes en el ecosistema marino y tienen más de 3000 especies. 

Appendicularia, Thaliacea y las larvas de Ascidiacea son parte importante del zooplancton y por 

lo tanto de la cadena trófica; los habitáculos desechados de Appendicularia son importantes 

para el ecosistema abisal. Algunas ascidias son cultivadas y consumidas principalmente en Ja-

pón, Corea y Francia. De varias especies se extrajeron, sobre todo de la túnica, compuestos anti-

cancerígenos, antimalaria, antivirales y antibióticos, que posiblemente tengan función antide-

predadora (Shenkar y Swalla, 2011).  
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APPENDICULARIA (=LARVACEA) 

Tunicados de vida libre; sin metamorfosis, conservan los caracteres larvales en estado adul-

to; sin cavidad peribranquial  y cloaca; hermafroditas con excepción de Oikopleura dioica. Libe-

ran las gametas directamente en el mar (Esnal, 1999a). La cola contiene la notocorda, muscula-

tura caudal y cordón nervioso; su inserción en el cuerpo sufre una torsión de 90° durante el 

desarrollo (Figura 13); con una cubierta cuticular en forma de aleta. El tamaño del cuerpo varía 

entre 2 mm (como Oikopleura), hasta más de 10 cm (Bathochordaeus), y llegan a formar habi-

táculos de un metro de diámetro (Robison et al., 2005; Katija et al., 2017). Tienen un número fijo  

de células epidermicas (eutelia), que dejan de multiplicarse luego de la secreción del primer  

habitáculo (Spada et al., 2001; Jenner, 2004).  

Cosmopolitas; muy abundantes hasta los 200 m pero se los encuentra hasta los 2000. Son los 

más abundantes del zooplancton, luego de los copépodos (Spinelli et al., 2013; Katija et al., 

2017). Tres géneros con especies endémicas del Océano Antártico: Oikopleura, Fritillaria  y Pela-
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gopleura (Esnal, 1999a). Oikopleura dioica es particularmente abundante cerca de la desembo-

cadura del Río de la Plata (Esnal, 1981b y Esnal, 1999a). 

 

 
Figura 13: Oikopleura albicans sin su habitáculo.  

El habitáculo, segregado por la epidermis (epitelio  oikoplástico) y que contiene al animal, es-

tá compuesto por proteínas altamente glicosiladas. La complejidad de las cápsulas varía en los 

tres grupos. Las de Fritillariidae  se consideran más sofisticadas y avanzadas que las de Oiko-

pleuridae, aunque éstas son más complejas (Figura 14). Los individuos de Fritillariidae  escapan 

del ataque de los predadores con sus cápsulas mientras que los de Oikopleuridae son capaces de 

dejar atrás las suyas en su escape (Flood, 2003). En Oikopleuridae y Kowalevskiidae el animal se 

encuentra rodeado totalmente por la cápsula, mientras que en Fritillariidae  está unido a la cáp-

sula sólo por la boca (Esnal, 1981). Las cápsulas de Oikopleuridae producen destellos de biolu-

miniscencia; las células de glándulas bucales son consideradas responsables de la liberación del 

material bioluminiscente (Esnal, 1999a).  

 

  
Figura 14: Construcción del habitáculo por Oikopleura (Redibujado de Kardong, 1998). La obtura-
ción de los filtros motiva que el individuo abandone su habitáculo. Construye un rudimento que, 
mediante movimientos vigorosos, se agranda hasta que hay espacio suficiente para que el animal 
entre en él. Luego, el habitáculo es agrandado, los filtros son secretados y la alimentación comien-
za nuevamente.  
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Los habitáculos se reemplazan periódicamente (por ejemplo, cada semana; Sato et al., 2001; 

pero los más pequeños pueden cambiar en cuestión de horas, produciendo 4 a 16 habitáculos 

por día). Los habitáculos descartados se hunden en el mar y llevan grandes cantidades de nu-

trientes a los ambientes abisales (Robison et al., 2005; Zervoudaki et al., 2014).  

Son muy pocos los organismos del zooplancton, aparte de Appendicularia, que tienen un sis-

tema de filtración  adaptado para la captura del abundante nanoplancton del océano; esto los 

coloca en una situación clave en las tramas tróficas del ecosistema marino (Esnal, 1981). Por 

ejemplo, son muy importantes para la alimentación de las larvas de la anchoa (Engraulis an-

choita) en las costas patagónicas (Capitanio et al., 1997; Spinelli et al., 2013).  

COPELATA 

KOWALEVSKIIDAE.ɂ Tronco corto, globoso; cola larga, aplanada (lanceolada); boca grande y 

circular; endostilo, espiráculos y corazón ausentes; esófago entrando frontalmente al estómago; 

hendiduras branquiales alargadas, elipsoidales; estómago formado por pocas células grandes 

(Esnal, 1999a); circulación sanguínea producida por los movimientos de la cola. Habitáculo 

hemisférico, gelatinoso, sin trampa de alimento. 

FRITILLARIIDAE.ɂ Tronco deprimido, cola corta y ancha; boca redonda, con lóbulos extensi-

bles formados por células táctiles con largos cilios; espiráculos en la parte anterior  de la cavidad 

faríngea; esófago entrando frontalmente al estómago; estómago formado por pocas células 

grandes; endostilo y corazón presentes. Con trampa de alimento ubicada en el extremo de la 

boca. 

OIKOPLEURIDAE.ɂ Tronco ovoide compacto, cola estrecha; boca oval, sin lóbulos pero con 

labio inferior  prominente y semicircular; endostilo recto; espiráculos se abren en la region rec-

tal; con corazón; esófago ingresa en el estómago desde arriba o lateralmente; estómago formado 

por muchas células pequeñas y con pocas células glandulares grandes. Habitáculo con una 

trampa de alimento subdividida en dos alas que se reúnen en un conducto medio que lleva hacia 

la boca (Figura 14). 

ASCIDIACEA  

Tunicados sacciformes, fijos en estado adulto. La larva es de vida libre, no se alimenta, y rá-

pidamente se metamorfosea fijándose en el sustrato y perdiendo la región caudal. La mayoría 

son hermafroditas. Faringe con numerosas hendiduras branquiales; cavidad atrial  bien desarro-

llada, sifones inhalantes (oral  o branquial) y exhalante (cloacal o atrial)  no opuestos (Figura 15). 

Hay más de 2800 especies (Shenkar y Swalla, 2011). Cosmopolitas, en todos los mares, 

abundantes hasta los 30 m de profundidad, alcanzan profundidades abisales. Algunas especies 

son utilizadas principalmente en farmacología y para alimento en ciertas regiones como Japón 

(Sanamyan, 2004). Su embriología está bien estudiada, dado que son fáciles de colectar en las 

costas, se desarrollan libremente y son fáciles de manipular.  

Hay fuerte evidencia genética que indica que Thaliacea está 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 sería un grupo parafilético al 

no incluir a Thaliacea (Figura 13). Sin embargo, aquí decidimos mantenerlos como grupos sepa-

rados debido a que la ecología y la embriología de ambos grupos son drásticamente distintas. 

En Ascidiacea se consideran tres grupos de acuerdo con las características del saco branquial 

(Lahille, 1887), división que es la más aceptada por prominentes ascidiólogos (Shenkar et al., 

2017): Aplousobranchia (faringe simple, plana, sin vasos longitudinales), Phlebobranchia (farin-

ge vascularizada con numerosos vasos longitudinales) y Stolidobranchia (faringe plegada y con 

vasos longitudinales), lo cual también se apoya en caracteres moleculares (Tsagkogeorga et al., 

2009). Se considera que Stolidobranchia es el grupo más basal (Kocot et al., 2018). La antigua 

división en dos grupos, Pleurogona y Enterogona, no es aceptada actualmente; sin embargo, el 
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agrupamiento de Aplousobranchia + Phlebobranchia + Thaliacea corresponde a la disposición 

de las gónadas cercanas al intestino (característica de los antiguos Enterogona) (Stolfi y Brown, 

2015). 

 

  
Figura 15: Esquema de un ascidiáceo generalizado. a) Corte longitudinal (el lado dorsal está a la 
izquierda del dibujo). b) Corte transversal esquemático a nivel del sifón atrial. 

El mayor número de especies está en Aplousobranchia; los grupos Didemnidae y Styelidae 

son los más grandes, con más de 500 especies cada una; el 60 % de las especies son coloniales; 

la riqueza de especies es mayor en regiones tropicales, donde las especies coloniales predomi-

nan, mientras que en latitudes altas predominan las solitarias (Shenkar y Swalla, 2011). Debido 

a que las larvas y adultos son transportados junto con el agua de lastre de barcos, muchas asci-

dias invaden nuevos hábitats, sobre todo los puertos; en Argentina se han detectado especies 

invasoras de Didemnidae, Ascidiidae, Cionidae, Molgulidae y Styelidae (Tatián et al., 2010; 

Schwindt et al., 2014; Pereyra et al., 2015). 

STOLIDOBRANCHIA 

Solitarias o coloniales. Cuerpo no dividido. Pared del saco branquial con vasos y pliegues. El 

saco epicardial no persiste en los adultos, aunque hay endocarpos (Styelidae, Pyuridae) o riñón 

(Molgulidae) con funciones excretoras (acumulación de uratos). Las gónadas están a ambos 

lados del cuerpo y su tamaño o el número se incrementan tanto que llegan a cubrir gran parte 

del cuerpo (a veces las gónadas del lado izquierdo se ubican en la curvatura del intestino).  

Tres grupos reconocidos: Molgulidae, Pyuridae, Styelidae. Un grupo de Molgulidae (Tatián et 

al., 2011), son peculiares por abandonar la alimentación filtradora para convertirse en depreda-

dores. Algunos géneros como Polycarpa (Styelidae) y Molgula (Molgulidae) tienen fertilización 

interna (Kott, 2005). Las especies más comunes en las costas de Argentina (aproximadamente el 

70%) son Polyzoa opuntia (Styelidae) y Paramolgula gregaria (Molgulidae) (Esnal, com. perso-

nal).  
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APLOUSOBRANCHIA 

Coloniales. Cuerpo dividido  en dos o tres regiones (torax, abdomen y postabdomen). Saco 

branquial simple, sin vasos ni pliegues. Tubo digestivo y gónada ubicados en el abdomen o en el 

postabdomen. Pequeños ovarios asociados con fertilizacion  interna y viviparidad . 

En la mayoría de las especies, la formación de colonias es por replicación, con interrupción  

del crecimiento individual  de los zooides (por lo que se reducen y simplifican; Kott, 2005).  

Doce grupos: Clavelinidae; Didemnidae; Euherdmaniidae; Holozoidae; Placentelidae; Polyci-

toridae; Polyclinidae; Protopolyclinidae; Pseudodistomidae; Ritterellidae; Stomozoidae; Vitru-

midae. (Kott, 2005). Una de las filogenias más completas del grupo, basada en caracteres morfo-

lógicos, es la de Moreno y Rocha (2008; Figura 16), la que incluye tres nuevos grupos: Tylobran-

chionidae, Anadistomidae y 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 vesículas 

excretoras que se originan del epicardio embrionario de Ascidiidae y Corellidae (Kott, 2005). 

Gónada ubicada a un solo lado, próxima al tubo digestivo. Faringe con un sistema de vasos in-

ternos y de disposición longitudinal. Diez grupos: Agneziidae; Ascidiidae; Cionidae; Diazonidae; 

Corellidae; Dimeatidae; Hypobythiidae; Octacnemidae; Perophoridae; Plurellidae. Posiblemente 

Thaliacea esté relacionado a este grupo. Varias especies abisales de Octacnemidae no son filtra-

dores sino depredadores (Okuyama et al., 2002).  

THALIACEA 

Tunicados de vida libre, pelágicos (generalmente planctónicos, pero capaces de realizar al-

gunos movimientos), solitarios o coloniales. Sifones ubicados en extremos opuestos (Figura 17). 

Hendiduras faríngeas no demasiado numerosas. Tanto el adulto como las larvas son transparen-

tes; no hay etapa larval en Pyrosomida ni en Salpida. Con alternancia de generaciones (metagé-

nesis): oozooide solitario  asexuado que produce un estolón que por gemación origina blasto-

GASTRONOMÍA TUNICATA 

 

Muchos tunicados son utilizados como alimento en varias partes del 

mundo (sobre todo de Pyuridae); se los come en Japón, Corea, Australia, 

Francia, Italia, Grecia, y Chile. 

Los piures (Pyura chilensis) viven en la zona de intermareas de Chile y Pe-

rú, adheridos a las rocas. La túnica es dura y tiene el aspecto de las rocas, con 

las cuales se confunden. Los piures son predados principalmente por gaste-

ÒĕÐÏÄÏÓ ÍÁÒÉÎÏÓ ɉÌÏÓ ȰÌÏÃÏÓȱɊȢ %Ì ÃÕÅÒÐÏ ÄÅ ÌÏÓ ÐÉÕÒÅÓȟ ÕÎÁ ÖÅÚ ÅÌÉÍÉÎÁÄÁ ÌÁ 

túnica, tiene un fuerte color rojo, producido por la acumulación de iodo. 

Los piures son consumidos tanto crudos como cocidos, y constituye un 

plato típico de la gastronomía regional. También se lo exporta a países como 

Suecia o Japón. Crudo se lo sirve con cebolla, cilantro y limón. Cocido puede 

ser hervido o frito, formando parte de varios platos, como el arroz con piure 

picado.  

Tienen un sabor astringente, posiblemente producto del iodo acumulado. 

Algunos objetan la ingesta de tunicados por las altas concentraciones de va-

nadio de estos animales; este metal pesado puede ser tóxico en altas concen-

traciones (principalmente para el hígado). Sin embargo, el consumo ocasio-

nal de este plato posiblemente no provoque grandes alteraciones. 
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zooides sexuados y hermafroditas (Piette y Lemaire, 2015). Se considera que Pyrosomatida es el 

grupo más basal, mientras que Salpida el más derivado.  

El nombre Thaliacea proviene del griego y significa florecimiento; se refieres a que, aunque 

son relativamente escasos en los océanos, cuando hay una sobreabundancia de fitoplancton las 

poblaciones pueden aumentar extraordinariamente gracias a su reproducción asexual, aprove-

chando rápidamente el aumento de alimento. Las heces de Thaliacea, así como sus túnicas, junto 

a los habitáculos de Appendicularia, forman una ȰÎÉÅÖÅȱ marina que lleva grandes cantidades de 

alimento a las regiones abisales.  

 

  
Figura 16: Filogenia de Aplousobranchia (basada en Moreno y Rocha, 2008). 

PYROSOMATIDA 

Forman colonias tubulares de vida libre, con cámara atrial  común (desde tres centímetros a 

más de 20 m de largo); con fosforescencia característica, carecen de etapa larval. Cosmopolitas, 

principalmente en aguas templadas; abundantes a 200 m de profundidad, pero llegan a los 2000 

(Lebrato y Jones, 2009). Con bandas musculares en los sifones; cavidad atrial  y faríngea en un 

mismo plano; numerosas hendiduras faríngeas; endostilo bien desarrollado; gónadas masculina 

y femenina por detrás del tubo digestivo y alineadas. Tienen ciclo reproductivo  con alternacia de 

generaciones, sexual y asexual. Oozooides (individuos asexuales) rudimentarios que general-

mente permanecen dentro de la colonia progenitora hasta formar una incipiente colonia, y los 

blastozooides (individuos sexuales hermafroditas) distribuidos  a lo largo de la pared de la colo-

nia progenitora. Hay tres géneros presentes en el Atlántico Sur: Pyrosoma, Pyrostremma y Pyro-

somella (Esnal, 1999b). 

DOLIOLIDA  

Con bandas musculares circulares completas alrededor del cuerpo (nueve bandas en oozooi-

des; ocho bandas en forozooides y gonozooides; Esnal y Daponte, 1999a); cavidad faríngea y 

atrial  en un mismo plano; hendiduras faríngeas reducidas a dos hileras de cuatro hendiduras 

cada una y dispuestas en banda con forma de 'S'; endostilo reducido; gónadas masculina y feme-

nina por debajo del intestino y apareadas.  

Ciclo de vida muy complejo; tienen una larva de vida libre que se metamorfosea en un oozoi-

de. Los oozooides forman un estolón ventral donde proliferan  los blastozooides; blastozooides 

diferenciados en gastrozooides, forozooides y gonozooides. La primera generación de blasto-

zooides son los gastrozoides (o trofozooides), que se disponen en hileras y proveen la alimenta-

ción de la colonia gracias a un aparato filtrador  muy grande; no está claro cómo transfieren el 
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alimento al resto de la colonia. Luego aparece una segunda hilera de blastozooides de segunda 

generación, los forozooides, que son los que sostienen a los de tercera generación o gonozooi-

des. Los gonozooides más viejos producen ovocitos que son fertilizados por el esperma de los 

más jóvenes; la fertilización  se produce dentro de la cavidad del cuerpo y luego son liberados 

para eclosionar como una larva que recomienza el ciclo.  

Cosmopolitas, generalmente en aguas templadas, llegan a los 3300 m de profundidad. Sola-

mente una especie de aguas antárticas Doliolina intermedia (Esnal y Daponte, 1999a). Doliolina 

muelleri es probablemente la especie más abundante de Doliolida y se encuentra en aguas tem-

pladas y frías de América del Sur hasta Tierra del Fuego (Esnal y Daponte, 1999b). 

 

 
Figura 17: Anatomía de una salpa. A) Oozooide; B) Blastozooide (Modificado de Ihle, 1935). ap: 
arcos pericoronales; b: branquia; c: corazón; cl: cloaca; e: endostilo; ef: esófago; es: estolón; est: 
estómago; f: faringe; g: ganglio; i: intestino; mc: músculos del cuerpo; mcl: músculos cloacales; mo: 
músculos orales; o: ojo; ov: órgano vibrátil; ova: ovario; scl: sifón cloacal; so: sifón oral; t: testículo; 
v: velo.  

SALPIDA  

Blastozooides coloniales, oozooides solitarios. Cosmopolitas y en todas las profundidades de 

la capa eufótica. Transparentes y asimétricos; cavidad faríngea y atrial  en diferentes planos; 

bandas musculares generalmente incompletas en la region ventral o dorsal o formando bandas 

completas; la contracción de estos músculos son los que fuerzan el paso del agua por la faringe y 

la propulsión en la natación; con musculatura especial branquial y oral presentes; sólo dos 

enormes hendiduras faríngeas, endostilo bien desarrollado; hermafroditas protóginos (los ga-

metos femeninos maduran en primer  lugar y luego los masculinos), gónada masculina en la 

curvatura del intestino y ovario más próximo al sifón exhalante.  

Son vivíparos: el embrión se implanta en la cavidad uterina (la parte distal del oviducto) por 

medio de una estructura tipo ȰÐÌÁÃÅÎÔÁȱȟ con células nutritivas  especializadas denominadas 

calymnocytos; el embrión se desarrolla directamente sin una etapa larval. Con órganos lumini s-

centes por bacterias fosforescentes. Se alimentan de nanoplancton (radiolarios, foraminíferos, 

flagelados, etc.), y constituyen una parte importante del zooplancton marino. Son generalistas 

en cuanto a su alimentación y capaces de filtrar  un amplio rango de partículas. Son comidos por 

medusas, sifonóforos, heterópodos, anfipodos, peces y albatros.  

Once géneros distribuidos  en el Atlántico, 8 de ellos alcanzan latitudes superiores a 30º S 

(Brooksia; Cyclosalpa; Iasis; Ihlea; Pegea; Ritteriella; Thalia y Salpa) (Esnal y Daponte, 1999b) y 

una especie de distribución  antártica, Ihlea racovitzai (Esnal y Daponte, 1999b). 
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RESUMEN 

¶ Los Chordata comprenden más de 65000 especies y se caracterizan por 

tener inversión del eje dorsoventral del cuerpo, notocorda, tubo nervio-

so dorsal, cola muscular, larva de tipo ȰÒÅÎÁÃÕÁÊÏȱȢ 

¶ Los Chordata son Deuterostomia y su grupo hermano son los Ambula-

cria (Hemichordata + Echinodermata). 

¶ Cephalochordata es el grupo más basal, y tiene notocorda por delante 

del tubo neural y asimetría en el adulto; hay solo 34 especies y se las en-

cuentra en todas las costas, enterradas en la arena. 

¶ La relación de los Tunicata y los Craniata (Olfactores) está sustentada 

principalmente por estudios genómicos y también tiene células ecto-

dérmicas migratorias (entre otros caracteres). La teoría alternativa, que 

relaciona a los Cephalochordata y Craniata (Euchordata), está más sus-

tentada por caracteres morfológicos, pero no por los moleculares.  

¶ Los Tunicata comprenden dos grupos de vida libre (Appendicularia y 

Thaliacea) y uno sedentario (Ascidiacea). Los Appendicularia tienen ha-

bitáculos para la captura de alimento extracorpórea. Los Thaliacea tie-

nen ciclos de vida complejos. Los Ascidiacea sufren una profunda me-

tamorfosis que altera notoriamente el esquema corporal.  

¶ Los Tunicata de vida libre son componentes importantes del zooplanc-

ton y sus desechos aportan energía al ecosistema batial; los sedentarios 

son importantes en los ecosistemas bentónicos. 
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Desde mediados de la década del 80, se ha mencionado frecuentemente la aparición de ȰÁđÏÓ 

de ÓÁÌÐÁÓȱ en las aguas circundantes a la Península Antártica, durante los cuales estos tunicados 

dominan las comunidades planctónicas. Este fenómeno implica a menudo la exclusión de otros 

competidores, principalmente el crustáceo Euphausia superba, conocido comúnmente como 

ȰËÒÉÌÌȱ (ej. Loeb et al., 1997; Daponte et al., 2001; Pakhomov et al., 2002; Atkinson et al., 2004; 

Lee et al., 2010; Loeb y Santora, 2011; Alcaraz et al., 2014). Estas grandes concentraciones de 

salpas están compuestas principalmente por cadenas de individuos sexuados (blastozooides o 

formas agregadas) de Salpa thompsoni Foxton, la especie de sálpido más común en las altas lati-

tudes del Océano Austral (Esnal y Daponte, 1999b). 

En Salpidae, el individuo  solitario  (oozooide) produce un estolón que por estrobilación ori-

gina cadenas de individuos agregados (blastozooides) (Figura 18). Estas cadenas se desprenden 

y se convierten en individuos que nadan libremente e integran grupos pseudocoloniales. Cada 

blastozooide en la cadena es un individuo  hermafrodita protogino. En su ovario madura un solo 

oocito que es fertilizado  in situ por el esperma liberado en el agua circundante por los blasto-

zooides más viejos que tienen testículos maduros. La fertilización  ocurre poco después de que el 

individuo  solitario  libera la cadena de blastozooides. El huevo fertilizado  se desarrolla dando un 

embrión, futuro  oozooide, unido por una especie de placenta a la pared del cuerpo, en la región 

del atrio  del individuo  paterno. Cuando los jóvenes zooides solitarios se desprenden de la pla-

centa, salen al exterior  a través de la abertura atrial  del blastozooide. 

La abundancia de salpas en aguas antárticas, a diferencia de lo que ocurre con el krill,  parece 

estar correlacionada negativamente con la existencia de una extensa cobertura de hielo marino. 

El krill  tiene un tiempo generacional que supera los cinco años, mientras que Salpa thompsoni 

vive aproximadamente un año, de modo que sus fluctuaciones en abundancia reflejan la variabi-

lidad anual de las condiciones ambientales que promueven grandes crecimientos de la pobla-

ción. Loeb et al. (1997) postularon que los inviernos muy fríos, caracterizados por una cobertura 

de hielo marino muy extensa, inhiben la aparición primaveral de grandes concentraciones de 

salpas y favorecen el desove estacional temprano del krill.  Tales factores ambientales aseguran 

una buena supervivencia de las larvas del krill  y el subsiguiente reclutamiento en la población al 

año de edad. Un segundo invierno  con abundante hielo marino amplifica este efecto y promueve 

un continuo desove temprano del krill  y asegura la supervivencia de las larvas producidas en la 

primavera y verano precedentes.  

Por el contrario, inviernos con un pobre desarrollo de hielo marino, permiten un rápido cre-

cimiento de las poblaciones de salpas al comienzo de la primavera y ocasionan un bajo recluta-
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miento del krill.  Se ha sugerido que una fuerte competencia por el alimento entre salpas y krill  

durante el Ȱflorecimientoȱ primaveral puede privar  al krill  de alimento suficiente para sus re-

querimientos energéticos, llevándolo a un escaso éxito reproductivo. 

 

 
Figura 18: Ciclo de vida de Salpa thompsoni Foxton. A: Oozooide (forma solitaria), vista dorsal 
(tamaño aproximado del individuo 80 mm). B: Fragmento de una cadena de blastozooides recién 
liberada (tamaño aproximado de cada individuo 4-5 mm). C: Blastozooide (forma agregada), vista 
dorsal (tamaño aproximado del individuo 40 mm). D: Oozooide recién liberado, conserva restos de 
tejidos embrionarios (tamaño aproximado 6 mm). bm: banda muscular, br: branquia, em: em-
brión, en: endostilo, es: estolón, n: núcleo. 

El éxito de S. thompsoni en su competencia con el krill  se debe, en parte, a su particular  biolo-

gía alimentaria. Dentro de Thaliacea, las salpas son los organismos que muestran la modifica-

ción más extrema del patrón morfológico de los tunicados bentónicos, las ascidias (Figura 18A, 

C). La faringe filtradora  se reduce a una simple barra ubicada dorsalmente, llamada barra bran-

quial o branquia, y a un endostilo ventral, lo que determina la reducción de las hendiduras farín-

geas a sólo dos amplios espacios laterales. Sumado a esto, no usan cilias para movilizar  el agua, 

sino que ésta es bombeada a través de la cavidad faríngea y atrial  por la acción de bandas mus-

culares que circundan la pared del cuerpo y que al contraerse provocan que grandes volúmenes 

de agua pasen por el filtro  faríngeo y salgan por la abertura atrial  con velocidad suficiente para 

producir  la locomoción por un efecto de retropropulsión.  De este modo, la alimentación y la 

natación son dos procesos necesariamente asociados. Las partículas de alimento son atrapadas 

por el mucus secretado por el endostilo, que forma una red con aspecto de una bolsa, que llena 

completamente a la cavidad faríngea. La red tiene su boca unida anteriormente a los arcos peri-

coronales y confluye posteriormente en el esófago, donde es ingerida junto con las partículas 

atrapadas en ella, siendo renovada por la secreción continua de mucus por el endostilo. Una 

concentración muy alta de partículas en el agua puede provocar el taponamiento de la red farín-

gea y llevar a la formación de un bolo en el esófago que bloquea la ingestión (Harbison et al., 

1986). De hecho, hemos registrado una mortandad masiva de individuos de S. thompsoni, cuyos 

cuerpos aparecieron arrojados por el mar sobre la playa, en las proximidades de la base antárt i-

ca argentina Carlini (ex Jubany). Este evento ocurrió  dos días después de haberse producido 

fuertes vientos que probablemente resuspendieron sedimentos del fondo y provocaron una 

acumulación inusual de material particulado en la columna de agua (Pakhomov et al., 2003). 



Sistemática y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edición (2018).      45 

 

Las salpas filtran  de manera no selectiva y con un ritmo  muy alto y, en general, constante. 

Son capaces de retener partículas de un amplio rango de tamaños, lo que ocasiona un alto im-

pacto de predación sobre las poblaciones del fitoplancton. Las partículas menores de 1 ʈÍ pue-

den ser atrapadas, aunque con baja eficiencia; hay un aumento en la retención cuando las partí-

culas son de alrededor de 2 ʈÍ y las de 4 a 1 000 ʈÍ se atrapan con 100% de eficiencia (Madin 

y Deibel, 1998). La observación cualitativa de los contenidos del tubo digestivo y de las heces 

sugiere que la digestión es incompleta. Aparecen células con cloroplastos intactos y se han men-

cionado diatomeas, dinoflagelados tecados y cianobacterias que han pasado sin alteración a 

través del tubo digestivo. No obstante, los datos cuantitativos disponibles sugieren que las sal-

pas que se alimentan en condiciones naturales tienen una eficiencia de asimilación similar  a la 

de otros organismos gelatinosos y a la de los crustáceos del zooplancton. 

Como la ingestión, los ritmos de defecación dependen parcialmente de la concentración de 

alimento disponible. Producen pellets rectangulares, aplanados, cuyo tamaño puede llegar a 3 

por 4 mm (Andersen, 1998). Están envueltos por una membrana peritrófica  originada en el 

filtro  faríngeo. Los pellets de las especies de mayor tamaño, como S. thompsoni, son compactos y 

tienen velocidades de hundimiento que son al menos tres veces más altas que las de los pellets 

del krill  y un orden de magnitud mayor que las de los copépodos. Se han medido velocidades de 

hasta 2 700 m/día  (Andersen, 1998). Debido a la mayor velocidad de hundimiento y al alto con-

tenido de carbono de los pellets fecales de las salpas, la eficiencia del transporte de carbono 

hacia las profundidades oceánicas a través de estos animales es mucho mayor que a través de 

otros organismos del zooplancton como el krill  y los copépodos (Perissinoto y Pakhomov, 1998; 

Phillips et al., 2009). 

Los grandes aumentos en la densidad poblacional de las salpas, que se producen cuando las 

condiciones ambientales son favorables, se deben a la capacidad de reproducirse asexualmente, 

lo que permite la producción rápida de una gran cantidad de descendientes. El particular  ciclo 

de vida de estos animales los hace adaptados a responder a repentinos incrementos del alimen-

to disponible con un aumento explosivo del tamaño de la población. 

 

 
Figura 19: Detalle del desarrollo del estolón en el oozooide de Salpa thompsoni Foxton, vista dor-
sal. b1: bloque 1, será el primero en ser liberado; b2: bloque 2; n: núcleo; zd: zona de despliegue 
(Modificado de Foxton, 1966). 

Cuando el embrión avanzado (oozooide) es liberado del blastozooide para llevar una exis-

tencia libre, el estolón ya se encuentra presente, ubicado en una cavidad o túnel dentro de la 

túnica (Figura 18D). Tiene el aspecto de un tubo que se proyecta desde la parte anterior  del asa 

formada por el tubo digestivo (llamada núcleo) y en posición ventral al endostilo. Crece en longi-

tud curvándose y rodeando al núcleo por el lado izquierdo (Figura 19). A medida que crece, se 
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observan trazas de segmentación en la región apical. Este proceso, llamado estrobilación, origi-

na los rudimentos de los futuros blastozooides. El crecimiento del estolón continúa hasta que el 

extremo apical distal llega a recorrer aproximadamente ¾ del camino alrededor del núcleo y en 

ese momento cesa de avanzar rodeando al núcleo, pero sigue su crecimiento en longitud, lo que 

ocasiona una curvatura en la región proximal, en forma de U invertida, que se extiende progre-

sivamente hacia la región anterior  del cuerpo del animal. En su comienzo, la segmentación ori-

gina una hilera simple de brotes que, a medida que ésta progresa, se reordena formando una 

doble hilera. La región en la que la hilera simple se convierte en doble se denomina Ȱzona de 

despliegueȱ. El crecimiento es discontinuo, dando como resultado una serie de bloques, o grupos 

de brotes, en cada uno de los cuales todos los blastozooides tienen, aproximadamente, el mismo 

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

do y serán también los primeros en ser liberados. La liberación se produce a través de un aguje-

ro en la túnica por el cual saldrán todos los blastozooides, bloque por bloque. El tamaño de los 

blastozooides recientemente liberados es de 4-5 mm y continuarán creciendo hasta alcanzar un 

tamaño de, aproximadamente, 40 mm. Después de la liberación del primer  bloque, el agujero 

por el que ha salido se constriñe y se observa una marca en la túnica con aspecto de cicatriz, 

cuya presencia indica que el oozooide ha liberado al menos un bloque de individuos agregados. 

Un estolón totalmente desarrollado presenta dos bloques totalmente diferenciados contando a 

partir  de la zona de despliegue. Una vez liberado el primer  bloque, el que le sigue ocupa el lugar 

del que ha salido, lo que está acompañado por una nueva estrobilación y despliegue en la zona 

proximal. El bloque ubicado ahora distalmente será el siguiente en ser liberado por el mismo 

agujero que vuelve a abrirse en la túnica. Estos cambios en el estolón están acompañados por el 

aumento progresivo del tamaño del oozooide, que puede llegar a alcanzar unos 88 mm, y que 

seguirá liberando bloques hasta que la capacidad de brotación del estolón se agote y se produz-

ca la muerte del individuo  solitario. Las observaciones de Foxton (1966), ratificadas por las 

nuestras (Daponte et al., 2001), permiten inferir  que se producen cuatro bloques durante la vida 

de cada oozooide. 

Hemos observado que el número de brotes por bloque fue mayor en los años con condicio-

nes ambientales más favorables para las salpas, lo que muestra que la aparición de grandes 

densidades de blastozooides es directamente dependiente del número de brotes por bloque 

producido por cada individuo  solitario  y no del número de bloques formado (Daponte et al., 

2001). Calculamos que la cantidad potencial de descendientes producido por un individuo  soli-

tario  durante su vida puede exceder los 800 blastozooides en condiciones óptimas, de ahí los 

aumentos explosivos en la densidad de la población. 

La tendencia a un calentamiento global, que lleva a una alta frecuencia de inviernos más cáli-

dos y al consiguiente escaso desarrollo del hielo marino, puede promover explosiones de las 

poblaciones de salpas acompañadas de la disminución de las poblaciones de krill,  con el resulta-

do de efectos negativos sobre los vertebrados que se alimentan de estos crustáceos. 

Otro efecto ecológico importante que merece ser considerado, es el desplazamiento en el des-

tino del carbono fijado, el cual, en vez de llegar a los predadores a través del consumo de krill,  

será incorporado en mayor proporción en los pellets fecales de las salpas y, de este modo, será 

transportado hacia el fondo del mar donde, probablemente, será secuestrado. Se trata, por lo 

tanto, de un hecho positivo por su contribución a la disminución de la concentración de carbono 

en la atmósfera y, por consiguiente, del efecto invernadero. 
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Craniata  
(Myxiniformes + Vertebrata) 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Dos, tres o cuatro clusters parálogos de genes Hox (el resto de Metazoa tiene sólo un 

cluster). Aumento en el número total de genes del genoma (respecto de otros cordados 

basales).  

¶ Con tejidos y áreas embrionarias especiales: la cresta neural (Gans y Northcutt, 1983) 

(principalmente derivadas de los rombómeros; Pennisi, 1999) (Figura 20); plácodas ec-

todérmicas (epidérmicas) (Figura 25); campo cardiofaríngeo (Diogo et al., 2015) 

(Figura 24). 

¶ Con cartílago diferenciado (sosteniendo los radios de las aletas, y formando el neuro-

cráneo y esqueleto visceral; Donoghue et al., 2006).  

¶ Alto grado de cefalización con especial referencia a los órganos de los sentidos, deriva-

dos principalmente de las plácodas epidérmicas embrionarias.  

¶ Porción anterior  del cráneo presente, con su musculatura asociada (Kuratani, 2005).  

¶ Órganos de los sentidos pares (con cápsulas olfatorias, ópticas y óticas) que permiten 

detección a distancia.  

¶ Con canales sensoriales sobre la superficie de la cabeza y tronco (sistema de la línea la-

teral)  con neuromastos. Uno o más canales semicirculares en el oído interno, que son 

parte del sistema de la línea lateral. 

¶ Cerebro dividido  en tres regiones (Murakami, 2005), telencéfalo, mesencéfalo y rom-

bencéfalo.  

¶ Con hipófisis.  

¶ Con nervios craneales y espinales. Los nervios espinales con ramas ventrales y dorsales 

con ganglios.  

¶ Somitos del tronco diferenciados en dermátomo, miótomo y esclerótomo; miótomos en 

forma de W (en lugar de en forma de V como en Cephalochordata; Gemballa et al., 

2003).  

¶ Con un corazón muscular ventral, con al menos dos cámaras: atrio (aurícula) y ventrícu-

lo.  

¶ Con corpúsculos hematínicos (eritrocitos);  con circulación cerrada, con vasos con endo-

telio.  

¶ Con riñones glomerulares pares (Ditrich,  2007), con podocitos. Nefronas formadas por 

un corpúsculo de Malpighi (un glomérulo de capilares rodeados por la cápsula de Bo-

wman) y el túbulo renal eferente.  

¶ Con glándula tiroides. El endostilo sólo en larva Ammocoetes (durante el desarrollo se 

transforma en la glándula tiroides).  
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¶ Con hemibranquias en bolsas. Reducción del número de hendiduras branquiales. Con 

barras branquiales (externas a las hemibranquias). El aparato faríngeo es únicamente 

respiratorio  en los adultos, no utilizado para la filtación. 

¶ Movimiento del agua por la faringe y del alimento por el intestino accionado por muscu-

latura branquiomérica (en lugar de por cilios). Los arcos branquiales cartilaginosos son 

elásticos y colaboran en el bombeo de agua.  

¶ Con hígado (quizás homólogo al ciego pilórico  de Cephalochordata) y tejido pancreáti-

co.  

¶ Digestión extracelular. Intestino con válvula espiral para aumentar la superficie de ab-

sorción.  

¶ Con epidermis pluriestratificada.  

¶ Aleta caudal sostenida por radios.  

SISTEMÁTICA 

CRANIATA 

   MYXINIFORMES 

   VERTEBRATA 

PETROMYZONTIFORMES  

CONODONTA ɖ 

OSTRACODERMI 

PTERASPIDOMORPHI ɖ 

MYOPTERYGII 

ANASPIDA ɖ 

THELODONTI ɖ 

GALEASPIDA ɖ 

OSTEOSTRACI ɖ 

PITURIASPIDA ɖ 

GNATHOSTOMATA 

 

Craniata representa una enorme y novedosa radiación evolutiva, gracias a novedades que les 

permitió  conquistar una variedad de nuevos nichos, como los ecológicos, morfofuncionales, 

genéticos, y otros. La aparición de tantas novedades evolutivas no es un hecho usual a nivel 

macrosistemático. El cambio de una alimentación filtradora  típica de los cordados basales a una 

alimentación predadora en Craniata fue acompañado por cambios en los sentidos (para detectar 

las presas) y la locomoción (para capturarlas) (Gans y Northcutt, 1983; Northcutt  y Gans, 1983; 

Gans, 1989). Algunas de estas características son claves y pueden ser el origen de las restantes 

(Shimeld y Holland, 2000); entre estos caracteres claves resaltaremos la duplicación génica y la 

aparición de la cresta neural y de las plácodas epidérmicas.  

La cresta neural y las plácodas tienen aspectos similares como que son derivadas del ecto-

dermo y relacionadas a la placa neural, que ambas producen células neuronales y no neuronales, 

y que las células de ambas son considerablemente migradoras (Baker, 2005). Pero se diferen-

cian en que la cresta neural se forma a todo lo largo del eje neural del embrión, mientras que las 

plácodas solamente aparecen en la cabeza, y que algunos tipos de derivados son producidos 

solamente por la cresta neural (como algunas neuronas, melanocitos, cartílago y músculo liso), y 

otros por las plácodas (como los receptores sensitivos ciliados, propios del olfato, oído y línea 

lateral) (Baker, 2005).  
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DUPLICACIÓN GÉNICA 

 

El número total de genes de los vertebrados es mayor que el de los grupos 

cercanos (hay 15000 genes aproximadamente en Drosophila y Tunicados, 

mientras que se estima hasta 70000 en Vertebrata; Martin, 1999). Se postula 

que hubo dos instancias de duplicación genómica durante la evolución de los 

Craniata, la primera habría ocurrido  antes de la aparición de los Craniata y la 

segunda antes de la aparición de los Gnathostomata (hipótesis 2R, two 

rounds of duplication; ver en Kuratani et al., 2002; Dehal y Boore, 2005; Pa-

nopoulou y Poustka, 2005; Wada y Makabe, 2006). De particular  importancia 

es la doble duplicación de los genes Hox, aunque también se han duplicado 

otras familias de genes reguladores (ParaHox, En, Otx, Msx, Pax, Dlx, HNF3, 

bHLH), moléculas señaladoras (hh, IGF, BMP) y otras (distrophina, colineste-

rasa, actina, queratina) (Shimeld y Holland, 2000; Holland et al., 2008). El 

mecanismo de duplicación es poco claro (poliploidía, duplicaciones múltiples 

de genes, errores en la recombinación homóloga y la retrotransposición).  

La duplicación de genes puede ser importante por que permite que se 

desarrollen nuevas funciones en los genes redundantes, ya que quedan libe-

rados de sus funciones primordiales (Ohno, 1970; Taylor y Raes, 2004); por 

ejemplo, los distintos tipos de colágeno que aparecen en el cartílago y el hue-

so se supone que provienen de modificaciones de los tipos de colágeno de 

invertebrados (Wada et al., 2006; Meulemans y Bronner-Fraser, 2007; Hecht 

et al., 2008). Se han propuesto otros eventos de duplicación génica relacio-

nados con la diversificación de grupos de vertebrados, como por ejemplo 

durante la evolución de los Teleostei (Hipótesis 3R; Wagner et al., 2003; Jai-

llon et al., 2004; Donoghue y Purnell, 2005; Meyer y Van de Peer, 2005; 

Steinke et al., 2006).  

La duplicación de los genes reguladores Hox es una característica que di-

ferencia a los Craniata del resto de los animales. La importancia de este rasgo 

radica en que se considera que los cambios en los genes reguladores son la 

causa de las mayores transformaciones evolutivas (son considerados hot 

spots evolutivos; Richardson y Brakefield, 2003); tanto es así, que este para-

digma es el que guía a la escuela evolutiva llamada Evo-Devo (Evolutionary 

Developmental Biology), una combinación de los paradigmas evolutivo, gené-

tico y embriológico, que ha modificado profundamente la manera de inter-

pretar los cambios evolutivos (Raff, 2000; Carroll et al., 2001; Arthur,  2002).  

Los genes Hox están relacionados con la especificación de la identidad po-

sicional durante la embriogénesis de los Metazoa. Se caracterizan porque: (a) 

Tienen un sector de 180 pares de bases denominado homeobox; (b) están 

organizados en grupos ɉȰÃÌÕÓÔÅÒÓȱɊ en el genoma (en lugar de estar dispersos 

por éste); (c) tienen una alineación específica en los clusters que es similar  al 

patrón de expresión a lo largo del eje antero-posterior  del animal, y (d) fun-

cionan como reguladores de los genes que producen la diferenciación de los 

distintos tipos celulares a lo largo del eje antero-posterior del animal (Po-

wers y Amemiya, 2004).  
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CRESTA NEURAL 

 

Las células de la cresta neural se originan en el límite entre la placa neural 

y el ectodermo superficial; estas células migran posteriormente para contri-

buir  en la formación de diversas estructuras, muchas de ellas novedades 

evolutivas. La variedad de derivados de la cresta neural es tal que son consi-

deradas totipotentes (LeDouarin y Dupin, 2003; Bronner y LeDouarin, 2012) 

y virtualmente no hay ningún órgano de los vertebrados que no contengan 

derivados de la cresta neural (LeDourain et al., 2004). Es por ello que se con-

sidera que la cresta neural es una cuarta capa embrionaria, al mismo nivel 

que el ecto, meso y endodermo. 

Los derivados de la cresta neural cumplen con tres funciones básicas (Le-

Dourain et al., 2004): coordinación de diversas funciones viscerales básicas, a 

través de la formación del sistema nervioso periférico y entérico (simpático y 

parasimpático) y de células productoras de hormonas (como las adrenales y 

de calcitonina); protección general del cuerpo por medio de células pig-

mentarias de la piel; y, por último, tiene un papel clave en la formación de la 

cabeza de los vertebrados. Algunos derivados de la cresta neural son (toma-

dos de Gans y Northcutt, 1983; LeDouarin, 1982; Baker, 2005):  

- Neurocráneo anterior  y cápsulas sensoriales. 

- Huesos, cartílagos (condroblastos y osteoblastos) y tejido conectivo (fi-

broblastos) de los arcos branquiales y estructuras craneofaciales deriva-

das. 

- Armadura cefálica y sus derivados.  

- Odontoblastos y papilas dentarias.  

- Nervios simpáticos y parasimpáticos y sus respectivos ganglios. 

- Células de Schwann de los nervios periféri cos.  

- Cromatóforos. 

- Parte anterior  del cerebro. 

- Tejido conectivo componente de distintas glándulas (hipófisis, lacrimal, 

salival, tiroi des, paratiroides y timo).  

- Células productoras de hormonas (calcitonina, células cromafínicas del 

córtex adrenal). 

- Paredes musculares de los arcos aórticos. 

- Mesénquima de la aleta dorsal.  

Las células de la cresta neural representan una novedad evolutiva de los 

Craniata, pero se ha planteado la hipótesis de cierto nivel de homología con 

el plexo nervioso epidérmico de otros deuterostomos (Gans y Northcutt, 

1983). En tunicados y cefalocordados han sido encontrados varios genes que 

en los Craniata son reguladores de la cresta neural (Bronner y LeDouarin, 

2012). Aunque es muy tentador relacionar la aparición de la cresta neural 

con la duplicación génica de los Craniata (Trainor  et al., 2003), hay evidencia 

de que estos eventos fueron independientes uno de otro (Creuzet et al., 2002; 

Wada y Makabe, 2006). 
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Figura 20: Contribución de la cresta neural a la formación del cráneo (Redibujado de Noden, 1983, 
1984; Santagati y Rijli, 2003). A) Embrión de anfibio mostrando la migración de las células de la 
cresta neural. B) Posición del mesodermo y de la cresta neural (sombreada) en un embrión de 
gallina. C) Cráneo de ave y D) de humano, mostrando los huesos derivados de células de la cresta 
neural (rosados). 

Petromyzontiformes está más relacionado con Gnathostomata que con Myxiniform es, for-

mando entonces el grupo Vertebrata (Figura 21). En la gran mayoría de la literatura  biológica no 

PLÁCODAS EPIDÉRMICAS 

 

Las plácodas epidérmicas (o neurogénicas, o epidérmicas) son engrosa-

mientos ectodérmicos que contribuyen a la formación de una serie de estruc-

turas del sistema sensorial de la cabeza, en coordinación con la cresta neural. 

Los engrosamientos son pares y según su ubicación y destino se las denomi-

na adenohipofísea, olfatoria, lente ocular, trigeminal, ótica, de la línea lateral 

y epibranquial (Baker, 2005; Graham y Shimeld, 2013). Éstas pueden ser 

agrupadas en plácodas sensoriales y neuronales (ver Duque-Osorio, 2003). 

Las sensoriales forman los órganos olfatorios (epitelio  nasal respiratorio  y 

olfativo), auditivos (aparato vestibular y oído interno), ojos y órganos acce-

sorios (con aporte de la cresta neural y el diencéfalo; cristalino)  y órganos de 

la línea lateral (mecano y electrorreceptores). Las plácodas neuronales for-

man las neuronas sensitivas, ganglios craneales, como el trigémino, facial, 

glossofaríngeo y vago. En Tunicados se encontraron regiones posiblemente 

homólogas a (precursoras de) las placas adenohipofísea, olfatoria y ótica, 

pero no de las restantes (Graham y Shimeld, 2013). 
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especializada, este grupo es tratado como ȰÖÅÒÔÅÂÒÁÄÏÓȱ en general, debido a que clásicamente 

no se distinguía la diferencia evolutiva entre lo que ahora diferenciamos como Craniata y Verte-

brata (Figura 21).  

 

  
Figura 21: Filogenia de los Craniata actuales. 

Aunque el Craniata actual más basal (Myxine, aunque no representativo de un Craniata pri-

mitivo)  es marino e isosmótico, la aparición de un sistema excretor glomerular hace pensar que 

el ambiente donde se desarrollaron los Craniata fue el agua dulce o un ambiente por lo menos de 

estuario (Ditrich,  2007).  

El esqueleto de Myxiniformes y Petromyzontiformes está formado por cartílago compuesto 

por una matriz proteica, a diferencia del cartílago de los Gnathostomata vivientes que está com-

puesto por una matriz de colágeno (Wright  et al., 2001). Los tejidos de sostén de la región peri-

bucal y de las barras branquiales del anfioxo (así como de otros invertebrados) también está 

formado por una matriz proteica; así, el esqueleto de los Craniata más basales es bioquímica-

mente más similar  al de Cephalochordata que al de Gnathostomata. 

 

   
Figura 22: Filogenia de Craniata incluyendo los grupos fósiles (modificada de Benton, 2015).  

La mayor diversidad de los Craniata más basales (es decir, sin considerar a Gnathostomata), 

es principalmente de grupos fósiles, cuyas relaciones filogenéticas todavía no están totalmente 

dilucidadas (Figura 22).  

En relación con los fósiles, se considera que pertenecen a Craniata cuando presentan deriva-

dos de la cresta neural o de las plácodes epidérmicas (Janvier, 2005). Dado que muchos caracte-

res derivados de la cresta neural son tejidos duros (cartílagos, dientes, huesos), la presencia de 

éstos puede ayudar a la identificación de un fósil como Craniata; de la misma manera, también 

ayuda a definir como Craniata la presencia de derivados de las plácodes, como las cápsulas olfa-

torias, ópticas u óticas, y de la línea lateral (Schubert et al., 2006). Hay una serie de fósiles que 
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presentan características de Craniata (como notocorda y cápsulas sensoriales) de difícil inter-

pretación. Entre ellos se destacan Myllokunmingia y Haikouichthys; éstos tienen tejidos esquelé-

ticos como cartílago, pero no tejidos mineralizados, y son considerados como Craniata basales 

(Benton, 2015). Por otra parte, Conodonta tienen características similares, pero con la adición 

de dientes de apatita (dentina y esmalte), lo que los ubica en Vertebrata (ver más adelante). 

 

 
 

Ȱ!'.!4(! Ȱ 

(MYXINIFORMES + PETROMIZONTIFORMES + FOSILES AFINES) 

 

El grupo Ȱ!ÇÎÁÔÈÁȱ ɉȰÓÉÎ ÍÁÎÄþÂÕÌÁÓȱɊ fue considerado tradicionalmente 

como grupo monofilético y hermano de Gnathostomata. Sin embargo, la ma-

yoría los caracteres que sustentaban este agrupamiento son en realidad ple-

siomorfías (ausencias de apomorfías que aparecen posteriormente), por lo 

que el taxón Ȱ!ÇÎÁÔÈÁȱ es considerado como parafilético.  

Actualmente se considera que Petromyzontiformes es el grupo hermano 

viviente de Gnathostomata, basándose en las varias apomorfías que caracte-

rizan a los Vertebrata (Janvier, 1981; Mallatt, 1984; Shimeld y Holland, 

2000). Por lo tanto, actualmente se considera que Ȱ!ÇÎÁÔÈÁȱ no es un grupo 

natural, sino parafilético. 

 

CYCLOSTOMATA  

(MYXINIFORMES + PETROMIZONTIFORMES) 

 

Estudios moleculares recientes han revitalizado la teoría de los Cyclosto-

mata (Myxiniformes + Petromizontiformes) (Mallatt  y Sullivan, 1998; Fur-

long y Holland, 2002; Takezaki et al., 2003; Meyer y Zardoya, 2003; Mallatt y 

Winchell, 2007; Heimberg et al., 2010; Donoghue y Keating, 2014), pero con-

siderando únicamente a los grupos actuales y no los fósiles.  

Además de la evidencia molecular, los Cyclostomata se caracterizan por: 

su condición de endobranquiados (bolsas branquiales recubiertas de endo-

dermo); aparato lingual y nasohipofisiario peculiar; con órgano olfatorio  

impar (pero con nervios pares); con gónadas impares, sin vías genitales, en-

tre otros. Se diferencian de los Gnathostomata por una serie de caracteres 

plesiomórficos, como: ausencia de mandíbulas; con no más de dos canales 

semicirculares en el oído interno; ausencia de aletas pares; con mayor núme-

ro de hendiduras branquiales que Gnathostomata; notocorda persistente; 

centros vertebrales nunca presentes; con persistencia del pronefros en los 

adultos; con tegumento sin escamas y secretor de abundante mucus; cartíla-

go con matriz proteica; pigmento respiratorio  (hemoglobina) y enzimas di-

gestivas más similares a invertebrados que a Gnathostomata. 

Sin embargo, no consideramos a Cyclostomata en este libro por que 

creemos que este agrupamiento es un artefacto producido por la atracción de 

ramas largas (error metodológico que agrupa a dos taxones por ser muy 

diferentes de un tercero; es decir agrupa a los Myxiniformes y Petromizonti-

formes por ser muy diferentes de Gnathostomata). 
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La mayoría de los Phyla animales pueden ser definidos por dos o tres caracteres diagnósticos 

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-

nósticas en más de 25 sistemas de órganos (Tabla 1 y Figura 20). Tal patrón de múltiples dife-

rencias genera interrogantes interesantes sobre el origen evolutivo del grupo, preguntando, por 

ejemplo, cuál puede haber sido la base selectiva para la aparición simultánea de tal número de 

cambios genéticos aparentemente independientes. 

Hace una década, una serie de discusiones condujeron a la conclusión de que los cambios 

evolutivos principales que caracterizan a los vertebrados no involucran solamente una serie de 

diferencias morfológicas en los animales adultos. Además, se hizo evidente que los cambios son 

el resultado de un número menor de cambios de desarrollo durante la ontogenia. Más específica 

fue la aparición de un grupo de tejidos nuevos y aparentemente intermedios, principalmente la 

cresta neural y las plácodas epidérmicas neurogénicas, los cuales se ubican entre el neuroecto-

dermo y el ectodermo. Un gran número de características diagnósticas de los vertebrados apa-

rentemente deriva de la cresta neural y muchas de las restantes derivan de las plácodas. Pero no 

sólo esto, sino que también resultó que los anfioxos (Branchiostoma), miembros del Phylum 

Chordata, aparecieron como los intermedios ideales dado que presentan una secuencia de ca-

racterísticas que son precursoras de aquellas diagnósticas de los vertebrados que mencionamos 

recién. De hecho, un vertebrado puede ser representado como un anfioxo al que se le han agre-

gado los derivados de la cresta neural y de las plácodas. 

 

PREGUNTAS SOBRE LOS ANFIOXOS 

Los anfioxos contienen entonces características que han llevado a especular sobre sus afini-

dades con los vertebrados. De hecho, la reciente atención que ha suscitado el grupo demuestra 

que los estudios sobre éste están siendo llevados a cabo actualmente con mayor velocidad que 

en ningún otro momento desde la década de 1880, en la que fue el apogeo de la embriología y el 

análisis de la biología de los invertebrados marinos (Gans, 1996). La clave de esta renovada 

atención reciente ha sido la similitud  entre los anfioxos y los vertebrados en cuanto a los patro-

nes de desarrollo, comolo indican los estudios sobre la cresta neural. Más recientemente, se ha 

enfatizado sobre las instrucciones genéticas, tal como señalan las investigaciones de los patro-

nes de expresión de los genes Hox. La capacidad de criar y mantener los animales en laboratorio 

(Stokes y Holland, 1996) ayudó al incremento de la información. 

Los anfioxos contienen sólo dos géneros válidos, Branchiostoma y Epigonichthyes, con 25 y 

siete especies, respectivamente, que pertenecen a una única familia (Poss y Boschung, 1996). 

Epigonichthyes difiere de Branchiostoma en que presenta gónadas sólo en el lado derecho sobre 
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las metapleuras, por delante de la base de la cola. Los registros de Branchiostoma se encuentran 

en las costas de todos los continentes, desde el sur del Báltico hasta el cabo de Buena Esperanza, 

desde el norte de Estados Unidos hasta Argentina y la parte norte de Chile, así como desde el 

Golfo Pérsico hasta Japón y alrededor del norte de Australia. Epigonichthyes se encuentra en las 

costas del oeste de África, en el Mar Rojo y el Golfo Pérsico, las Maldivas y algunos lugares en 

Filipinas, Japón, el Pacífico y algunas áreas alrededor de Australia.  

 

Carácter Origen  embrionario  

Sistema nervioso  

 Nervios branquioméricos Cresta neural, plácodas neurogénicas 

 Nervios octavolaterales Plácodas neurogénicas 

 Nervios espinales Cresta neural 

 Ganglios motores periféricos Cresta neural 

 Telencéfalo Pliegues neurales transversos 

 Área preóptica Pliegues neurales transversos 

Órganos de los sentidos especiales  

 Órgano olfatorio  Pliegues neurales transversos 

 Estructuras oculares accesorias Cresta neural, plácodas no-neurogénicas 

 Electrorreceptores Plácodas neurogénicas 

 Oído interno Plácodas neurogénicas 

 Neuromastos Plácodas neurogénicas 

 Órganos gustativos Endodermo, ectodermo general 

Estructuras faríngeas  

 Barras branquiales Cresta neural 

 Músculos branquioméricos Mesodermo paraxial 

Estructuras alimentarias  

 Músculo liso del estómago Mesodermo hipomérico 

 Células de calcitonina Cresta neural 

 Células cromafínicas Cresta neural 

Sistema circulatorio   

 Capilares branquiales Mesodermo hipomérico 

 Músculo de los arcos aórticos Cresta neural 

 Corazón muscular Mesodermo hipomérico 

Sistemas esquelético y dérmico  

 Neurocráneo anterior  Cresta neural 

 Dermis cefálica anterior  Cresta neural 

 Cápsulas sensoriales Cresta neural 

 Esqueleto dérmico Ectodermo general, cresta neural 

 Melanocitos Cresta neural 

 Dientes Endodermo, ectodermo general, cresta neural 

Tabla 1: Caracteres derivados de los Craniata (Tomado de Northcutt, 1996). 

Algunas características superficiales indujeron a que se ubicara a los anfioxos entre los pe-

ces, una tradición aún mantenida en muchas citas recientes, así como por las referencias a este 

animal en revistas ictiológicas. Además de esto, los estudios de desarrollo sobre los cefalocorda-

dos y urocordados de Kowalevski (1866 y 1867) comenzaron a documentar que sus patrones de 

desarrollo eran particularmente similares al de varios vertebrados. En vista de esto, varios in-

vestigadores consideraron a uno u otro grupo como modelos de un estadio prevertebrado en la 

filogenia. Cuando Northcutt  y Gans (1983) notaron que la presencia de cresta neural y los teji-
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dos placodales eran sinapomorfías de los vertebrados, se hizo claro que, a pesar de que varias 

características son superficiales, los anfioxos parecen ser los precursores más apropiados (ver 

más adelante argumentos en favor de los urocordados). 

Aunque los anfioxos parecen tener una serie de caracteres similares a los vertebrados, varios 

de éstos están modificados curiosamente. Por ejemplo, la notocorda, que ocupa una posición 

medio-dorsal en la masa muscular, está compuesta de células contráctiles apiladas, con inerva-

ción individual, que le permiten un endurecimiento regional en vez de estar compuesta por 

células vacuoladas que brindan una acción de soporte pasivo. La notocorda del anfioxo, además, 

se extiende hasta los extremos del animal, incluyendo el anterior, en vez de comenzar en la re-

gión media de la cabeza. 

La masa axial de músculos segmentados es aún más diferente entre los anfioxos y los verte-

brados, en su arquitectura celular e inervación. El tubo nervioso es aplanado, está ubicado dor-

salmente y es hueco, como en vertebrados (aunque su porción alar es mucho más delgada que la 

basal). Sin embargo, no hay raíces ventrales motoras formadas por paquetes de axones eferen-

tes. La ausencia de estas raíces refleja la citología de los músculos. Como ya había sido notado 

por Schneider (1873, 1880), pero había sido universalmente ignorado hasta el trabajo de Flood 

(1968), las células musculares del tronco de los anfioxos envían procesos cónicos hasta la super-

ficie del tubo neural. En este lugar, su sarcolema hace sinapsis con una neurona del sistema ner-

vioso central, con un patrón estructural común en invertebrados. Más que fusionarse en fibras 

polinucleares simples, los músculos del tronco forman placas mononucleares delgadas que se 

ubican radialmente desde la notocorda.  

En contraste, los músculos subterigiales de la pared atrial, Ȱde la tosȱ, que tienen sus fibras 

(estriados) transversales, tienen una inervación directa de los procesos de neuronas individu a-

les de la porción basal del tubo nervioso. La emergencia de los axones de estas neuronas de la 

porción dorsal de la cuerda condujo a Gans y Northcutt  (1985) a sugerir que ellas podían ser 

homólogas a las de los músculos branquioméricos de los vertebrados, los que también están 

involucrados en la compresión de la faringe. En algunos aspectos, los músculos pterigiales son 

más similares a los músculos branquioméricos de los vertebrados que las placas de la muscula-

tura del tronco del anfioxo respecto de la musculatura axial de los vertebrados.  

La cestilla branquial de los anfioxos y las hendiduras entre las barras difieren profundamen-

te del estado vertebrado, y no sólo en el plegamiento de un pliegue ectodérmico para formar el 

atrio  durante la metamorfosis. La cestilla y el endostilo asociado representan claramente un 

mecanismo de alimentación por filtración  en juveniles y adultos. Por lo tanto, y a diferencia de 

los vertebrados, no es una Ȱbranquiaȱ para el intercambio de gases. Las barras paralelas de su 

estructura esquelética son rígidas, y los puentes de tejidos blandos forman los espaciadores 

para las estrechas hendiduras; la cestilla branquial cartilaginosa es una sinapomorfía de los 

vertebrados. El patrón vascular de la faringe de los anfioxos es simple e interno, no subdividido 

en una capa capilar por debajo del epitelio, aunque la corriente de sangre es ventro-dorsal en 

ambos casos.  

A diferencia de lo que ocurre en los vertebrados, el número de hendiduras branquiales no es 

fijo, sino que comienza bajo y se duplica por división durante la metamorfosis (las hendiduras 

extras resultan asociadas con células excretoras); una tercera serie de hendiduras adicionales se 

agrega posteriormente durante el crecimiento. Lo más sorprendente es que la primera hilera de 

aberturas se forma medialmente y luego migran al lado derecho; luego, una segunda hilera se 

forma medialmente, en un patrón distinto  al de los vertebrados. Inclusive, la boca se forma des-

plazada hacia la izquierda (todo el animal será asimétrico) y las corrientes de alimentación cru-

zan la faringe para salir por la primera hendidura derecha, aunque las partículas se atrapan 

durante el pasaje (Gilmour, 1996). 

En vez de los solenocitos de los invertebrados o los podocitos de los vertebrados, la excre-

ción de los anfioxos involucra a unas curiosas células filtradoras, los cyrtopodocitos. Estos se 

encuentran en un espacio medio común (el nefridio  de Hatschek) así como en los nefridios 
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branquiales postmetamórficos (aun su topografía está alejada de la condición de los vertebra-

dos). 

Los sistemas neurales y sensoriales son drásticamente diferentes entre los anfioxos y los ver-

tebrados. El cerebro de los anfioxos sigue siendo un importante tema de debate. Los órganos de 

los sentidos del anfioxo son relativamente simples e impares; en contraste, los órganos de los 

sentidos principales de los vertebrados son claramente pares. Las neuronas sensitivas aferentes 

están desensambladas de manera similar  y a lo sumo son similares a las células Rohon-Beard 

que aparecen tempranamente en la embriología de los vertebrados. Lo que ha sido un interr o-

gante ocasional es la aparición, en varios urocordados, de órganos de los sentidos altamente 

modificados pero impares (por  ejemplo, mecanorreceptores).  

En todos los sistemas de órganos, la condición de los anfioxos muestra múltiples similitudes 

Ȱprevertebradosȱ. De hecho, éstas son llamadas algunas veces como casos de Ȱdetención en la 

transiciónȱ. Los intentos para explicar sus causas han conducido ciertamente a múltiples espe-

culaciones sobre las bases funcionales de esta o aquella condición.  

Los datos moleculares que han explotado recientemente en nuestro conocimiento están pro-

veyendo soluciones potenciales a preguntas sobre el desarrollo y, posiblemente, también sobre 

la filogenia. Sin embargo, estos también postulan varios problemas nuevos. Por ejemplo, la de-

mostración de la expresión de un gen equivalente en tejidos de los anfioxos y los vertebrados 

puede proveer evidencia sobre la homología de éste. Por lo tanto, las principales similitudes o 

diferencias en la expresión de genes Hox equivalentes en varios niveles de animales bisegmen-

tados, pueden aportar claves a la realidad de las posibles homologías. Por ejemplo, ¿hasta qué 

punto prueban tales análisis la aparición de una Ȱcabezaȱ en los anfioxos? Detalles del sistema 

Hox y otros genes homeobox involucrados en la regulación del desarrollo confirman ciertamen-

te que los anfioxos son el grupo hermano de los vertebrados, y también que los urocordados, tan 

distintos, son como mucho un grupo hermano de los anfioxos más los vertebrados.  

Sin embargo, hay casos en los cuales la expresión de los genes plantea preguntas fundamen-

tales. Por ejemplo, en los anfioxos, genes tales como Brachyury se expresan tanto en los múscu-

los axiales como en la notocorda. ¿Implica esto que los dos órganos son intrínsecamente homó-

logos, o que los genes están incluidos en un aspecto arquitectónico más fundamental? Aún más 

problemática es la evidencia para familias de genes Ȱhomólogasȱ en el desarrollo del corazón o 

el ojo de los mamíferos y Drosophila. La formación de órganos involucra instrucciones en múlt i-

ples niveles y algunos de estos son epigenéticos o facilitan acciones morfogénicas. ¿Cuándo la 

expresión de genes indica un rol  tan simple, y cuándo ésta es asociada con aspectos específicos 

de sistemas de órganos? Una aproximación precisa y conservadora para comprobar el blanco de 

las expresiones de los genes es esencial. Debemos mantener una apreciación de cuánto la natu-

raleza puede haber sido conservadora o, quizás, perezosa. 
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Ya han pasado 35 años desde que Gans y Northcutt (1983) propusieron que la cabeza de 

los vertebrados es una novedad evolutiva, resultado de la aparición de la cresta neural y las 

plácodas cefálicas. La cresta neural forma el cráneo y los tejidos conectivos asociados, mientras 

que las plácodas forman los órganos de los sentidos. Sin embargo, los músculos cefálicos, un 

componente crucial de la compleja cabeza de los vertebrados, no son formados ni por la cresta 

ni por las plácodas. En este capítulo, se discutirá la evidencia que está surgiendo sobre la 

sorprendente relación entre la evolución de los músculos de la cabeza y el corazón cameral; 

ambos sistemas provienen de un mismo grupo de células progenitoras mesodérmicas incluídas 

en un campo cardiofaríngeo de los embriones de los vertebrados. Es importante notar que tanto 

el campo cardiofaríngeo como los músculos 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 corazón.  
 

Introducción  

En un importante trabajo titulado "Neural crest and the origin of vertebrates: a new head", 

Gans y Northcutt propusieron en 1983 que los primeros vertebrados evolucionaron de 

invertebrados principalmente por innovaciones en la cabeza. Estas innovaciones incluyen la 

muscularización del mesodermo ventrolateral (o hipómero), para formar los musculos 

branquioméricos y la emergencia de dos estructuras ectodérmicas novedosas: la cresta neural y 

las plácodas neurogénicas. Las células de la cresta neural producen la mayor parte del cartílago, 

hueso, dentina y otros tejidos conectivos de la cabeza de los vertebrados, mientras que de las 

plácodas derivan las neuronas sensitivas escenciales para la formación de los complejos 

sistemas sensoriales de los vertebrados (Northcutt, 2005; Graham y Shimeld, 2013; Patthey et 

al., 2014). La Hipótesis de la Nueva Cabeza propone que estas innovaciones evolutivas estaban 

asociadas con el cambio de una alimentación filtradora pasiva a una predación activa. El 

aumento de las capacidades sensoriales y una faringe muscularizada permitirían la  detección y 

captura de presas más eficiente, así como mayores tasas de intercambio de gases respiratorios, 

lo que acompañaría al estilo de vida predatorio. Esta importante transición en el 

comportamiento y en la ecología coincidió también con la aparición de un corazón con cámaras, 

que presumiblemente permitió el mayor crecimiento y metabolismo que demandaba la 

depredación activa. Sin embargo, la Hipótesis de la Nueva Cabeza estaba principalmente 
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relacionada con los derivados de la cresta neural y las plácodas, que están mejor representados 

en el registro fósil que los tejidos blandos, como los músculos (Kuratani, 2013; Trinajstic et al., 

2013).  

A continuación, se realizará una revisión multidisciplinaria actualizada del origen y la 

evolución de los músculos de la cabeza de los vertebrados, teniendo en cuenta la sorprendente 

nueva evidencia de los orígenes embriológicos compartidos entre varios músculos de la cabeza 

y el corazón, y del antiguo origen (prevertebrado) de esta asociación. 
 

 
 

Un nuevo concepto: el Campo Cardiofaríngeo embriológico  

El CCF es un dominio embrionario que da lugar al corazón y a los músculos branquiomé-

ricos (ver Figura 23 y Figura 24, y el Glosario). El corazón de los amniotas está compuesto por 

cardiomiocitos derivados de dos poblaciones de células progenitoras, adyacentes en el embrión 

temprano (Meilhac et al., 2004). Las primeras células progenitoras cardíacas del PCC generan al 

tubo cardíaco lineal y luego forman el ventrículo izquierdo y partes de la aurícula (Tzahor y 

GLOSARIO 

 

Arcos Branquiales (o faríngeos):  son expansiones de las paredes laterales 

de la faringe. Incluyen tejidos externos (ectodérmicos), internos (endo-

dérmicos), mesénquima derivado de la cresta neural y una matriz meso-

dérmica, que forman los arcos branquiales. 

Campo Cardiofaríngeo (CCF): área embrionaria que incluye al mesodermo 

lateral anterior del Primer Campo Cardíaco (PCC), junto al mesodermo fa-

ríngeo contiguo que genera las regiones derivadas del Segundo Campo 

Cardíaco (SCC) del corazón y los músculos branquioméricos.  

Mesodermo Faríngeo:  mesodermo craneal relacionado a la formación de la 

faringe y la parte anterior del tubo digestivo, que se dispersa por los arcos 

faríngeos y contribuye a la formación de las regiones derivadas del SCC 

del corazón y los músculos branquioméricos.  

Músculos Branquioméricos:  músculos formados de células progenitoras 

ubicadas en los arcos branquiales. En los vertebrados comprenden los 

músculos mandibulares (músculos del 1er arco branquial, como los 

músculos mandibulares), músculos hióideos (músculos del 2do arco, co-

mo los músculos de expresión facial de los mamíferos), y músculos bran-

quiales (de los arcos posteriores, incluyendo los músculos de la laringe y 

faringe, y los músculos del cuello derivados del músculo cucullaris, como 

el trapecio y esternocleidomastoideo de los amniotas).  

Patrón Ontogenético Cardiofaríngeo:  es la progresión de identidades de 

un linaje de células progenitoras cardiofaríngeas, que mantienen relacio-

nes clonales entre el primer corazón, el segundo corazón y los precurso-

res de los músculos faríngeos, caracterizada por la expresión de determi-

nados genes y por actividades regulatorias específicas.  

Primer Campo Cardíaco (PCC): grupo de células progenitoras cardíacas, 

que aparece en el mesodermo laterial anterior, y forma el tubo cardíaco 

linear y, más tarde, el ventrículo izquierdo y parte de las aurículas.  

Segundo Campo Cardíaco (SCC): grupo de células progenitoras cardíacas 

que se diferencia más tardiamente; contribuye al desarrollo del corazón 

luego del estadío de tubo cardíaco linear, para formar el miocardio del 

ventrículo derecho y el tracto excurrente, y del tracto incurrente, inclu-

yendo partes de las aurículas.  
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Evans, 2011; Kelly, 2012). Posteriormente, los progenitores del SCC, localizados en el mesoder-

mo faríngeo, producen tejido muscular cardíaco (miocardio) del tracto de salida, el ventrículo 

derecho y partes de la aurícula (Kelly et al., 2001; Mjaatvedt et al., 2001) (Figura 24). El SCC se 

puede dividir en poblaciones de células progenitoras anteriores y posteriores que contribuyen a 

los polos arterial y venoso del corazón, respectivamente (Kelly, 2012). Las células del mesoder-

mo faríngeo pueden formar músculos cardíacos o esqueléticos dependiendo de las señales del 

endodermo faríngeo adyacente, del ectodermo superficial y de las células de la cresta neural 

(Tzahor y Lassar, 2001; Tirosh-Finkel et al., 2006; Rana et al., 2007; Nathan et al., 2008; Tzahor 

y Evans, 2011). Las células de la cresta neural desempeñan un papel importante en regular el 

desarrollo del CCF: son necesarias para la migración de células derivadas del SCC al polo arterial 

del corazón, y el mesénquima derivado de la cresta neural regula la formación del músculo 

branquiomérico y produce las fascias y tendones asociados (Hutson y Kirby, 2003; Noden y 

Trainor, 2005; Rinon et al., 2007). Los factores reguladores evolutivamente conservados man-

tienen un conjunto de células progenitoras cardiofaríngeas para la cardiogénesis específica de 

SCC y la miogénesis branquiomérica. 

,Á ÃÏÎÆÉÒÍÁÃÉÏǲÎ ÄÅ ÑÕÅ ÌÁÓ ÃÅǲÌÕÌÁÓ ÐÒÏÇÅÎÉÔÏÒÁÓ ÍÕÌÔÉÐÏÔÅÎÔÅÓ ÄÁÎ ÌÕÇÁÒ Á ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÅÓȤ

ÑÕÅÌÅǲÔÉÃÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓ Ù ÒÅÇÉÏÎÅÓ ÄÅÌ ÃÏÒÁÚÏǲÎ ÄÅÒÉÖÁÄÁÓ ÄÅ 3## ÐÒÏÖÉÅÎÅ ÄÅ ÁÎÁǲÌÉÓÉÓ ÃÌÏÎÁȤ
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ɉ,ÅÓÃÒÏÁÒÔ ÅÔ ÁÌȢȟ ςπρπɊȢ %ÓÔÏÓ ÅØÐÅÒÉÍÅÎÔÏÓ ÄÅÍÏÓÔÒÁÒÏÎ ÌÁ ÅØÉÓÔÅÎÃÉÁ ÄÅ ÕÎÁ ÓÅÒÉÅ ÄÅ ÐÒÏÇÅÎÉȤ

ÔÏÒÅÓ ÃÁÒÄÉÏÆÁÒąǲÎÇÅÏÓ Á ÌÏ ÌÁÒÇÏ ÄÅÌ ÅÊÅ ÁÎÔÅÒÏÐÏÓÔÅÒÉÏÒȟ ÑÕÅ ÃÏÎÔÒÉÂÕÙÅÎ ÁÌ ÃÒÅÃÉÍÉÅÎÔÏ ÄÅÌ ÔÕÂÏ 

ÃÁÒÄąǲÁÃÏ Ù ÌÁ ÍÏÒÆÏÇÅǲÎÅÓÉÓ ÄÅ ÌÏÓ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓȢ %Ó ÉÎÔÅÒÅÓÁÎÔÅ ÎÏÔÁÒ ÑÕÅ ÄÅÓÄÅ ÌÁ 

ÁÎÁÔÏÍąǲÁ ÃÏÍÐÁÒÁÄÁ ÓÅ ÓÕÇÉÒÉÏǲȟ ÈÁÃÅ ÄÅǲÃÁÄÁÓȟ ÑÕÅ ÌÏÓ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓ ÓÅ ÒÅÌÁÃÉÏÎÁÎ 

ÃÏÎ ÌÏÓ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÄÅÒÉÖÁÄÏÓ ÄÅÌ ÍÅÓÏÄÅÒÍÏ ͼÖÉÓÃÅÒÁÌͼ ɉÐÏÒ ÅÊÅÍÐÌÏȟ ÄÅÌ ÃÏÒÁÚÏǲÎ Ù ÄÅÌ ÉÎÔÅÓÔÉÎÏ 

ÁÎÔÅÒÉÏÒɊ ɉ2ÏÍÅÒ Ù 0ÁÒÓÏÎȟ ρωχχȠ $ÉÏÇÏ Ù !ÂÄÁÌÁȟ ςπρπɊȟ ÕÎÁ ÏÐÉÎÉÏǲÎ ÒÅÓÐÁÌÄÁÄÁ ÐÏÒ ÌÏÓ ÒÅÃÉÅÎȤ

ÔÅÓ ÅÓÔÕÄÉÏÓ ÇÅÎÅǲÔÉÃÏÓ Ù ÄÅ ÄÅÓÁÒÒÏÌÌÏ ÁÎÔÅÒÉÏÒÍÅÎÔÅ ÃÉÔÁÄÏÓȢ !ÄÅÍÁǲÓȟ ÌÏÓ ÁÎÁǲÌÉÓÉÓ ÃÌÏÎÁÌÅÓ ÅÎ 

ÒÁÔÏÎÅÓ ÍÏÓÔÒÁÒÏÎ ÑÕÅ ÈÁÙ ÒÅÌÁÃÉÏÎÅÓ ÅÎÔÒÅ ÒÅÇÉÏÎÅÓ ÅÓÐÅÃąǲÆÉÃÁÓ ÄÅÌ ÃÏÒÁÚÏǲÎ Ù ÇÒÕÐÏÓ ÄÅ ÍÕǲÓÃÕȤ

ÌÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓȟ ÑÕÅ ÓÏÂÒÅÐÁÓÁÒÏÎ ÌÁÓ ÐÒÅÄÉÃÃÉÏÎÅÓ ÄÅ ÌÏÓ ÐÒÉÍÅÒÏÓ ÁÎÁÔÏÍÉÓÔÁÓ ÃÏÍÐÁÒÁȤ

ÔÉÖÏÓȢ ,ÁÓ ÒÅÇÉÏÎÅÓ ÄÅÌ ÃÏÒÁÚÏǲÎ ÄÅÒÉÖÁÄÁÓ ÄÅ 3##ȟ ÐÏÒ ÅÊÅÍÐÌÏȟ ÓÅ ÒÅÌÁÃÉÏÎÁÎ ÅÍÂÒÉÏÌÏÇÉÃÁÍÅÎÔÅ 

ÍÁǲÓ ÅÓÔÒÅÃÈÁÍÅÎÔÅ ÃÏÎ ÌÏÓ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓ ÑÕÅ ÃÏÎ ÌÁÓ ÒÅÇÉÏÎÅÓ ÄÅÌ ÃÏÒÁÚÏǲÎ ÄÅÒÉÖÁȤ

ÄÁÓ ÄÅ 0## ɉ-ÅÉÌÈÁÃ ÅÔ ÁÌȢȟ ςππτȠ ,ÅÓÃÒÏÁÒÔ ÅÔ ÁÌȢȟ ςπρπɊȢ ,ÏÓ ÒÅÃÉÅÎÔÅÓ ÅÓÔÕÄÉÏÓ ÏÒÉÇÉÎÁÎ ÕÎ ÎÕÅÖÏ 

ÐÁÒÁÄÉÇÍÁ ÐÁÒÁ ÌÁ ÅØÐÌÏÒÁÃÉÏǲÎ ÄÅ ÌÁ ÆÏÒÍÁÃÉÏǲÎ ÄÅ ÌÁÓ ÃÁǲÍÁÒÁÓ ÃÁÒÄąǲÁÃÁÓ Ù ÌÏÓ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÂÒÁÎȤ

ÑÕÉÏÍÅǲÒÉÃÏÓȟ ÑÕÅ ÅÓÔÁǲ ÒÅÌÁÃÉÏÎÁÄÏ ÃÏÎ ÌÁ ÅÖÏÌÕÃÉÏǲÎ ÔÅÍÐÒÁÎÁ ÄÅ ÌÏÓ ÖÅÒÔÅÂÒÁÄÏÓ Ù ÁÌ ÏÒÉÇÅÎ ÄÅ 

ÓÕ ÃÁÂÅÚÁ ɉ/ÌÓÏÎȟ ςππφȠ 4ÚÁÈÏÒȟ ςππωȠ 4ÚÁÈÏÒ Ù %ÖÁÎÓȟ ςπρρȠ 'ÒÉÆÏÎÅ Ù +ÅÌÌÙȟ ςππχȠ 3ÁÍÂÁÓÉÖÁÎ 

ÅÔ ÁÌȢȟ ςπρρɊȟ ÃÏÍÏ ÓÅ ÄÉÓÃÕÔÉÒÁǲ ÍÁǲÓ ÁÄÅÌÁÎÔÅȢ 
 

Orígenes, heterogeneidad y diversidad de las estructuras cardiofaríngeas  

,Á ÃÁÂÅÚÁ ÄÅ ÌÏÓ ÍÁÍąǲÆÅÒÏÓȟ ÈÕÍÁÎÏÓ ÉÎÃÌÕÉÄÏÓȟ ÃÏÎÔÉÅÎÅ ÍÁǲÓ ÄÅ φπ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ɉ$ÉÏÇÏ Ù 

7ÏÏÄȟ ςπρςɊȟ ÑÕÅ ÃÏÎÔÒÏÌÁÎ ÌÏÓ ÍÏÖÉÍÉÅÎÔÏÓ ÏÃÕÌÁÒÅÓ Ù ÐÅÒÍÉÔÅÎ ÌÁ ÉÎÇÅÓÔÉÏǲÎ ÄÅ ÁÌÉÍÅÎÔÏÓȟ ÌÁ 

ÒÅÓÐÉÒÁÃÉÏǲÎ Ù ÌÁ ÃÏÍÕÎÉÃÁÃÉÏǲÎ ÆÁÃÉÁÌ Ù ÖÏÃÁÌ ɉ.ÏÄÅÎȟ ρωψσȠ 7ÁÃÈÔÌÅÒ Ù *ÁÃÏÂȟ ρωψφȠ .ÏÄÅÎ Ù 

&ÒÁÎÃÉÓ-7ÅÓÔȟ ςππφɊȢ ,Á ÃÁÂÅÚÁ ÈÕÍÁÎÁ ÉÎÃÌÕÙÅ ÁÌ ÍÅÎÏÓ ÓÉÅÔÅ ÇÒÕÐÏÓ ÄÉÆÅÒÅÎÔÅÓ ÄÅ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ 

ÃÏÎ ÏÒąǲÇÅÎÅÓ ÅÍÂÒÉÏÎÁÒÉÏÓ Å ÈÉÓÔÏÒÉÁÓ ÅÖÏÌÕÔÉÖÁÓ ÉÎÄÉÖÉÄÕÁÌÅÓ ɉ2ÏÍÅÒ Ù 0ÁÒÓÏÎȟ ρωχχȠ 7ÁÃÈÔÌÅÒ 

Ù *ÁÃÏÂȟ ρωψφȠ (ÁÒÅÌ ÅÔ ÁÌȢȟ ςπρςɊ ɉ&ÉÇÕÒÁ ςσɊȢ %ÓÔÁ ÈÅÔÅÒÏÇÅÎÅÉÄÁÄ ÔÉÅÎÅ ÅÎÏÒÍÅÓ ÉÍÐÌÉÃÁÎÃÉÁÓ 

ÅÎ ÅÌ ÃÏÎÏÃÉÍÉÅÎÔÏ ÂÁǲÓÉÃÏ Ù ÓÕÓ ÁÐÌÉÃÁÃÉÏÎÅÓ ÃÌąǲÎÉÃÁÓ ÐÏÒÑÕÅ ÌÏÓ ÃÏÎÃÅÐÔÏÓ ÄÅ ÁÎÁÔÏÍąǲÁ ÕÓÕÁÌȤ

ÍÅÎÔÅ ÁÃÅÐÔÁÄÏÓȟ ÂÁÓÁÄÏÓ ÐÒÉÎÃÉÐÁÌÍÅÎÔÅ ÅÎ ÌÁ ÆÕÎÃÉÏǲÎȾÆÉÓÉÏÌÏÇąǲÁ ÄÅÌ ÁÄÕÌÔÏ ɉÐÏÒ ÅÊÅÍÐÌÏȟ 

ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÅÓÑÕÅÌÅǲÔÉÃÏÓ ÖÓȢ ÃÁÒÄąǲÁÃÏÓɊȟ ÎÏ ÓÅ ÃÏÒÒÅÓÐÏÎÄÅÎ ÃÏÎ ÌÏÓ ÖÅÒÄÁÄÅÒÏÓ ÏÒąǲÇÅÎÅÓ ÅÍÂÒÉÏȤ

ÎÁÒÉÏÓ Ù ÅÖÏÌÕÔÉÖÏÓ ÄÅ ÌÁÓ ÅÓÔÒÕÃÔÕÒÁÓ ÁÎÁÔÏǲÍÉÃÁÓȢ )ÎÃÌÕÓÏ ÌÁ ÃÌÁÓÉÆÉÃÁÃÉÏǲÎ ÔÒÁÄÉÃÉÏÎÁÌ ÄÅ ÌÏÓ ÇÒÕȤ

ÐÏÓ ÄÅ ÍÕǲÓÃÕÌÏÓ ÃÅÆÁǲÌÉÃÏÓ ÂÁÓÁÄÁ ÅÎ ÒÅÌÁÃÉÏÎÅÓ ÔÏÐÏÇÒÁǲÆÉÃÁÓ ÅÎÍÁÓÃÁÒÁ ÌÁ ÖÅÒÄÁÄÅÒÁ ÈÅÔÅÒÏÇÅȤ

ÎÅÉÄÁÄ ÄÅ ÌÏÓ ÏÒąǲÇÅÎÅÓ ÍÕÓÃÕÌÁÒÅÓ Ù ÅÌ ÄÅÓÔÉÎÏ ÄÅ ÌÏÓ ÐÒÅÃÕÒÓÏÒÅÓ ɉÐÏÒ ÅÊÅÍÐÌÏȟ ÅÌ ÐÅÒÆÉÌ ÄÅ ÌÁÓ 

ÍÏÌÅǲÃÕÌÁÓ Ù ÆÁÃÔÏÒÅÓ ÄÅ ÔÒÁÎÓÃÒÉÐÃÉÏǲÎ ÑÕÅ ÉÎÄÉÃÁÎ ÌÁ ÄÅÔÅÒÍÉÎÁÃÉÏǲÎ ÔÅÍÐÒÁÎÁ ÔÉÅÎÅÎ ÃÁÓÉ ÔÁÎÔÁ 

ÈÅÔÅÒÏÇÅÎÅÉÄÁÄ ÄÅÎÔÒÏ ÄÅ ÃÁÄÁ ÇÒÕÐÏ ɉÐÏÒ ÅÊÅÍÐÌÏȟ ÌÏÓ ÇÒÕÐÏÓ ÂÒÁÎÑÕÉÁÌȟ ÅØÔÒÁ-ÏÃÕÌÁÒȟ Ù ÌÁ ÌÅÎȤ

ÇÕÁɊȟ ÃÏÍÏ ÅÎÔÒÅ ÅÌÌÏÓ ɉ$ÉÏÇÏ Ù 7ÏÏÄȟ ςπρςɊȢ 
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Figura 23: 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 músculos hipobranquiales, y tal vez los extraoculares). En el lado izquierdo del cuerpo 
(parte derecha de la figura) se eliminaron los músculos de la expresión facial para mostrar los 
músculos de la masticación. Los siete grupos son: 1) músculos del primer arco (o arco mandibular), 
que incluyen células clonalmente relacionadas con el ventrículo derecho (se muestra en violeta); 2) 
en la izquierda de la figura (en verde) se muestran los músculos del segundo arco (o arco hioides), 
con células relacionadas con el miocardio de la base del tronco pulmonar; 3) en la derecha de la 
figura (en rojo) se muestran los músculos del segundo arco (o arco hioideo), relacionados con el 
miocardio de la base de la aorta; 4) en la izquierda de la figura (en naranja) se muestran los múscu-
los de los arcos faríngeos posteriores, incluyendo músculos como el trapecio y esternocleidomas-
toideo derivados del m. cucullaris, relacionados con la base del tronco pulmonar y parte de la aurí-
cula izquierda; 5) en la derecha de la figura (en amarillo) se muestran los músculos de los arcos 
faríngeos posteriores, incluyendo músculos como el trapecio y el esternocleidomastoideo deriva-
dos del m. cucullaris, relacionados con la vena cava superior y parte de la aurícula derecha; 6) 
músculos extraoculares (en naranja), que generalmente no se consideran branquioméricos, pero 
que de acuerdo con estudios embriológicos clásicos, y recientes análisis clonales retrospectivos en 
ratones, contienen células relacionadas con las de los músculos branquiómeros mandibulares; y 7) 
músculos hipobranquiales (en gris oscuro), incluyen los de la lengua e infrahioideos que derivan de 
los somitos y migran hacia la cabeza y el cuello (Edgeworth, 1935; Diogo y Abdala, 2010). El área 
venosa del corazón se muestra en azul y el ventrículo izquierdo, derivado del PCC, en marrón.  
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Figura 24: La continuidad evolutiva del Patrón Ontogenético Cardiofaríngeo. A) Embriones de ra-
tón en los días embrionarios (E) 8 y 10, el corazón de ratón de cuatro cámaras en E12 y la cabeza 
del ratón en E14. En rojo: regiones del corazón derivadas de PCC [ventrículo izquierdo (VI), aurícula 
izquierda (AI), aurícula derecha (AD)]; en naranja: regiones del corazón derivadas de SCC [ventrícu-
lo derecho (VD) y tracto de salida (TdS)]; en amarillo: músculos esqueléticos branquioméricos; en 
púrpura: músculos extraoculares. B) Árbol de linajes celulares que representa el origen de los 
compartimentos cardíacos y de los músculos branquioméricos en ratones. Todas las células deri-
van de los mismos progenitores pancardiofaríngeos que producen el PCC (verde oscuro), los pre-
cursores del ventrículo izquierdo y las aurículas, y los segundos progenitores cardiofaríngeos Tbx1+ 
(verde claro). Las líneas discontinuas indican que el progenitor inicial del PCC / SCC aún no se ha 
identificado en ratones. En el mesodermo cardiofaríngeo anterior (MCA), las células progenitoras 
activan Lhx2, se renuevan a sí mismas y producen el VD y TdS derivados del SCC, y los músculos 
branquioméricos del primer y segundo arco (incluyendo los músculos de la masticación y de la 
expresión facial). C) Precursores cardiofaríngeos en la larva eclosionada de Ciona intestinalis (a la 
izquierda) y sus derivados en el juvenil metamorfoseado (a la derecha). Los precursores cardíacos 
primarios (PCP, en rojo) y secundarios (PCS, en naranja) forman al corazón (en mezcla rojo-
naranja), mientras que los precursores del músculo del sifón exhalante (PME, en amarillo) forman 
el sifón exhalante y los músculos longitudinales (MLong, en amarillo). Los músculos del sifón oral 
inhalante (a la derecha: MSO, en azul) derivan de una población heterogénea de células laterales 
del tronco (a la izquierda: CLT, en azul). El mesodermo cardiofaríngeo es bilateralmente simétrico 
respecto a la línea media (línea punteada). D) Árbol de linajes celulares que representa la relación 
clonal y las actividades de los genes de los precursores cardiofaríngeos de Ciona. Todas las células 
derivan de los blastómeros Mesp+B7.5, que generan los músculos anteriores de la cola (MAC, círcu-
los grises; véase también en C) y las células ventrales del tronco (CVT, círculo verde oscuro). Los 
últimos progenitores pancardiofaríngeos expresan Nk4 y se dividen asimétricamente para producir 
el PCP (círculo rojo) y los PCS secundarios, los progenitores cardiofaríngeos secundarios Tbx1/10 
(PCS secundarios, círculo verde claro). Estos se dividen nuevamente de forma asimétrica para pro-
ducir precursores secundarios del corazón (PSC, círculo naranja) y precursores del sifón exhalante y 
los músculos longitudinales (PME y MLong, círculo amarillo). Los MSO surgen de células laterales 
troncales derivadas de A7.6 (CLT, círculo azul claro). 
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Figura 25: A) Ubicación de las plácodas ectodérmicas en la cabeza de los vertebrados según la hi-
pótesis de Graham y Shimeld (2013) (anterior a la izquierda): plácoda/fosa olfativa (en rojo) en el 
extremo del cerebro anterior; las plácodas de la lente (en naranja) posteriormente se forman co-
mo parte del ojo; la placa adenohipofísea (Ad; en amarillo) es ventral al cerebro anterior; las 
plácodas del trigémino se forman al lado de la parte anterior del cerebro posterior al nivel de los 
rombómeros 1 y 2 (R1, R2), siendo el más anterior la plácoda oftálmica (To; en azul claro) y la más 
posterior la plácoda maxilo-mandibular (Tmm; en púrpura); la plácoda ótica (Ot; en marrón) se 
forma opuesta al dominio principal del rombencéfalo; las plácodas de la línea lateral (LL; en rosa) 
se forman anterior y posteriormente a la plácoda ótica; las plácodas epibranquiales (en verde) - 
geniculada (Eg), petrosa (Ep) y nodosa (En) ς se forman como parte de las series faríngeas. En azul 
oscuro: prosencéfalo, mesencéfalo, R1 (R2, R3, R4) - rombómero 1 (2, 3, 4) y somitos. B) Larva 
renacuajo de los Urochordata (anterior a la izquierda): la notocorda en rojo y los dos primordios de 
sifón (en verde y naranja), con supuestas relaciones con los territorios anteriores y posteriores de 
la plácoda que se muestra en A. C) Urocordado adulto en el que se muestra los primordios de los 
sifones después de la metamorfosis. D) Cefalocordado adulto en el que se muestran las hipótesis 
de homología de los músculos urocordado-cefalocordado que se propone en este capítulo. Figuras 
modificadas de Willey (1894), de Sambasivan et al. (2011) y de Graham y Shimeld (2013). 

Mediante estudios de anatomía comparada se identificaron homólogos de muchos 

músculos branquioméricos propios de amniotas en peces gnatóstomos (es decir, con mandíbu-

las) como los tiburones, lo que sugiere su origen antiguo (Diogo et al., 2008 a, b) (Figura 26). Los 

ciclóstomos (mixines y lampreas; Kuraku et al., 1999; Delarbre et al., 2000, 2002; Heimberg et 

al., 2010) carecen de algunos de estos músculos (por ejemplo, músculos derivados del cuculla-

ris) pero, como algunos condrictios (Selachii y Holocephali), poseen un séptimo grupo adicional 

de músculos de la cabeza: los músculos epibranquiales, derivados de los somitos anteriores 

(Ziermann et al., 2014). Por lo tanto, los músculos extraoculares derivados de los somitos 
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(branquioméricos, hipobranquiales y epibranquiales) formaban partes de la musculatura cra-

neal de los primeros vertebrados (Kusakabe et al., 2011; Adachi y Kuratani, 2012; Adachi et al., 

2012; Kuratani et al., 2013) (Figura 26). Es interesante notar que la aparición de grupos hetero-

géneos de músculos cefálicos en los vertebrados basales coincidió con la aparición del corazón 

con cámaras (Moorman y Christoffels, 2003; Simoes-Costa et al., 2005) (Figura 26). Esta peculiar 

correlación sugiere que las dos innovaciones están vinculadas por su origen embrionario común 

en el campo cardiofaríngeo. 

Los estudios indican que determinados músculos branquioméricos fueron cruciales para 

algunas innovaciones evolutivas, como la aparición del cuello de tetrápodos. Los músculos del 

cuello de los Amniota, el trapecio y el esternocleidomastoideo (Figura 23, en amarillo), derivan 

del cucullaris, que es un músculo que se encontró en placodermos fósiles y que probablemente 

apareció en los primeros gnatóstomos (Matsuoka et al., 2005; Diogo et al., 2008; Kuratani, S. 

2013; Trinajstic et al., 2013; Ziermann y Diogo, 2013). Entre los gnatóstomos actuales, algunas 

de las características anatómicas y de desarrollo del cucullaris se comparten con los músculos 

branquiómeros y derivados de los somitos (Shearman y Burke, 2009; Kusakabe et al., 2011; 

Ziermann y Diogo, 2014). Sin embargo, la mayoría de los datos disponibles indican que el cucu-

llaris es un músculo branquiomérico derivado de los arcos faríngeos posteriores, como sugirió 

Edgeworth (Edgeworth, 1935; Piotrowski y Nusslein-Volhard, 2000; Abdala y Diogo, 2010; 

Sambasivan et al., 2011; Minchin et al., 2013). En la mayoría de los gnatóstomos, el cucullaris, al 

igual que otros músculos branquioméricos, está unido a elementos tendinosos y esqueléticos 

derivados de la cresta neural (Edgeworth, 1935; Piotrowski y Nusslein-Volhard, 2000; Matsuoka 

et al., 2005; Diogo y Abdala, 2010; Ziermann y Diogo, 2013). Estos hallazgos también respaldan 

la hipótesis de Gegenbaur que los miembros anteriores, a los que generalmente se une el cucu-

llaris y sus derivados, probablemente se originaron como parte integral de la cabeza (Gegen-

baur, 1878; Gillis et al., 2009). Por lo tanto, la historia evolutiva de los músculos derivados cucu-

llaris refleja la importancia de los músculos branquiomericos en favorecer la aparición de inno-

vaciones anatómicas y funcionales durante la evolución de los vertebrados. Ahora se sabe que el 

lado derecho del grupo del cucullaris, que incluye los músculos trapecio y esternocleidomastoi-

deo de los humanos, está relacionado embriológicamente con la vena cava superior y parte de la 

aurícula derecha, mientras que el lado izquierdo de este grupo está relacionado embriológica-

mente con la base del tronco pulmonar y parte de la aurícula izquierda (Figura 23). 

 

El diseño embriológico del campo cardio faríngeo 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., 2008). En base a estos 

resultados, son los urocordados los que proporcionan información importante para la compren-

sión del origen de las innovaciones evolutivas de los vertebrados, particularmente desde pers-

pectivas moleculares y embriológicas. Por ejemplo, la Hipótesis de la Nueva Cabeza proponía 

que la aparición de los músculos branquioméricos se produjo durante el origen de los vertebra-

dos y estaba asociado al cambio de una filtra ción "pasiva" a modos de alimentación más activos 

(Gans y Northcutt, 1983; Gans, 1989; Northcutt, 2005; Butler, 2006; ,78,79) y con la aparición de 

órganos sensoriales derivados de la cresta neural y las plácodas. Sin embargo, estudios recientes 

han identificado células similares a la cresta neural, a las plácodas y a un CCF en las larvas de la 

ascidia Ciona intestinalis, un tunicado modelo (Figura 24; Figura 25). Por ejemplo, la región del 

sifón exhalante comparte extensas similitudes con las plácodas óticas de los vertebrados (Mazet 

y Shimeld, 2005; Mazet et al., 2005; Graham y Shimeld, 2013) (Figura 25), mientras que el pri-

mordio del sifón oral expresa genes reguladores implicados en la diferenciación de las plácodas 

olfatorias y adenohipofiseas de los vertebrados (Christiaen et al., 2005, 2002; Abitua et al., 

2012). Estos nuevos descubrimientos sugieren la homología entre los primordios de los sifones 

de los urocordados y las plácodas de los vertebrados; y también sugieren que mientras alguna 

plácodas (la profunda, maxilo-mandibular, epibranquial y lente) evolucionaron por diversifica-
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ción dentro de vertebrados (3), mientras que otras (la adenohipofisaria, olfatoria y ótica) apare-

cieron antes de la separación de vertebrados y urocordados (Figura 25; Figura 26). 

 

 
Figura 26: Ubicación en el árbol filogenético de algunas sinapomorfias de Chordata, de acuerdo 
con nuestros propios datos y revisión de la literatura: 1) Somitos y músculos branquioméricos. 2) 
Plácodas, células similares a las de la cresta neural y CCF (nótese que aunque entre los invertebra-
dos las pruebas concluyentes de estas características 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 músculos branquioméricos (posiblemente no a todos; por ejemplo, 
la inclusión de los músculos orales o velares en el CCF podría haberse producido durante la evolu-
ción de los vertebrados: ver texto). 3) Cráneo, corazón con cámaras y diferenciación de los múscu-
los somíticos epibranquiales e hipobranquiales. 4) Mandíbulas y diferenciación entre musculatura 
somática hipaxial y epaxial; miembros pares y músculos de las aletas; aparición del músculo bran-
quiomérico cucullaris. 5) Pérdida de músculos epibranquiales; músculo cucullaris dividido en leva-
tores arcuum branquial (que se inserta en los arcos branquiales) y protractor pectoral (que se in-
serta en la cintura pectoral), una exaptación que más tarde permitió la aparición del cuello en los 
tetrápodos. 6) En los sarcopterigios, el protractor pectoral origina a los músculos del cuello de los 
amniotas, trapecio y esternocleidomastoideo. 

Los Ascidiacea y otros urocordados poseen un corazón pulsátil sorprendentemente sofis-

ticado (Figura 24; Figura 25) que comparte varias características con el corazón de los verte-

brados, incluyendo marcapasos que producen un ritmo regular y rítmico. El corazón de las asci-

dias deriva de dos células primordiales en embriones jóvenes. Estas producen cuatro células 

ventrales del tronco del cuerpo, y migran hacia el endodermo faríngeo (Satou et al., 2004; Da-

vidson et al., 2005; Davidson et al., 2006; Beh et al., 2007; Christiaen et al., 2008, 2010; Ragkousi 

et al., 2011). Posteriormente se dividen asimétricamente para producir precursores cardíacos 

mediales y precursores del músculo del sifón exhalante, que migran hacia la región del sifón 

exhalante (Stolfi et al., 2010; Tolkin y Christiaen, 2012; Wang et al., 2013) (Figura 24; Figura 

25). Por lo tanto, las células ventrales del tronco son progenitoras multipotentes, que producen 

tanto músculos cardíacos y faríngeos siguiendo un patrón clonal que recuerda al observado en 

ratones (Figura 24). Hay otros paralelismos entre los campos cardiofaríngeos de las ascidias y 

de los vertebrados en los circuitos génicos reguladores de la diferenciación de los músculos 

especializados (Figura 24). En las larvas de Ciona intestinalis, los precursores del músculo del 

sifón exhalante se asocian con los precursores de otras 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 son similares a la migración en los vertebrados de los precursores de los 

músculos branquioméricos a los arcos branquiales, y a su asociación con células de cresta neural 

de la cabeza (Harel et al., 2009; Heude et al., 2010). Es notable que esta secuencia comienza con 
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cuatro células progenitoras, que surgen independientemente de uno de los cuatro progenitores 

cardiofaríngeos, siguiendo una secuencia de interacciones reguladoras conservativas en un pa-

trón clonal estereotipado (Wang et al., 2013). Aquí llamamos a esta secuencia clonal de divisio-

nes celulares, de expresión génica y de diferenciación celular como un diseño embriológico car-

dioafaríngeo (Wang et al., 2013) (Figura 24). 

 

El or igen de los músculos branquioméricos  de los cordados  

Se estudió el origen de los músculos faríngeos de tipo branquiomérico en los primeros 

cordados utilizando cefalocordados (Figura 25; Figura 26). En cefalocordados, en la boca larval 

y en las branquias primarias impares se desarrollan cinco grupos de músculos orobranquiales 

(Goldschmidt, 1905; Yasui et al., 2014). Esta musculatura recuerda anatómicamente a los 

músculos branquioméricos de los vertebrados, pero desaparece por apoptosis durante la meta-

morfosis para dar lugar a los músculos orales y del velo de los adultos (Yasui et al., 2014) 

(Figura 25), que inclusive son más similares a los músculos branquioméricos de los vertebrados 

adultos. Particularmente, los músculos orales y del velo comparten similitudes anatómicas con 

los mismos músculos de las lampreas o los mixines (Figura 25), mientras que los musculos pte-

rigiales tienen un patrón de inervación branquiomérico. Gans (1989) reconoció este último 

punto y señaló que esto podría significar que los músculos branquioméricos probablemente 

evolucionaron antes del último ancestro común de los vertebrados, a diferencia de la hipótesis 

original de la Nueva Cabeza (Gans y Northcutt, 1983). Músculos vestigiales aparecen transito-

riamente durante la formación de las branquias secundarias en los anfioxos, lo que proporciona 

evidencia adicional de que las branquias musculares bilaterales y el patrón de segmentación de 

los músculos branquioméricos ya estaban presentes en el ancestro de los cordados actuales 

(Sambasivan et al., 2011). Sin embargo, a diferencia de los urocordados y de los vertebrados, los 

cefalocordados tienen vasos sanguíneos contráctiles bastante difusos y sus músculos branquia-

les se desarrollan aparentemente independientemente de los homólogos de los vertebrados.  

Los músculos de tipo branquiomérico, como los orales, velares y pterigiales de los cefalo-

cordados (Figura 25), probablemente son anteriores al origen de un CCF típico de los urocorda-

dos y vertebrados (Figura 26). Los estudios de anatomía comparada sugieren que los músculos 

pterigiales y orovelares del anfioxo adulto probablemente corresponden a los músculos del 

sifón exhalante y oral de los urocordados, respectivamente (Figura 25). Los músculos del sifón 

oral de la ascidia (Figura 25), que controlan los movimientos de la boca en animales posmeta-

mórficos, no se derivan de precursores cardiofaríngeos (Figura 24) (Hirano y Nishida, 1997; 

Tokuoka et al., 2005; Stolfi et al., 2010). Esto contrasta con los músculos orales anteriores que 

controlan los movimientos de la boca y particularmente la apertura de las mandíbulas (es decir, 

los músculos del 1er/arco mandibular) en los gnatóstomos, que son derivados de CCF (Figura 

24). Estudios comparativos de cordados basales, incluyendo el famoso fósil Haikouella, sugirie-

ron que su serie de arcos branquiales comenzaba con el arco 2do/hioides y que solo durante el 

comienzo de la evolución de los vertebrados se incorporaron partes del mesodermo anterior a 

la serie branquial formando un nuevo 1er/arco mandibular, independiente de los genes Hox 

(Kuratani, 2012; Mallatt, 2008). Por lo tanto, es posible que la incorporación del arco más ante-

rior (mandibular) en esta serie durante la evolución de los vertebrados estuvo acompañada por 

la integración de los músculos orales y velares asociados al CCF. Este escenario evolutivo impli-

ca que los músculos orovelares del anfioxo y los sifones orales de los urocordados pueden ser 

homólogos a los músculos orovelares de los ciclóstomos y a los músculos mandibulares de los 

gnatóstomos, lo que podría explicar por qué estos músculos se derivan del CCF solo en verte-

brados. 

 

El origen Bilaterio de l a red cardiofaríngea  

Diogo et al. (2015) propusieron que la presencia de un CCF, con la capacidad de generar 

tanto músculo cardíaco y esquelético, es probablemente una sinapomorfía de los Olfactores (es 
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decir, una apomorfía compartida por Urochordata y Vertebrata; Figura 24 y Figura 26). Este 

argumento plantea la pregunta: ¿las unidades embriológicas, celulares y/o moleculares que 

forman la red CCF de los Olfactores tienen orígenes evolutivos aún más profundos? Ambulacria 

(equinodermos y hemicordados) es el grupo hermano de los cordados (Figura 26). Los hemi-

cordados poseen hendiduras branquiales en serie bien definidas y un complejo corazón-riñón 

ubicado en la parte anterior del cuerpo (probóscide) (Valentine, 2004). En los hemicordados, las 

aberturas branquiales faríngeas dispuestas en serie tienen músculos asociados de tipo ente-

ropneusto, pero esta musculatura parece ser embriológica, anatómica e histológicamente distin-

ta de la musculatura branquiomérica de los cordados (Yasui et al., 2014). Nuevos estudios de los 

Ambulacria probarán esta hipótesis. 

Entre los animales no deuteróstomos, los nemátodos carecen de un corazón y un sistema 

circulatorio definido, pero poseen músculos faríngeos que se contraen rítmicamente, exhibiendo 

una actividad eléctrica similar a los cardiomiocitos mamalianos (Tzahor y Evans, 2011; Grifone 

y Kelly, 2007; Sambasivan et al., 2011; Olson, 2006; Tzahor, 2009). Las moscas carecen de es-

tructuras anatómicas comparables al aparato faríngeo de los cordados, pero en Drosophila los 

homólogos de Tbx1, Nkx2.5, Isl, Ebf y Mrf / MyoD contribuyen de distintas maneras a la diferen-

ciación del músculo esquelético y/o visceral, tanto en la larva como en el adulto (Boukhatmi et 

al., 2012; 2014; Crozatier y Vincent, 1999; Enriquez et al., 2012; Mann et al., 2009; Schaub y 

Frasch, 2013; Schaub et al., 2012). La diversidad de las redes miogénicas que dirigen la identi-

dad y diferenciación muscular en las moscas recuerda a la heterogeneidad de los orígenes y de 

los programas musculares que ocurren en la cabeza de los vertebrados. Además, en Drosophila 

los músculos larvales viscerales y dorsales se desarrollan a partir del mesodermo cercano al 

vaso dorsal o corazón de la mosca. Por lo tanto, es concebible que muchas características de la 

red genética que regula al CCF sean anteriores a la aparición de los cordados y, además, que este 

circuito regulatorio es anterior al surgimiento de las conocidas jerarquías miogénicas que con-

trolan el desarrollo de los músculos somáticos de los vertebrados. 

 

Unidades evolutivas  cardiofaríngeas  

Podemos resumir los argumentos sobre el origen y la diversificación del CCF de la si-

guiente manera (Figura 26): Los cefalocordados, dotados de hendiduras branquiales en serie 

heredadas de los antepasados deuteróstomos, ya tenían músculos branquioméricos asociados a 

las branquias, o al menos músculos similares (Figura 25). El CCF probablemente apareció poste-

riormente en los Olfactores. Los vertebrados basales desacoplaron la especificación y diferen-

ciación miogénica, aumentando así el número de células progenitoras cardiofaríngeas. Esto faci-

litó la aparición de las cámaras del corazón mediante la adición progresiva de células progenito-

ras al tubo cardíaco en desarrollo. También permitió la expansión y diversificación de los 

músculos branquioméricos, lo que contribuyó a una mayor muscularización del aparato farín-

geo esencial para la transición a un estilo de vida predador. Esto último fue posible gracias a la 

asociación ancestral entre los músculos branquioméricos y las células de ectodermo Dlx + de los 

Olfactores. El desarrollo de esta interacción permitió la co-evolución de la musculatura bran-

quiomérica con el novedoso esqueleto craneofacial derivado de la cresta neural, combinando los 

nuevos patrones esqueléticos derivados de la cresta neural con músculos branquioméricos es-

pecíficos. 

Diogo et al. (2015) propusieron que la red genética de los músculos del sifón cardía-

co/exhalante del urocordado Ciona demuestra el patrón ontogenético básico que subyace a la 

especificación del CCF de los vertebrados (Wang et al., 2013). Propusieron también tres modos 

en que este plan se modificó para producir la gran diversidad de patrones cardiofaríngeos en 

vertebrados: 1) el patrón ontogenético podría diferenciarse en múltiples progenitores embrio-

narios independientes; 2) cualquier progenitor dado podría auto-renovarse, amplificándose 

transitoriamente antes de generar precursores musculares cardíacos o branquioméricos dife-

renciados; y 3) cualquier célula podría migrar y/o ser desplazada pasivamente y reanudar el 
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desarrollo cardiofaríngeo en diferentes lugares una vez que reciba las señales apropiadas. A 

diferencia de sus contrapartes en las ascidias, los progenitores cardiofaríngeos de los vertebra-

dos Tbx1+/Isl1+ permanecen en un estado indeterminado en el que se multiplican para producir 

precursores cardíacos derivados de SCC. Durante la morfogénesis de la faringe, estos precurso-

res cardíacos surgen secuencialmente para producir cardiomiocitos del ventrículo derecho y del 

tracto de salida de la sangre. Es concebible que múltiples linajes cardiofaríngeos independien-

tes, producidos en serie, puedan dirigir los destinos de células miogénicas y branquiómericas 

del mesodermo faríngeo. Esta hipótesis es consistente con la observación de que grupos de 

músculos cardíacos y branquioméricos están más estrechamente relacionados entre sí que con 

otros músculos del corazón y la cabeza (Lescroart et al., 2010; Lescroart y Meilhac, 2012; Les-

croart et al., 2012). Nuevos experimentos determinarán si el patrón anteroposterior del CCF 

precede a la segmentación de la región faríngea durante la morfogénesis de los arcos branquia-

les. 

  

Conclusiones generales 

El CCF es un nuevo paradigma a tener en cuenta, y debe ser considerado junto con la cres-

ta neural y las plácodas craneales al estudiar el origen de la cabeza de los vertebrados. Es impor-

tante destacar que los novedosos estudios genéticos comparados, los estudios filogenómicos y 

embrionarios han evidenciado los profundos orígenes evolutivos del campo cardiofaríngeo, de 

los músculos branquioméricos, de las plácodas y de las células de la cresta neural. Al igual que 

los vertebrados, los urocordados tienen un campo cardiofaríngeo que origina a los PCC, SCC y a 

los músculos branquioméricos; además, aparte de las células similares a las de la cresta neural y 

plácodas, algunos urocordados pelágicos también tienen cerebros altamente desarrollados (La-

calli y Holland, 1998). Los datos obtenidos después de que Gans y Northcutt emitieran la Hipó-

tesis de la Nueva Cabeza cuestionaron la gran distinción entre vertebrados y otros animales, y 

muestran que la "nueva" cabeza surgió por medio de la modificación de tejidos, poblaciones 

celulares y redes genéticas ya existentes, por medio de "retoques" evolutivos. Esta nueva visión 

respalda la afirmación de Gee (2001) de que la visión convencional de la evolución de los verte-

brados (desde ascidiáceos filtradores, sin cerebro, por medio de un aumento progresivo en la 

complejidad y la aparición de varias estructuras "de novo", sin pérdidas evolutivas o reversio-

nes) es una simplificación excesiva. Estos datos también demuestran la heterogeneidad y com-

plejidad de la historia embrionaria y evolutiva del corazón y la cabeza de los vertebrados, ha-

ciendo menos marcada la separación del orígen de los músculos de la cabeza y del tronco, de los 

músculos extraoculares y branquioméricos, y de los músculos cardíacos y esqueléticos. Las es-

tructuras postcraneales de los adultos, considerando al corazón y parte de la musculatura del 

cuello, incluyen células derivadas del CCF (Figura 23, en colores); recíprocamente, las estructu-

ras cefálicas, como la lengua y los músculos infrahioideos, surgen de primordios somíticos ubi-

cados en el tronco (Figura 23, en gris oscuro). El descubrimiento del CCF proporciona, por lo 

tanto, una visión más completa y compleja del origen y la evolución temprana de la cabeza de los 

vertebrados. La disciplina del Evo-Devo ha progresado notablemente en las tres décadas desde 

la publicación de la Hipótesis de la Nueva Cabeza. Con estos revolucionarios descubrimientos y 

con los nuevos trabajos que se están desarrollando, podemos esperar que la disciplina avanzará 

significativamente en un futuro cercano. 
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Myxiniformes  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

Un canal semicircular; sin tejido óseo; cráneo formado por un tejido fibroso, que no es cartí-

lago; sin arcualias; abertura nasohipofisiaria terminal  y única rodeada por tentáculos; boca ro-

deada por dos pares de tentáculos; con numerosos poros glandulares a lo largo del cuerpo (de 

70 a 200 glándulas; Figura 27); sólo la aleta caudal, sin aleta dorsal; con un canal nasohipofisia-

rio  que se abre en la faringe; de cinco a 15 bolsas branquiales, que desembocan internamente a 

la faringe, y que pueden desembocar al exterior  independientemente o confluir  en un único 

canal; ojos atrofiados, subcutáneos en el adulto; aparato pineal ausente o muy reducido; sin 

metamorfosis; corazón sistémico con cámaras (seno venoso, aurícula y ventrículo); el sistema 

vagal hace aumentar el ritmo  cardíaco (a diferencia del resto de Craniata, en los que lo hace 

disminuir);  cavidad pericárdica conectada al celoma; con corazones suplementarios en las venas 

cardinales, porta y caudales; hermafroditas, pero sólo un tipo de gónadas es funcional en cada 

individuo, por lo que no son autofecundantes; isosmóticos; exclusivamente marinos. 

 

 
Figura 27: Mixynidae (Modificado de Nelson, 2006). 

Los Myxiniformes tienen un solo canal semicircular vertical, que contiene dos máculas sen-

soriales, por lo que posiblemente representa la fusión de dos canales semicirculares (Mazan et 

al., 2000).  

Se los denomina comúnmente como anguilas viscosas por su capacidad de producir  grandes 

cantidades de mucus. Cuando un predador los ataca, el mucus se libera como un líquido viscoso 

y blanco que se expande y cuagula en contacto con el agua, llenando las branquias del predador 

al que sofoca o espanta (Zintzen et al., 2011). También lo producen en pequeñas cantidades 

cuando se alimentan de carcazas, posiblemente para evitar la competencia con otros individuos. 

Este mucus proteico ha sido estudiado para producir  fibras y tejidos tan resistentes como los de 

seda de arañas (Negishi et al., 2012). 

Una especie de mixino (Eptatretus burgeri) tiene nódulos cartilaginosos en la cola, ubicados 

en la parte ventral de la notocorda; los más posteriores rodean a la aorta dorsal. Estos nódulos 

han sido interpretados como homólogos a los arcos hemales de las vértebras de Gnathostomata 

(Ota et al., 2011), pero esta interpretación ha sido puesta en duda (Miyashita y Coates, 2015). 

Se conoce un solo fósil relacionado indubitablemente con Myxiniformes, Myxinikela del Car-

bonífero superior; algunos paleontólogos utilizan el nombre Hyperotreti  para referirse a Myxi-

niformes + Myxinikela (por ejemplo, Janvier, 1995). La idea de que los ojos están atrofiados pre-
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supone que el ancestro tenía ojos bien desarrollados, lo que se sustenta en el hecho que se su-

pone que Myxinikela los tenía.  

Su alimentación es principalmente predadora, de vermes y crustáceos, pero también carro-

ñeros de restos de vertebrados que caen al fondo marino. En la boca de los Myxiniformes hay 

una placa dental sobre la lengua que lleva dos series de ȰÄÉÅÎÔÅÓȱ queratinosos, en forma de 

libro. Los poderosos músculos linguales tiran  de la parte media de la placa, haciendo que esta se 

pliegue y produzca el pinzamiento del alimento, a modo de primitivas  mandíbulas (Clark y 

Summers, 2007). Cuando se alimentan, muchas veces hacen un nudo con el cuerpo para arran-

car trozos de carne de las carcazas de animales muertos (ver Figura 28). También tienen un 

único diente palatino en la parte posterior  del techo de la boca que le permite anclarse con más 

fuerza para tirar  de la presa (Clark y Summers, 2007), o sostener la presa viva entre bocados.  

 
Figura 28: Myxiniformes. Comportamiento de άƴǳŘƻέ para arrancar un pedazo de una presa. 

MYXINIDAE.ɂ Aproximadamente 60 especies en un único grupo actual, dividid o en dos en 

función de cómo desembocan las aberturas branquiales al exterior: Myxininae  (las aberturas se 

reúnen en un solo conducto y desembocan en un poro por cada lado; Myxine, Neomyxine, Nema-

myxine y Notomyxine) y Eptatretinae  (las aberturas desembocan independientemente; Eptatre-

tus, Paramyxine y Quadratus). Sin embargo, algunos autores consideran que son cuatro los gru-

pos incluidos (Wisner, 1999).  

Habitan aguas frías (de menos de 22 °C) y profundas (hasta al menos los 2 500 m de profun-

didad), principalmente en las plataformas continentales de casi todo el mundo (Figura 29); son 

bentónicos y viven enterrados en cuevas del fondo marino, y sus poblaciones pueden llegar a ser 

muy numerosas. En Argentina se los encuentran en las costas patagónicas.  

 

  
Figura 29: Distribución de Myxiniformes (Redibujado de Hardisty, 1979). 
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Aunque su biología es relativamente poco conocida, se supone que cumplen un papel crucial 

en la ecología del bentos marino reciclando nutrientes (Sower et al., 2003). Se conoce muy poco 

sobre la reproducción y embriología de Myxiniformes (Powell et al., 2005; Ota y Kuratani, 

2006), y es relativamente reciente la descripción de sus embriones (Ota et al., 2007). 

En Corea y Japón sirven como alimento. Su piel es utilizada en la industria  del cuero, por lo 

que en varias partes del mundo (costas de Asia y de América del Norte) se los pesca activamente 

(Sower et al., 2003), inclusive hasta el punto de hacer desaparecer poblaciones enteras (McMi-

llan y Wisner, 2004; Powell et al., 2005). La gran producción de mucus que tienen estos anima-

les provoca inconvenientes durante la pesca de otros peces, por lo que son considerados gene-

ralmente como una peste. 
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Vertebrata  
(Petromyzontiformes + Gnathostomata) 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Presencia de arcualias o sus derivados (vértebras). 

¶ Capacidad fisiológica de formar hueso pericondral en la dermis. Con matriz extracelular 

esquelética formada por colágeno de tipo II  (Zhang et al., 2006). 

¶ Caja craneal con paredes laterales.  

¶ Dos o tres canales semicirculares, cada uno con una ampolla sensitiva.  

¶ Ojos bien desarrollados con musculatura extrínseca.  

¶ Cola asimétrica.  

¶ Con ojo pineal.  

¶ Órganos de la línea lateral en un canal sensorial con neuromastos. 

¶ Con electrorecepción; órganos en ampolla o ampulares, derivados de la plácoda de la lí-

nea lateral (Gillis et al., 2012; Baker et al., 2013).  

¶ Con sistema inmune adaptativo, con linfocitos con receptores variables (en Gnathosto-

mata cambia a un sistema de inmunoglobulinas y receptores de linfocitos T) (Müller et 

al., 2017). 

¶ Sin corazones accesorios.  

¶ Con inervación autonómica del corazón. el sistema vagal hace decrecer el ritmo  cardía-

co.  

¶ Con válvula espiral (tiflosol)  en el intestino.  

¶ Fluidos corporales hiposmóticos en relación con el agua de mar (o isosmóticos por re-

tención de urea, caso de Chondrichthyes); pronefros no persistente en el adulto. con 

ductos renales colectores en los riñones. 

¶ Con dimorfismo sexual (Benton, 2005).  

¶ Cavidad pericárdica cerrada.  

¶ Características histológicas de la adenohipófisis; composición de aminoácidos del colá-

geno y de la hemoglobina.  

CONODONTA Ϟ 

Los conodontes son microfósiles marinos que están distribuidos  en todo el mundo. Se diver-

sificaron entre el Cámbrico tardío hasta el Triásico tardío. Este grupo era conocido únicamente 

por ȰÄÉÅÎÔÅÓȱȟ pequeñas espinas o estructuras combinadas de apatita (estructura cristalina de 

carbonato y fosfato de calcio propia de los tejidos duros de los Vertebrata); sin embargo, la ho-

mología de los tejidos calcificados de Conodonta con los de vertebrados ha sido rechazada, y 

posiblemente se trate de un caso de convergencia (Murdock et al., 2013; Donoghue y Keating, 

2014).  
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Se estudiaron desde hace mucho tiempo por ser fósiles guías (fósiles de amplia distribución  

que permiten la datación de estratos, debido a que son particulares o exclusivos de una deter-

minada época de la historia geológica). Sin embargo, recién en 1983 se descubrieron impresio-

nes de los animales que contenían estas estructuras (Clydagnathus, Briggs et al., 1983), confir-

mándose la presencia de notocorda, miómeros, aletas caudales con radios y ojos sostenidos por 

cartílago y con musculatura externa (posiblemente también cápsulas óticas; Aldridge et al., 

1993). Los elementos de apatita resultaron ser parte de canastas de filtración  de estructura 

compleja (Purnell y Donoghue, 1997; Figura 30), pero también con función masticatoria (Pur-

nell, 1995; Jones et al., 2012).  

 
Figura 30: Conodontes (Redibujado de Kardong, 1998). Reconstrucción de un Conodontóforo y 
detalle de la faringe mostrando el aparato conodonto.  

La posición filogenética de Conodonta es todavía incierta. Ha sido interpretado  como Phylum 

(Conodontophora), clase, etc. (Turner  et al., 2010); es muy posible que sea polifilético  (algunos 

relacionan a los vertebrados solamente con el grupo Euconodonta; Janvier, 1993). La posesión 

de cápsulas ópticas y óticas son evidencia de que son Craniata, y posiblemente estén relaciona-

dos con primitivos  Craniata, como los fósiles Myllokunmingia (Shu et al., 1999), Yunnanozoon y 

Haikouella del Cámbrico inferior  (Chen et al., 1995, 1999). Se ha sugerido que son el grupo her-

mano de Vertebrata, o que son verdaderos Vertebrata (Zimmer, 2000); otros los consideran 

mucho más evolucionados (Benton, 2005) e inclusive los relacionan directamente con Gnathos-

tomata (Ver Donoghue et al., 2000).  
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Petromyzontiformes  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

Canal nasal termina en la parte superior de la cabeza; boca sin tentáculos, pero con numero-

sos cirros, adaptada a la succión; infundíbulo bucal con un cartílago anular y numerosos dientes 

córneos; sin hueso en el esqueleto; una o dos aletas dorsales; sin aletas pares (que sí están pre-

sentes en Myopterygii  fósiles); siete bolsas branquiales que se comunican interiormente  al 

acueducto y directamente al exterior; saco naso-hipofiseal conectado únicamente al exterior, no 

se comunica con la faringe; con válvula espiral en el intestino; ojos bien desarrollados en el adul-

to; con metamorfosis (larva Ammocoetes: filtradora  y de agua dulce); con aparato pineal bien 

desarrollado;tienen el mayor número de cromosomas entre los Vertebrados (hasta 164 y 180) 

(Robinson y Potter, 1981). 

Los Petromyzontiformes tienen elementos esqueléticos cartilaginosos pares (arcualias) que 

rodean a la notocorda; caudalmente, estos elementos se fusionan en una placa que está conecta-

da con los radios de las aletas caudales. Estas arcualias son dorsales a la notocorda y derivan del 

esclerótomo como las vértebras de Gnathostomata; debido a estas características las arcualias 

han sido homologadas a los arcos neurales de Gnathostomata (Donoghue y Sansom, 2002; Christ 

et al., 2004). La homología de las arcualias con los nódulos cartilaginosos de Myxiniformes es 

incierta (Miyashita y Coates, 2015).  

Hay 9 especies anádromas (vida marina, pero se reproducen en agua dulce) y parásitas, y las 

otras 35 especies pasan todo su ciclo de vida en agua dulce (Moser et al., 2015), siendo parásitas 

9 y no parásitas 26 (Maitland et al., 2015). La mayoría de las especies no parásitas (hay 23 espe-

cies) son derivadas de especies parásitas (de las que hay 18 especies) (Potter et al., 2015). 

Los Petromyzontiformes tienen una boca en forma de embudo con la que se adhieren a rocas 

(el nombre deriva del griego y significa ȰÃÈÕÐÁÄÏÒ de ÐÉÅÄÒÁÓȱȟ en relación a fijarse a rocas en 

torrentes)  o peces. Algunas especies son parásitas. El pistón lingual sirve tanto como émbolo 

para la ventosa, como para raspar la piel del hospedador con ȰÄÉÅÎÔÅÓȱȟ haciéndola sangrar para 

alimentarse. En el hemisferio norte son comunes las especies restringidas a lagos, las cuales 

generalmente se presentan como pares de especies, de las cuales una es parásita y la otra no. 

Las especies no parásitas siempre son de agua dulce, y se supone que son derivadas de especies 

parásitas (Sower y Silver, 2003); por lo general, las especies no parásitas no se alimentan luego 

de la metamorfosis y tienen dientes romos no adecuados para parasitar. La mayoría de las espe-

cies no parásitas son del hemisferio norte.  
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Figura 31: Distribución de Petromyzontiformes (Redibujado de Potter et al., 2015). 

Se reconocen de nueve a diez géneros (Janvier, 1997; Froese y Pauly, 2006; Potter et al., 

2015), en por lo menos tres grupos: Petromyzontidae es del hemisferio norte y es monofilética 

(Gil et al., 2003); los otros dos grupos se distribuyen en el hemisferio sur (América del Sur, Aus-

tralia  y Nueva Zelanda) (Figura 31).  

El fósil cámbrico Tullimonstrum tiene un aparato bucal muy peculiar (proyectado en una 

prosbosis), y ojos ubicados en el extremo de pedúnculos; ha sido asociado al clado Petromizonti-

formes (McCoy et al., 2016). Hay fósiles asociados más directamente con Petromyzontiformes, 

agrupados en un cuarto grupo (Mayomyzontidae), como Hardistiella, Mayomyzon y Pipiscius, del 

Carbonífero superior (Janvier, 1995), Mesomyzon del Cretácico (Chang et al., 2006) y Pris-

comyzon del Devónico (Gess et al., 2006).  

PETROMYZONTIDAE.ɂ Aproximadamente 37 a 40 especies reconocidas, de zonas frías del 

hemisferio norte; anádromos y de agua dulce; con aletas dorsales continuas o contiguas (Figura 

32). Gill et al., (2003) reconocen cuatro subgrupos. 

MORDACIIDAE.ɂ Tres especies de Australia, Tasmania y sur de Chile; anádromos y de agua 

dulce; aletas dorsales separadas; larva con un divertículo bien desarollado en el intestino; con 

76 cromosomas; parásitas y no parásitas.  

 

 
Figura 32: Geotria australis, adulto prereproductivo y macho reproductivo (Modificado de Neira, 
1984). 

GEOTRIIDAE.ɂ Una sola especie, Geotria australis (Figura 32), de Australia, Tasmania, Nueva 

Zelanda, Chile y Argentina; con dos divertículos en el intestino de la larva; aleta caudal y la se-

gunda dorsal bien separadas, al igual que las dos dorsales; ejemplares en reproducción con una 

bolsa gular por detrás del disco oral, más desarrollada en machos (Figura 32), de función desco-

nocida; con hasta 180 cromosomas; parásitas.  

Posiblemente las poblaciones argentinas y de Georgias del Sur pertenezcan a una especie di-

ferente ya que se ha señalado que la larva ammocoetes es morfológicamente distinta, y los adul-

tos tienen la cloaca en una posición más posterior  que las poblaciones de Chile y de Australasia 

(Neira et al., 1988; Renaud, 2011).  
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 Esta especie anádroma se encuentra en Argentina (incluyendo Islas Malvinas y Georgias del 

Sur), pero mucho de lo que se conoce de su biología ha sido estudiado principalmente en Nueva 

Zelanda y Australia. Los adultos están en el mar durante unos dos años y son parásitos de otros 

peces; alcanzan tamaños de hasta 50 cm (Potter et al., 1979). Algunos géneros de Petromyzonti-

dae se alimentan principalmente de sangre mientras que otros, incluido Geotria, se alimentan de 

la carne de las especies hospedadoras. Los ojos de Geotria están relativamente bien desarrolla-

dos y sus retinas tienen más tipos celulares del tipo cono que el resto de Petromyzontiformes 

(Collin y Trezise, 2004). La migración contra la corriente puede durar 16 meses y la freza se 

realiza en agua dulce; los adultos dejan de alimentarse en el agua dulce y mueren poco después 

de la freza (Froese y Pauly, 2006). Las larvas permanecen enterradas en el fondo de ríos, en 

estado Ammocoetes, por más de cuatro años (Potter y Hilliard,  1986). La metamorfosis es regu-

lada por la hormona tiroidea (Youson y Potter, 1979). La migración tiene lugar sobre todo en las 

noches lluviosas en las que los niveles del agua se incrementan, con temperaturas de entre 12 y 

14,5 °C, y en las que hay cubierta extensa de nubes o durante la fase oscura de la luna (Froese y 

Pauly, 2006). 

 

 
 

 

 

DESARROLLO ONTOGÉNICO DE GEOTRIA AUSTRALIS 

(según Nani, 1950) 

 

Estado 1: Ammocoetes. 

Ojos subcutáneos, poco visibles. Dos cavidades, una bucal y otra faríngea. 

Presentan tentáculos dendriformes. Piel hundida en la región branquial. Ale-

tas indivisas. Cuerpo de 44 a 85 mm de longitud. Se encuentran en ríos pata-

gónicos; raros en Río de la Plata y Paraná. Viven semienterradas en la arena 

de los ríos, alimentándose por filtración. Pueden permanecer en este estadio 

por varios años (de tres a siete) antes de comenzar la metamorfosis y la mi-

gración al mar.  

Estado 2: Plateia. 

Ojos visibles y grandes. Una sola cavidad, la bucal. Dos aletas dorsales se-

paradas. Conductos branquiales abren al exterior. Sin dientes. Cuerpo de 77 a 

86 mm de longitud. 

Estado 3: Macrophthalmia.  

Durante este estadio se desarrollan los dientes (Azpelicueta et al., 2001). 

Gónadas no desarrolladas completamente. Posiblemente en este estadio 

migren hacia el mar y comiencen a 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, se alimentan por parasitismo. 

Para reproducirse migran a los ríos.  

Estado 5: Geotria.  

Presentan bolsa gular más desarrollada en los machos. Los dentículos 

córneos desaparecen. El sistema digestivo está semiatrofiado y posiblemente 

en los machos los testículos no sean funcionales. Presentes tanto en el mar 

como en agua dulce.  

En algunos lagos patagónicos se encuentran los cinco estados. 
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Ostracodermi 
 

 

 

 

 

 

 
   

 

DIAGNOSIS 

¶ Con esqueleto dérmico mineralizado. Primitivamente con hueso acelular (aspidina) y 

luego celular.  

¶ Se diferencian tubérculos (odontoides) dérmicos con una base de hueso y un capuchón 

de dentina y esmalte.  

¶ Con armadura ósea en forma de una caja anterior. 

¶ Con escamas o placas en la parte posterior  del cuerpo.  

¶ Con bulbos olfatorios conectados por un tracto olfatorio  al cerebro y de cerebelo en la 

parte posterior  del encéfalo (estas últimas características comprobadas por impresio-

nes de las partes blandas sobre los escudos dorsales). 

Myxiniformes y Petromyzontiformes carecen de esqueleto dérmico, tienen los bulbos olfato-

rios incorporados a la parte anterior  del cerebro y carecen de cerebelo (Pough et al., 2005).  

Los grupos fósiles se los encuentra predominantemente en agua dulce. Los odontoides dér-

micos posiblemente sean homólogos a los dientes de Gnathostomata (Fraser et al., 2010; Mur-

dock et al., 2013). 

El término Ȱ/ÓÔÒÁÃÏÄÅÒÍÉȱ es utilizado generalmente por los paleontólogos como un grupo 

informal  (no monofilético) que incluye varios linajes fósiles que presentan una armadura dér-

mica ósea, generalmente como un caparazón anterior  (aunque algunas veces la armadura se 

reduce a pequeños escudos o escamas como en Thelodonti). En esta denominación informal  se 

incluye se incluía a grupos de Gnathostomata fósiles, como Placodermi (Donoghue y Keating, 

2014), pero no a los Gnathostomata actuales (Chondrichtyes y Osteichthyes). Por lo tanto, util i-

zado de esta manera informal, este grupo es indudablemente parafilético (por  ese motivo se los 

mencionaba entre comillas).  

Aquí proponemos redefinir  el término Ostracodermi para que el grupo sea monofilético, de-

finiéndolo como todos los grupos más relacionados al crown group Gnathostomata que a los 

Petromizontiformes (Figura 22). Representa un grupo total que incluye a Gnathostomata, y por 

lo tanto lo mencionamos sin las comillas. Una redefinición de este tipo, para hacer un grupo 

monofilético, también ha sido aplicada a términos anteriormente parafiléticos como Os-

teichthyes y Reptiles. El grupo (nodo) ha sido reconocido en distintas filogenias, pero sin nomi-

narse como Ostracodermi (por ejemplo ver: Donoghue et al., 2006; Donoghue y Keating, 2014; 

Nelson et al., 2016).  

Los Heterostraci (Pteraspidomorphi) son los primeros vertebrados con un esqueleto dérmi-

co mineralizado; Anaspida y Thelodonti tienen el esqueleto dérmico, pero también presentan 

intestino diferenciado; Galeaspida tienen el neurocráneo mineralizado; en Osteostraci el neuro-

cráneo está compuesto por hueso celular pericondral, el esqueleto dérmico por hueso acelular, 

tienen cola heterocerca y aletas pectorales pares (Donoghue y Keating, 2014; Nelson et al., 

2016). Sin embargo, es tema de debate las relaciones filogenéticas entre estos grupos, que va-
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rían en función de las distintas interpretaciones de la evidencia fósil o del descubrimiento de 

nuevos especímenes. 

 

 

¿CUÁN HOMÓLOGO ES EL ESQUELETO ENTRE DIFERENTES VERTEBRADOS? 

 

Daniel  García López 

 

El esqueleto de los vertebrados ha recibido mucha atención incluso desde 

antes del desarrollo del concepto de evolución. Este hecho se vio acentuado 

por el buen potencial de preservación de la mayor parte de los tejidos esque-

letarios (a excepción del cartílago) y la propiedad del de los mismos de refle-

jar importantes aspectos funcionales y fisiológicos del animal. 

En lo que respecta al origen y evolución temprana de los cuatro Tejidos 

Esqueletarios Principales (TEP) -es decir, cartílago,  dentina,  esmalte  y 

hueso- existen principalmente dos puntos de vista opuestos referentes a su 

aparición en los grupos basales de vertebrados. La primera postura establece 

que, a pesar de que los esqueletos primitivos  de vertebrados muestran una 

amplia variedad de tejidos que son difíciles de clasificar, los tipos principales 

emergieron tempranamente en la filogenia de vertebrados y, por lo tanto, el 

espectro completo de tejidos esqueletales se explica con los TEP. La postura 

opuesta sugiere que la evolución temprana del esqueleto mineralizado impl i-

có un lapso de plasticidad y ȰÅØÐÅÒÉÍÅÎÔÏÓ ÅÖÏÌÕÔÉÖÏÓȱ y que los TEP no 

emergieron hasta tiempo después (Donoghue et al., 2006). 

La información que brindan las formas actuales de vertebrados es críptica 

en cuanto a la evolución del esqueleto y los TEP. Los ȰÁÇÎÁÔÏÓȱ actuales, es 

decir, mixines y lampreas, solo presentan unas pocas estructuras cartilagino-

sas no mineralizadas. Por otra parte, los vertebrados más basales con tejidos 

esqueletales mineralizados ɀtiburones y peces óseos basales- poseen un 

esqueleto que, más allá del detalle, es similar  al de otros taxones más deriva-

dos dentro del grupo. Sin embargo, por su posición filogenética los ȰÁÇÎÁÔÏÓȱ 

fósiles se ubican como intermedios entre estos ȰÇÒÁÄÏÓ de ÅÓÑÕÅÌÅÔÉÚÁÃÉĕÎȱȢ 

Estos grupos de la parte baja del Paleozoico presentaban escudos dérmicos 

cefalotorácicos, sumados a elementos de endoesqueleto. Estos elementos 

presentaban en algunos casos hueso acelular, mientras que en otro ya se 

observaba hueso celular asociado a dentina, como antecedente de la apari-

ción del módulo de desarrollo odontoide, expresado en primera instancia 

asociado al viscerocranium. A partir  de la evolución posterior  de estructuras 

como las mandíbulas la adaptación de tejidos esqueletales surgió en respues-

ta a nuevas demandas ambientales, utilizando la propiedad de las células 

esqueletales primordiales (escleroblastos) de modular sus actividades sinté-

ticas en diferentes caminos de desarrollo. 

Esta diversidad temprana en formas fósiles y asociada a un alto grado de 

homología respecto a grupos actuales ha llevado a varios autores a volcarse 

por el primer  escenario evolutivo, considerando que los TEP pueden identif i-

carse para toda la variación de tejidos que se documentan en vertebrados 

basales fósiles (Hall, 2005; Donoghue et al., 2006). Entonces, aunque los 

tiempos de aparición filogenética de diferentes tejidos esqueletales es discu-

tida aún, se ha concluido que los TEP se establecieron tempranamente en la 

filogenia de los vertebrados. 
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PTERASPIDOMORPHI Ϟ 

Con dos o tres canales semicirculares; con hueso acelular (aspidina); con armadura ósea de 

grandes placas articuladas sobre la parte anterior  del cuerpo; abertura nasohipofisiaria doble o 

simple pero comunicada a la faringe; cola hipocerca. Se incluye a Heterostraci, Arandaspida y 

Astraspida (Figura 22). 

Algunos desarrollaron proyecciones laterales del escudo dérmico en forma de alerones 

(Figura 33), que pueden haber servido para estabilizar la natación. La naturaleza acelular del 

hueso en este grupo (Nian-Zhong et al., 2006) parece ser una plesiomorfía y no una apomorfía 

(reversión secundaria) como en algunos peces gnatostomados.  

 
Figura 33: Pteraspis rostrata (Pteraspidomorphi) (Redibujado de Pough et al., 1999).  

MYOPTERYGII 

Con verdaderas aletas dorsales y anales (con radios y muscularización); aletas pectorales pa-

res con radios y musculatura desarrolladas de una placa lateral que se extiende por detrás de las 

branquias hasta la región de la cloaca (perdidas en Galeaspida); ojos grandes con musculatura 

extrínseca; dos canales semicirculares; algunos presentan regiones dérmicas con células óseas 

(hueso celular pericondral; Donoghue et al., 2006).  

Myopterygii  incluye a Gnathostomata y también a fósiles como Anaspida ɖȟ Galeaspida ɖȟ 

Thelodonti ɖ y Osteostraci ɖ (Figura 22).  

Aunque hay fósiles (Anaspida, Thelodonti y Osteostraci) que presentan expansiones laterales 

en forma de aletas pectorales (inclusive con endoesqueleto; Janvier et al., 2004), éstas no están 

asociadas a cinturas, como sí lo hacen en Gnathostomata. Los programas genéticos que actúan 

en el desarrollo de las aletas pares son similares a los de las aletas impares; se postuló que estos 

mecanismos aparecieron primero  en la línea media del cuerpo y que el desarrollo de las aletas 

pares implicó una aplicación de dichos mecanismos en la placa mesodérmica lateral (Freitas et 

al., 2006). 

El término Cephalaspidomorpha o Monorhina incluía a la mayoría de los representantes de 

Myopterygii  excluyendo a Gnathostomata; por lo tanto, los dos términos se referían a grupos 

parafiléticos. 
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RESUMEN 

¶ Los Craniata se caracterizan por caracteres claves como la duplicación 

génica y la aparición de la cresta neural y de las plácodas epidérmicas; 

también tienen cráneo y cápsulas olfatorias, ópticas y óticas desarrolla-

das.  

¶ Los Mixiniformes son marinos e isosmóticos; tienen ojos reducidos y 

glándulas epidérmicas que producen un mucus particular. 

¶ Los Vertebrata tienen arcualias o vértebras, línea lateral, electrorecep-

ción y son hiposmóticos. 

¶ Los Petromizontiformes tienen arcualias, son anádromos y tienen una 

fase larval prolongada. 

¶ Caracteres moleculares apoyan la relación entre los Mixiniformes y Pe-

tromizontiformes  en un grupo Cyclostomata.  

¶ Los Ostracodermi tienen hueso, y en una secuencia de grupos fósiles 

aparecen el hueso celular, las aletas pectorales pares, el neurocráneo 

óseo y la cola heterocerca.  

 

SISTEMÁTICA 
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Gnathostomata 
(Chondrichthyes + Osteichthyes) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

Caracteres craneales:  

¶ Con mandíbulas.  

¶ Con dientes recubiertos por dentina.  

¶ Con trabéculas pares (constituyen la base del cráneo).  

¶ El cráneo está ensanchado anteriormente con una fontanela precerebral.  

¶ Parte posterior  alargada que incorpora uno o más arcos neurales.  

¶ Desarrollo de un proceso postorbital  que separa el ojo de la musculatura de las mandí-

bulas.  

¶ Con musculatura intrínseca del ojo para la acomodación del cristalino.  

¶ Las branquias están cubiertas por ectodermo, que contienen rastrillos  branquiales 

(branquispinas) que retienen el paso del alimento a las branquias.  

¶ Los arcos branquiales están compuestos por basibranquial, hipobranquial, ceratobran-

quial, epibranquial y faringobranquial, de posición interna respecto de las hemibran-

quias.  

¶ La musculatura hipobranquial permite la inhalación y la alimentación por succión.  

¶ La primera hendidura branquial forma el espiráculo entre los arcos mandibular e hioi-

deo. 

Caracteres anatómicos  internos:   

¶ Con vértebras con centros (alrededor de la notocorda) y costillas.  

¶ Con cinturas pares (pectoral y pélvica).  

¶ Con aletas pélvicas pares (Zhu et al., 2012), con aleta anal.  

¶ Adición del cono arterioso en el corazón (entre el ventrículo y la aorta ventral) .  

¶ Con un septo horizontal de tejido conectivo que divide a la musculatura del tronco en 

epaxial (dorsal) e hipaxial (ventral)  (Kusakabe y Kuratani, 2005).  

¶ Con dos proteínas actínicas distintas (una específica del músculo estriado y otra del li-

so) (en grupos anteriores sólo un tipo de actina).  

¶ Con sistema porta-renal.  

¶ Bazo desarrollado.  

¶ Con páncreas con funciones tanto endócrina como exócrina.  

¶ Adultos con mesonefros (o metanefros en Amniotas).  

¶ Las gónadas masculinas están unidas por conductos al ducto excretor.  

¶ Las gónadas femeninas con conductos (oviductos) independientes de los ductos excre-

tores.  

¶ Con aleta caudal heterocerca.  
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Caracteres sensoriales:   

¶ Con nervios mielinizados.  

¶ Con cerebelo.  

¶ Tienen dos tractos olfatorios que se unen a bulbos olfatorios también pares (asociados 

con sacos nasales y narinas pares).  

¶ Con tres canales semicirculares en el oído interno  incluso en Placodermi (Nelson et al., 

2016) (adición del canal horizontal, controlado por el gen Hox Otx1; Mazan et al., 2000).  

¶ Presencia de otolitos.  

¶ Las raíces espinales dorsales y ventrales unidas para formar nervios espinales com-

puestos.  

¶ Hay un patrón cefálico de los canales de la línea lateral conservativo (perdido en anfi-

bios adultos y amniotas).  

¶ La línea lateral del tronco está flanqueada o rodeada por escamas especializadas (au-

sente en anfibios adultos y amniotas).  

Otros caracteres :  

¶ Con hueso celular.  

¶ Aparición de un sistema inmune de complemento (Shimeldy Holland, 2000; Nair et al., 

2005). Sistema de defensa innato inespecífico con células T y B con receptores variables 

(Müller et al., 2017).  

¶ Las aletas dorsal y anal están completamente diferenciadas (Mabee et al., 2002).  

¶ Las aletas pélvicas tienen modificaciones para la fecundación interna (cláspers) (Long 

et al., 2009).  

¶ La aleta caudal es heterocerca.  

Hay aproximadamente 68.511 especies de Gnathostomata en total (IUCN, 2017), de las cua-

les 33600 son de peces, 7696 son de anfibios, 10450 son de reptiles, 11121 son de aves, y 5644 

especies son de mamíferos (IUCN, 2017) (Figura 34). 

 

 
Figura 34: Número absoluto y proporción (%) de especies de los grandes grupos de Gnathostomata 
(datos de IUCN, 2017). 
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El grupo está compuesto por dos grandes linajes con representantes actuales (Crown Group), 

Chondrichthyes y Osteychthyes; la monofilia del Crown Group nunca fue puesta en duda (Irisa-

rri  et al., 2017). Los fósiles Placodermi representan los grupos más basales, formando parte del 

Stem Group de Gnathostomata (Figura 35). 

Se ha planteado la hipótesis que la declinación de Ȱ/ÓÔÒÁÃÏÄÅÒÍÉȱȟ que estaba muy diversif i-

cado y dominó los mares principalemente en el Silúrico y Devónico, fue provocada por la apari-

ción en el Devónico de Gnathostomata que ganó la competencia evolutiva por ser los principales 

predadores. Sin embargo, Ȱ/ÓÔÒÁÃÏÄÅÒÍÉȱ y Gnathostomata convivieron durante 70 millones de 

años, por lo que es más posible que la desaparición de Ȱ/ÓÔÒÁÃÏÄÅÒÍÉȱ se haya debido a cambios 

de hábitat más que a competencia (Janvier, 1995).  

 

 
Figura 35: Filogenia de Gnathostomata (basada en Zhu et al., 1999; Nelson et al., 2016).  

Las aletas pares han sido señaladas para algunos Myopterygii  fósiles: las aletas pectorales 

aparecen en algunos osteostráceos y las pélvicas (junto  a la aleta anal) en algunos thelodóntidos. 

Por lo tanto, las aletas pares han aparecido antes que las mandíbulas en Gnathostomata. Te-

niendo en cuenta que muchos Craniata fósiles tienen expansiones laterales pares ɉȰÆÌÁÐÓȱɊ (ex-

pansiones del escudo cefálico en Osteostraci y Anaspida), se postuló que esos pliegues se po-

drían haber fragmentado para dar lugar a numerosas aletas (con la ventaja de poder manejarlas 

independientemente y no como una sola estructura), paso que estaría representado en acanto-

dios; posteriormente, desaparecieron las aletas de la parte media, y quedaron en el resto de los 

gnatóstomos sólo las de los extremos anterior  y posterior  (aletas pectorales y pélvicas, respecti-

vamente). Algunos fósiles (como Myllokunmingia; Shu et al., 1999) y la expresión de algunos 

genes reguladores apoyan esta teoría (Tanaka et al., 2002). Esta hipótesis indicaría que los acan-

todios estarían relacionados al origen de gnatóstomos. Sin embargo, otras hipótesis (Zhu et al., 

1999) relacionan a acantodios con Osteichthyes (ver Figura 35).  

Las aletas pares de Gnathostomata se diversifican morfológicamente en los distintos linajes. 

Las aletas consideradas como las más primitivas,  de Chondrichthyes, tienen tres elementos ba-

sales (pro, meso y metapterigio) en los cuales se insertan los radios; en el caso de Actinopterygii, 

primitivamente  se mantiene este patrón, aunque progresivamente se reducen el meso y metap-

terigio  (pero conservándose el propterigio)  hasta que los radios se insertan directamente en la 

cintura. En el caso de 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 esquema se complica más con la aparición de los 

dígitos.  
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Figura 36: Reconstrucción de la cabeza de un ancestro de Gnathostomata. 

Se ha propuesto que la aparición de las mandíbulas estuvo relacionada en un primer  momen-

to con el mejoramiento de la respiración, y luego habrían tomado parte en la alimentación (Ma-

llat, 1996). La diferenciación de las mandíbulas del adulto está determinada por varios genes 

reguladores (Olson et al., 2005). Por una parte, en las mandíbulas no hay expresión de genes 

Hox (en forma similar  a lo que ocurre con la zona peribucal de las lampreas, mientras que sí se 

expresan en el primer  arco branquial de éstas; Takio et al., 2004). La diferenciación de los arcos 

branquiales parece estar regulada por el gen homeobox Dlx (ver citas en Manzanares y Nieto, 

2003); cuando estos genes se expresan experimentalmente se inhibe la formación de la mandí-

bula (Crezeut et al., 2002). Embriológicamente las mandíbulas están formadas exclusivamente 

por derivados de la cresta neural (Le Douarin y Dupin, 2003), y la inhibición  de la expresión de 

los genes Hox en esta región es una condición necesaria para la formación de las mandíbulas 

(Creuzet et al., 2002). Por lo tanto, es muy posible que éstas no sean derivadas del primer  arco 

branquial de las lampreas, como postulaba la teoría clásica, sino que sean una novedad evolutiva 

anterior  al primer  arco branquial de dicho grupo (posiblemente homólogas a los elementos 

esqueléticos del velo y de los labios, en la zona peribucal) (Kuratani, 2004).  

 
Figura 37: Suspensiones mandibulares en Gnathostomata (basadas en Kardong, 1998). La nueva 
teoría del orígen de mandíbulas propone que en la condición primitiva el primer arco branquial 
derivaría en el arco hioideo, y que las mandíbulas serían una neoformación anterior a esos arcos.  
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Generalmente se considera que la suspensión mandibular más primitiva  es la autostílica, en 

la que la mandíbula inferior  se une al neurocráneo sin intervención del arco hioideo. La condi-

ción autostílica puede ser primaria  (cuando hay un cartílago palatocuadrado único), y es propia 

de placodermos, acantodios, holocéfalos y dipnoos (Figura 37); o es secundaria (cuando el cartí-

lago palatocuadrado queda reducido a la porción porterior  del cuadrado, y la porción anterior  es 

reemplazada por huesos dérmicos del paladar), propia de tetrápodos (en los que el hiomandibu-

lar, que no interviene en la suspensión, se transforma en la columela). Cuando la suspensión de 

la mandíbula inferior  involucra al arco hiodeo, puede ser anfistílica (interviene tanto el palato-

cuadrado como el hiomandibular), propia de los Chondrichthyes más antiguos (Cobelodus del 

Carbonífero, por lo que es posible que ésta sea la más primitiva ; Benton, 2005) y algunos actiop-

terigios. Cuando la mandíbula inferior  se une solamente al hiomandibular se denomina suspen-

sión hiostílica, y se la encuentra en algunos elasmobranquios y actinopterigios; una derivación 

de esta última condición, es la aparición del simpléctico en teleósteos (Figura 33). 

SISTEMÁTICA  

GNATHOSTOMATA  

  PLACODERMI ɖ 

   EUGNATHOSTOMATA 

       CHONDRICHTHYES 

                TELEOSTOMI 

                        !#!.4(/$))ɖ 

                        OSTEICHTHYES 

PLACODERMI Ϟ 

Placodermi incluye a peces fósiles, del Silúrico y Devónico, con armadura cefálica y torácica 

bien desarrolladas; la armadura torácica forma un anillo alrededor del cuerpo (Goujet y Young, 

2004; Apesteguía y Ares, 2010; Nelson et al., 2016); escudo de cabeza generalmente articulado 

(móvil  o no) con el escudo del tronco, mediante una articulación cervical doble; tienen cláspers 

pélvicos que permiten fertilización  interna (Long et al., 2009). También la musculatura mandi-

bular se ubica internamente a las mandíbulas, al contrario  del resto de Gnathostomata en los 

que la musculatura es externa a las mandíbulas (Janvier, 1997). Algunos placodermos alcanza-

ron tamaños de entre 9 a 10 metros de largo (Dunkleosteus) (Arthrodiriformes ).  

Se ha confirmado que representantes de los dos grupos filogenéticos más importantes de 

Placodermi (Arthodira  y Pyctodondida) eran vivíparos y sus embriones tenían cordones umbil i-

cales relacionados con la madre (Long et al., 2008; 2009).  

La mayoría de los Placodermi no tenían dientes, sino placas dentarias óseas (ver Smith y 

Johanson, 2003), por lo que se supone que los dientes no aparecieron al mismo tiempo que las 

mandíbulas (en Gnathostomata) sino posteriormente en el ancestro de Chondrichthyes y Os-

teichthyes, luego de la divergencia de Placodermi (Kawasaki et al., 2005). Uno de los más anti-

guos placodermos completos descubiertos Entelognathus, es posiblemente uno de los fósiles 

más importantes encontrados en el siglo pasado (Long, 2016). Entelognathus tenía un complejo 

conjunto de huesos que forman la mandíbula inferior  (dentario e infradentario)  y la mandíbula 

superior formada por el premaxilar y maxilar. Este patrón de mandíbula es típico de los prime-

ros Osteichthyes y muchos Tetrapoda. Entelognathus es considerado como el más derivado de 

todos los placodermos (Long, 2016). Rücklin et al. (2012) estudiando una serie de desarrollo de 

Compagopiscis croucheri (Arthrodira)  encontraron que las mandíbulas de Placodermi están compues-

tas de distintos cartílagos y osificaciones gnatales y un elemento dérmico en la mandíbula inferior  (la 

osificación gnatal es un compuesto de dientes distintos que se desarrollaron sucesivamente, compara-

bles a las familias de dientes y están compuestos de dentina y hueso). Esta evidencia indica que Compa-
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gopiscis y otros artrodires poseían dientes, pero éstos no evolucionaron de forma convergente entre los 

grupos actuales y extintos de los primeros vertebrados, sino más bien, los dientes evolucionaron dentro 

del linaje de Gnathostomata poco después del origen de las mandíbulas.  

Se ha sugerido que Placodermi podría ser el grupo hermano de Chondrichthyes (por  compar-

tir  características de la musculatura extrínseca del ojo y, posiblemente, los cláspers pélvicos), o 

de Osteichthyes (por  compartir  la presencia del parasfenoides en el paladar).  

El consenso actual es que representa el grupo más basal de Gnathostomata (Janvier, 1997; 

Goujet y Young, 2004; Carr et al., 2009; Long et al., 2015; Nelson et al., 2016), hermano de todo 

el resto de Gnathostomata (Eugnathostomata, incluyendo Chondrichthyes, ɖ!ÃÁÎÔÈÏÄÉÉȟ y Os-

teichthyes). Sin embargo, un trabajo reciente (Qiao et al., 2016) mediante estudios filogenéticos basa-

dos en caracteres morfológicos, presenta una hipótesis alternativa y controversial, en la que los placo-

dermos son parafiléticos; que ȰÁÃÁÎÔÏÄÉÏÓȱ es un grupo parafilético de condrictios, que Entelognathus es 

un gnathostomado basal, y que el linaje Guiyu (Guiyu, Psarolepis y Achoania) se agrupa con los sarcopte-

rigios basales. 

 

EUGNATHOSTOMATA 

Este grupo incluye a Chondrichthyes (tiburones y rayas) y a Teleostomi (Acanthodii fósiles, y 

Osteichthyes, incluyendo todos Tetrápodos) (Nelson et al., 2016). 

 

TELEOSTOMI 

Osteichthyes está relacionado con los Acanthodii del Silúrico (Lauder y Liem, 1983), forman-

do el grupo Teleostomi  (grupo hermano de Chondrichthyes), debido a la presencia de escamas 

óseas planas (no placoides como Chondrichthyes), quijada formada por premaxilar y maxilar, 

dientes con dentina y que se insertan en huesos dermales de la mandíbula, aletas con radios 

blandos dérmicos (lepidotricos), esqueleto osificado (al menos en parte), aparato opercular con 

radios branquiostegos, presencia de 3 otolitos en el oído interno  (Nelson et al., 2016), y nume-

rosos caracteres del cráneo, mandíbulas y esqueleto postcraneal (Arratia  y Schultze, 1991; Arra-

tia et al., 2001). Sin embargo, la posición filogenética de Acanthodii ha sido discutida, habiéndo-

selos también relacionado con el origen de los gnatóstomos (Benton, 2015), con placodermos o 

con condríctios (Quiao et al., 2016), o inclusive como un grupo parafilético (ver Nelson et al., 

2016) o polifilético  (Benton, 2015).  

Los Acanthodii (Figura 38; fósiles del Ordovícico al Pérmico) se caracterizan por presentar 

series de espinas dérmicas delante de todas las aletas. Tienen pequeñas escamas que crecen en 

capas; huesos dérmicos y pericondrales (pero no endocondrales); mandíbula superior formada 

por premaxilar, maxilar, palatocuadrado; aleta caudal heterocerca. Los ojos grandes podrían 

indicar que se alimentaban en aguas profundas; se encontraron tanto en ambientes marinos 

como de agua dulce.  

 
Figura 38: Acanthodii. 



Sistemática y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edición (2018).      87 

 

Zoogeografía de los peces marinos  
 

 

Roberto  C. Menni   

Universidad Nacional de La Plata, Provincia de Buenos Aires, Argentina.  

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

I. Introducción  

La distribución  y ecología de los peces marinos de la Argentina, están claramente relaciona-

das con las dos provincias zoogeográficas que se reconocen en el Atlántico Suroccidental. Son la 

Provincia Magallánica al Sur, que corresponde a la costa de Patagonia (y continúa sobre la costa 

chilena del Pacífico), y la Provincia Argentina, al Norte, con el límite entre ellas hacia los 42ºS, 

abriéndose hacia fuera de la costa en dirección NNE (Figura). Los nombres de las provincias 

provienen de la malacología y ya estaban establecidos a fines del siglo XIX. La gran mayoría de 

autores locales y los extranjeros mejor familiarizados con la fauna local han usado este esquema. 

En este nivel, la distribución  de los peces coincide en gran parte con la de otros organismos, en 

particular  con la de moluscos, crustáceos y equinodermos.  

Para la Provincia Argentina se han usado también los nombres Provincia templada del Atlán-

tico occidental y Sudamericana Oriental. En el Atlántico, la Provincia Magallánica incluye sólo el 

Distrito  Patagónico, y abarca toda la plataforma argentina al sur de los 43ºS, incluyendo las 

aguas alrededor de las Islas Malvinas y el Banco Burdwood y continúa a profundidades del talud 

hasta aproximadamente la latitud  del Río de la Plata y aún algo más al norte según las condicio-

nes oceanográficas. La Provincia Argentina se extiende desde el límite mencionado hasta Río de 

Janeiro, en Brasil, a los 23ºS. Incluye una sección Norte, el Distrito  Surbrasileño, y una Sur, el 

Distrito  Bonaerense. El límite entre ellos se ha situado entre los 30º y 34ºS.  

La definición de las provincias es facilitada por el carácter templado frío (subantártico) de 

las aguas magallánicas, y el templado cálido (subtropical), de las de la Provincia Argentina, co-

rrespondientes respectivamente a las corrientes de Malvinas y de Brasil. Las especies pueden, y 

son, caracterizadas según su pertenencia a estas provincias y distritos, de manera que los adjeti-

vos ȰÍÁÇÁÌÌÜÎÉÃÁȱ o ȰÂÏÎÁÅÒÅÎÓÅȱȟ implican información inmediata sobre el organismo tratado, 

en particular  sobre rangos de temperatura, salinidad, profundidad y características biológicas.  

Los principales patrones de distribución  de los peces marinos de la Argentina están bien es-

tablecidos, y los trabajos recientes han detallado el comportamiento de muchas especies y la 

presencia de comunidades bien caracterizadas, sin afectar el patrón general, del que se conocen 

varios de los factores ecológicos que lo motivan. Numerosos datos se han analizado con criterios 

modernos y son consistentes con el esquema zoogeográfico, pero no se han realizado análisis de 

endemismos. Sí se dispone de muchos trabajos orientados ecológicamente a la determinación de 

unidades menores, consideradas asociaciones o comunidades, que muestran buena concordan-

cia con el esquema general. La biología pesquera contribuye con macropatrones y detalles de 

distribución  y de las variaciones estacionales de los desplazamientos de las especies. Las varia-

ciones de la diversidad en tiempo y espacio también se han estudiado.  
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Asociaciones de vertebrados marinos similares a las de la Provincia Argentina se han hallado 

en el Mioceno, pero semejantes a las de la Provincia Magallánica no antes del Pleistoceno.  

En un modelo reciente de la zoogeografía marina, el área correspondiente a la Argentina 

comprende las Provincias Tierra del Fuego, Argentina Sur e Islas Malvinas de la Región Sudame-

ricana (en el grupo de regiones de aguas templado frías y polares del hemisferio sur), pero se 

indica que no hay provincialidad en los peces. La Provincia Argentina de la Región Atlántico 

Occidental se extendería de Santa Catarina en Brasil hasta la Península Valdés (en el grupo de 

regiones de aguas cálidas). 

 

 
Figura 39: División zoogeográfica del litoral sudamericano (Según López, 1963). 

II.  Provincia  Magallánica  

La fauna magallánica ocupa la plataforma patagónica y parte del talud continental hasta la la-

titud  del Río de La Plata o algo más al Norte. Tradicionalmente se considera que son típicas de la 

Provincia Magallánica las especies locales de las familias Nototheniidae y Zoarcidae. El único 

zoarcido conocido de Brasil es una especie magallánica común, Iluocoetes fimbriatus, que alcan-

za Rio Grande do Sul. Son magallánicas la merluza Merluccius hubsii, los abadejos del género 

Genypterus y la merluza negra Dissostichus eleginoides, que son de importancia económica. Más 

costeros son la sardina fueguina Sprattus fuegensis y el róbalo Eleginops maclovinus.  

Algunos autores consideran que hay dos secciones del Distrito  Patagónico, con el límite en 

Cabo Blanco y varios trabajos muestran que es posible diferenciar grupos ecológicos o asocia-

ciones, (grupos de especies que tienden a estar juntas porque tienen preferencias de hábitat 

similares o porque interactúan biológicamente), con sus propios rangos de temperatura y pro-

fundidad. Considerando los peces en conjunto (condríctios + osteíctios) del área geográfica de la 

provincia, excepto parte de la plataforma frente al Golfo San Jorge, se identifican una asociación 

de Fauna Magallánica Principal y otra de Especies de amplia distribución, que alcanza latitudes 

más septentrionales, especialmente a favor de condiciones favorables en la plataforma profunda 

y el talud. La Fauna Magallánica Principal no se encuentra en la parte meridional del Distrito  

Bonaerense, en la que se identificaron  una Fauna Bonaerense estricta, que sólo se distribuye en 
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esa zona y la de amplia distribución  ya mencionada. La Fauna Magallánica Principal de encontró 

a profundidades de 51 a 941 m y temperaturas del agua de 2.3 a 8 ºC. La Fauna de amplia distr i-

bución a profundidades de 22 a 941 m y temperaturas de agua de fondo 2.3 a 10.5 ºC. No men-

cionamos la distribución  de algunas especies raras ni los grupos de peces de profundidad. Se ha 

mostrado que estas asociaciones persisten en el tiempo con composiciones específicas semejan-

tes. Según numerosos datos, son especies magallánicas las rayas Bathyraja griseocauda, B. 

scaphiops B. macloviana, B. magellanica, B. multispinis, Bathyraja papilionifera, B. albomaculata y 

los osteíctios Micromesistius australis, Merluccius australis, Macrourus holotrachys, Dissostichus 

eleginoides, Sprattus fuegensis y Eleginops maclovinus. 

También lo son las rayas Bathyraja brachyurops, Amblyraja doellojuradoi y Zearaja flaviros-

tris, especies que tienen una distribución  más amplia, llegando al Distrito  Bonaerense, y la últ i-

ma al Sur de Brasil. También es magallánico el tiburón  Schroederichthys bivius.  

La Fauna magallánica de amplia distribución  incluye a los condríctios Squalus acanthias, 

Bathyraja brachyurops, Zearaja flavirostris, Bathyraja macloviana, Schroederichtys bivius y a los 

osteíctios Congiopodus peruvianus, Merluccius hubbsi, Genypterus blacodes, Salilota australis, 

Macruronus magellanicus, Cottoperca gobio, Schedophylus griseolineatus y Patagonotothen ram-

sayi. Estas especies se distribuyen, con menor abundancia, en áreas de la Fauna Bonaerense.  

El análisis de muestreos de condríctios que abarcan en latitud  las dos provincias considera-

das, muestra como especies exclusivas de la Provincia Magallánica a cuatro de las especies de 

rayas citadas más arriba, más Amblyraja doellojuradoi y Dipturus trachydermus y el tiburón  Sch-

roederichthys bivius.  

Dentro de la provincia los condríctios muestran dos asociaciones principales. Una ocupa 

aguas de la plataforma argentina y algunas estaciones alrededor de las Islas Malvinas y sobre el 

Banco Burdwood y son especies exclusivas (respecto a otras dos áreas dentro de la provincia) 

Carcharhinus signatus, una especie de Squalus, Mustelus canis, M. schmitti, Discopyge tschudii, 

una especie de Myliobatis y Sympterygia bonapartei. Otra área, al Este de la anterior, abarca 

aguas profundas a lo largo del talud y alrededor de las Malvinas con sólo tres especies exclusi-

vas, Bathyraja papilionifera, Dipturus trachydermus y Lamna nasus y comparte diez especies con 

el área anterior. Bathyraja albomaculata, B. macloviana y una especie de Squalus forman una 

tercera asociación presente en las tres áreas. Las especies compartidas, pero con diferentes 

abundancias en cada asociación, indican una segregación por profundidad. 

 

III.  Provincia  Argentina  

La Provincia Argentina o Provincia Templada del Atlántico Suroccidental corresponde a la 

plataforma y parte del talud desde Río de Janeiro hasta aproximadamente Península Valdés. En 

2010 se analizó la distribución  de los condríctios considerando por primera vez datos que cu-

bren todo el rango latitudinal  de la provincia. Aunque no se dispuso de muchas estaciones coste-

ras en la parte brasileña, los resultados confirman la presencia continua de una fauna templado 

cálida a lo largo de la costa sur de Brasil, Uruguay y el norte de Argentina, con dieciséis especies 

exclusivas (que se hallaron en solo una y no en las demás áreas resultantes del método utiliz a-

do): Atlantoraja castelnaui, A. cyclophora, A. platana, Carcharhinus plumbeus, Dasyatis sayi, 

Gymnura altavela, Galeorhinus galeus, Heptrancias perlo, Myliobatis freminvillei, Notorynchus 

cepedianus, Pseudobatos horkelii, Scyliorhinus haeckeli, Squaliolus laticaudus y Sphyrna lewini. 

Aunque hay mucha información disponible, las diferencias entre los distritos  Bonaerense y 

Surbrasileño aún no se han establecido con claridad y se han propuesto como límites la boca del 

Río de la Plata y los 34ºS. Frente a la costa uruguaya o el sur de Brasil está el límite de distrib u-

ción de muchos grupos de peces de aguas cálidas, a saber: Ginglymostomatidae, (condríctios) y 

Elopidae, Albulidae, Muraenidae, Argentinidae, Antennariidae, Ogcocephalidae, Bregmacero-

tidae, Belonidae, Holocentridae, Lophotidae, Peristediidae, Centropomidae, Grammistidae, 

Lutjanidae, Pempheridae, Ephipiidae, Chaetodontidae, Opisthognatidae y Callionymidae y Po-

macanthidae (osteíctios). 
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La fauna del Distrito  Bonaerense es bien conocida. Se han identificado varias asociaciones, 

que en parte confirman el esquema zoogeográfico general y por otra indican la presencia de 

movimientos y reagrupamientos de las especies. 

Según varios autores, componen la Fauna Bonaerense los condríctios Galeorhinus galeus, 

Atlantoraja castelnaui, A. platana, Squatina argentina, Myliobatis goodei, y los osteíctios Cheilo-

dactylus bergi, Prionotus nudigula, Triathalassotia argentina, Porichthys porosissimus, Trachurus 

lathami, Cynoscion guatucupa, Micropogonias furnieri, Pseudopercis semifasciata, Conger or-

bignyanus, Pagrus pagrus, Percophis brasiliensis, Zenopsis conchifer, Austroatherina smitti, 

Thirsytops lepidopodea, Oncopterus darwini  y Paralichthys isosceles.  

En la parte Sur del Distrito  Bonaerense se han distinguido dos asociaciones, una Fauna Bo-

naerense y una Fauna Mixta de la Plataforma Interna. La primera ocupó estaciones desde el Sur 

de la Provincia de Buenos Aires hasta algo al Sur de Península Valdés, con profundidades de 22 a 

67 m y temperaturas de 8,7 a 11 ºC. La segunda ocupó también una serie de estaciones en una 

franja al Este de la anterior  (ambas orientadas de SW a NE), a profundidades de 84 a 105 m con 

temperaturas de 5 a 8 ºC. En tanto la primera ocupó sólo el primer  grupo de estaciones, la se-

gunda ocupó la primera serie en un 71,4 a 100%, y la segunda serie de 11,1 a 25%. Estas asocia-

ciones, así como las magallánicas, se han observado consistentemente con datos de varios cru-

ceros. 

La composición específica de la Fauna Bonaerense es la indicada más arriba. La Fauna mixta 

de la Plataforma Interna comprende especies más euritópicas, incluyendo bonaerenses (B), 

bonaerenses de mayor distribución  meridional (MDM), magallánicas (M) o de más amplia dis-

tribución  (AD). Son Squalus acanthias, Polyprion americanus, Galeorhinus galeus (AD), Xystreuris 

rasile, Rioraja agassizi, Myliobatis goodei, Squatina argentina, Mustelus schmitti, Acanthistius 

patachonicus, Atlantoraja cyclophora, Pseudopercis semifasciata, Percophis brasiliensis y Cheilo-

dactylus bergi (B), Paralichthys patachonicus, Discopyge tschudii, Callorhinchus callorhynchus, 

Seriolella punctata (M), Parona signata, Stromateus brasiliensis y Engraulis anchoita (MDM).  

La información brasileña muestra que serían exclusivas del distrito  Surbrasileño las siguien-

tes especies: Cathorops agassizi, Genidens planifrons (Ariidae), Triathalassotia lambaloti (Batra-

choididae), Membras dissimilis, Odontesthes bicudo, O, iguapensis, O. ledae, O. piquava (Athe-

rinopsidae), Pontinus corallinus (Scorpaenidae), Lonchophistus meadi, Opistognathus brasiliensis 

(Opistognathidae), Parablennius pilicornis (Blennidae), Sphyraena tome (Sphyraenidae) y Pseu-

dopercis númida (Pinguipedidae). 

Independientemente de los distritos, los datos de distribución  muestran agrupaciones con-

sistentes con otros datos biológicos y poblacionales. En los batoideos se han reconocido asocia-

ciones de especies bonaerenses, brasileñas, del Norte de Brasil y un grupo de profundidad. Hay 

especies que se mueven estacionalmente o de acuerdo a condiciones oceanográficas particula-

res. Por ejemplo, se consideran inmigrantes al Distrito  Bonaerense desde el Norte a los batoi-

deos Pseudobatos horkelii, Bathytoshia centroura, Pristis pectinata, Narcine brasiliensis, Atlanto-

raja cyclophora y Mobula hypostoma. También Atlantoraja platana, Gymnura altavela, Carchar-

hinus plumbeus y Mustelus canis son especies que ocasionalmente o estacionalmente alcanzan la 

Argentina. En cambio, los condríctios Rhizoprionodon porosus, Sphyrna lewini, Pteroplatytrygon 

violácea y Mobula birostris, no pasan del Sur de Uruguay. Benthobatis kreffti, Gurgesiella dorsali-

fera, D. mennii y Rajella sadowskii se distribuyen entre las latitudes del Distrito  Sur Brasileño, 

pero a profundidades fuera de la plataforma.  

 

IV. Factores ambientales  

Numerosos trabajos muestran con considerable detalle la relación entre la temperatura, la 

profundidad y la salinidad con la composición de las asociaciones o comunidades de peces iden-

tificadas en los distritos  Patagónico y Bonaerense. En el área total considerada para los condríc-

tios, la combinación de latitud  y profundidad muestra el mayor coeficiente de correlación con la 

distribución  de las especies. En la Provincia Magallánica en particular, la profundidad y la tem-
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peratura del agua de fondo tuvieron la correlación más elevada con la composición específica. 

Coeficientes menores se obtuvieron para la salinidad, latitud  y longitud. 

Especies magallánicas y argentinas que se encuentran a profundidades similares, se segre-

gan por la temperatura. La fauna magallánica está restringida a temperaturas más bajas y sus 

especies se segregan por la profundidad. 

Un Análisis de Correspondencia Canónica (CCA), muestra los dos ejes más importantes en la 

segregación de las faunas de condríctios de las provincias Argentina y Magallánica. La tempera-

tura y la latitud  están significativamente relacionadas con el primer  eje y la profundidad y longi-

tud con el segundo. 
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Chondrichthyes  
(Elasmobranchii + Holocephali) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Esqueleto formado por cartílago, frecuentemente con calcificación prismática pericon-

dral, muy raramente osificado (si hay osificación, siempre acelular y pericondral, nunca 

celular o endocondral; Lund y Grogan, 1997). 

¶ Con escamas placoides. 

¶ Ausencia de suturas craneales en formas actuales. 

¶ Dientes generalmente no fusionados a las quijadas y se reemplazan en serie (modifica-

dos en placas en Holocephali). 

¶ Con cartílagos labiales (más desarrollados en Chimaeriformes, y menos en Elasmobran-

chii; Lund y Grogan, 1997). 

¶ Aletas de base ancha con radios blandos no segmentados de origen epidérmico (cerato-

tricos) 

¶ Aberturas nasales simples (imperfectamente divididas por válvulas) y más o menos 

ventrales. 

¶ Mandíbula superior formada por el palatocuadrado 

¶ Machos con cláspers pélvicos que favorecen la fecundación interna (aunque es posible 

que también los presenten los Placodermi fósiles) 

¶ Embriones encapsulados en membrana coriácea; con altas concentraciones de urea y 

óxido de trimetil -amina en sangre (que es un metabolito del amoníaco) que eleva la 

presión osmótica del medio interno. 

Otras características incluyen: canal endolinfático presente; válvula espiral en el intestino 

bien desarrollada.; sin vejiga gaseosa ni pulmones; fertilización  interna (con los mayores perío-

dos de gestación entre los vertebrados, de hasta dos años); ovíparos o vivíparos (con desarrollo 

o no de placenta); es probable que la viviparidad  sea el modo más primitivo  en condrictios 

(Grogan y Lund, 2005; Musick y Ellis, 2005). 

SISTEMÁTICA 

GNATHOSTOMATA 

  CHONDRICHTHYES 

     CLADOSELACHIMORPHA ɖ 

     CTENACANTHIMORPHA ɖ 

     XENACANTHIMORPHA ɖ 

           HOLOCEPHALI 

                      HOLOCEPHALIMORPHA 

                   CHIMAERIFORMES 

         CALLORHINCHIDAE  

         RHINOCHIMAERIDAE 

         CHIMAERIDAE 

           ELASMOBRANCHII 

                   SELACHII 

         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 

         Ȱ2()./"!4)$!%ȱ 

         RHINIDAE 

         RHYNCHOBATIDAE 

         PRISTIDAE 

MYLIOBATIFORMES 

         PLATYRHINIDAE 

         ZANOBATIDAE 

         PLESIOBATIDAE 

         UROLOPHIDAE 

         HEXATRYGONIDAE 

         DASYATIDAE 

         POTAMOTRYGONIDAE 

         GYMNURIDAE 

         UROTRYGONIDAE 

         MYLIOBATIDAE 

 

Existe un consenso general sobre la monofilia de este grupo, que se basa, entre otros caracte-

res, en la calcificación prismática del endoesqueleto y los cláspers pélvicos (Grogan y Lund, 

2004) y datos moleculares (Arnason et al., 2001; Mallatt y Winchell, 2007). El hecho de que el 

osteíctio Latimeria tenga elevadas concentraciones de urea en sangre, similar  a Chondrichthyes, 

junto con algunos caracteres de la suspensión mandibular, ha sustentado una hipótesis (actual-

mente descartada) sobre la estrecha relación filogenética de estos dos grupos (ver Arnason et 

al., 2001; Ditrich, 2007).  

Hay numerosos fósiles de Chondrichthyes; Cladoselache, del Devónico tardío, es considerado 

generalmente como el condríctio más primitivo,  previo a la separación entre Holocephali y 

Elasmobranchii; otros grupos fósiles importantes incluyen a Symmoriidos, Xenacanthos, Hybo-

dontidos, que desaparecieron durante la extinción masiva Permo-Triásica, o durante el Triásico 

(Massey, 1984).  
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Figura 40: Filogenia de Chondrichthyes (basada en Nelson et al., 2016).  

Tradicionalmente, el esqueleto cartilaginoso fue considerado como la condición plesiomórfi-

ca en gnatóstomos (dado que embriológicamente aparece antes que el óseo: Ley de la recapitu-

lación de Haeckel); en ese contexto, los condríctios representarían un estadio evolutivo anterior  

al de teleósteos. Sin embargo, esta presunción parece ser altamente improbable por las siguien-

tes razones: ya en Craniata y placodermos hay hueso; se han encontrado trazas de tejido óseo en 

vértebras de un Lamniforme (Scyliorhinus canicula); algunos teleósteos tienden a reemplazar el 

hueso por cartílago a fin de alivianar peso; hay huesos condrales y dermales.  

Sólo el 40% de las especies son ovíparas, mientras que el 60% restante son especies vivípa-

ras; el viviparismo ha surgido independientemente en múltiples instancias (Dulvy y Reynolds, 

1997). La alimentación de los embriones dentro de la madre es muy diversa (Reynolds et al., 

2002; Musick y Ellis, 2005) e incluye desde la exclusiva dependencia del vitelo, la ingestión de 

ȰÌÅÃÈÅ ÕÔÅÒÉÎÁȱ (secreciones de la pared del útero materno), la ingestión de ovocitos, el caniba-

lismo de otros embriones, hasta la nutrición  placental. En condrictios son reconocidos dos lina-

jes monofiléticos principales: Holocephali y Euselachii (Nelson et al., 2016). 

HOLOCEPHALI 

Cuatro hendiduras branquiales cubiertas por un falso opérculo (la quinta ha involuciondo); 

palatocuadrado generalmente fusionado al cráneo; la mandíbula inferior  se une al palatocua-

drado sin intervención del arco hioideo (suspensión autostílica primaria  u holostílica, Figura 

33); arco hioideo completo (con faringohial presente); esqueleto branquial casi totalmente por 

debajo del neurocráneo; espiráculo ausente; dientes de reemplazo tardío y modificados como 

placas de regeneración y desgaste en los vivientes y en muchas formas fósiles; costillas ausen-

tes; cloaca ausente (aberturas urogenital y anal separadas); estómago ausente; cuerpo desnudo 

y sin escamas en adultos (aunque hay dentículos especializados y escamas en muchas formas 

fósiles); escamación reducida a ciertas áreas especializadas y sexualmente dimórfica (Lund y 

Grogan, 1997); machos con tenaculum frontal;  con agarraderas prepélvicas (primer  radio de la 

aleta pélvica muscularizado, de movimiento independiente, que tiene función prensil; Lund y 

Grogan, 1997), además de los cláspers pélvicos en las formas vivientes; ovíparos. La dieta con-

siste principalmente en invertebrados bénticos (usan las placas dentarias para aplastar el cuer-

po duro de los cangrejos, almejas y equinodermos) (Didier, 2003); los principales predadores de 

los holocéfalos son los tiburones y seres humanos; algunas especies de quimeras tiene impor-

tancia comercial para el consumo humano, particularmente en el hemisferio del sur (Didier, 

2003). 

Los Holocephali actuales carecen de calcificación prismática del cartílago, aunque puede ha-

ber cierta calcificación de otro tipo (Lund y Grogan, 1997. Con numerosas formas fósiles (su 

diversidad se redujo en forma pronunciada a partir  del Pérmico). La clasificación de este grupo 

está basada, en parte, sobre trabajos de filogenia de Grogan y Lund (2000, 2004) pero detalles 
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de la composición de algunos taxones están basados en 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 relaciones filogenéticas de este grupo son incier-

tas. Ginter et al. (2010) revisaron y organizaron muchos taxones fósiles antiguos conocidos 

principalmente a partir  de dientes. 

HOLOCEPHALIMORPHA 

Con dientes en forma de pocas placas trituradoras.  Suspensión mandibular autostílica pri-

maria u holostílica (Figura 33). Espina de la primera aleta dorsal generalmente presente. Esta 

diagnosis no es completa ya que algunos miembros de este grupo, son conocidos solamente por 

placas dentales aisladas (Nelson et al., 2016).  

CHIMAERIFORMES (Quimeras)  

Dos aletas dorsales, la primera eréctil de base corta precedida por una espina y la segunda 

no eréctil y de base ancha; boca ventral por lo menos en los representantes actuales; con fecun-

dación interna en las formas vivientes; los huevos depositados se encuentran en una cápsula 

marrón; el agua para la respiración proviene principalmente de las fosas nasales. Desde el Jurá-

sico temprano al presente (Nelson et al., 2016). Estudios recientes, morfológicos (Didier  et al., 

2012) y mtDNA (Inoue et al., 2010) sugieren que Callorhinchidae es el grupo hermano de los 

otros Chimaeriformes existentes. 

 

 
Figura 41: Callorhinchus callorynchus (pez gallo) (Modificado de Cousseau y Perrotta, 1998) 

CALLORHINCHIDAE.ɂ Marinos del hemisferio sur; ojos pequeños; hocico provisto de una pro-

longación en forma de azada; región frontal  del cráneo del macho provisto de un apéndice corto 

y grueso ȰÔÅÎÁÃÕÌÕÍȱȟ incluído en una fosita, con la parte externa lisa y la interna cubierta de 

pequeñas escamas placoideas espinosas; los machos tienen además agarraderas prepélvicas, 

situadas a ambos lados de la cloaca, alojadas en fositas y cubiertas de escamas; cola heterocerca 

con el lóbulo superior que finaliza en un largo filamento; línea lateral de poros situada próxima 

al perfil  dorsal, que se conecta anteriormente con el sistema de canales sensoriales cefálicos; 

cápsulas ováricas, grandes y ovoideas. Una especie, Callorhinchus callorynchus (En Argentina 

pez elefante, en Chile pez gallo; Figura 41), presente en aguas argentinas desde el Río de la Plata 

y litoral  patagónico hasta el Canal de Beagle (López et al., 2000), es trituradora  por excelencia 

alimentándose de invertebrados y peces pequeños. De importancia comercial (Cousseau y Pe-

rrotta,  2013). Es explotado para este fin en la plataforma continental argentina y en las zonas 

costeras patagónicas (Río Negro, Chubut y Santa Cruz). 

RHINOCHIMAERIDAE.ɂ Marinos del Atlántico, Indico y Pacífico. Son comúnmente conocidas 

como chimaeras de hocico largo, ya que este es excepcionalmente largo, cónico o en forma de 

paleta y no en forma de gancho. El hocico tiene numerosas terminaciones nerviosas sensoriales 

y se usa para encontrar alimento, como pequeños peces. La primera aleta dorsal presenta una 

espina venenosa, utilizada en la defensa. 

CHIMAERIDAE.ɂ Marinos del Atlántico y Pacífico. El hocico redondeado, corto y carnoso. Con 

glándula de veneno asociada a la espina dorsal (el veneno es doloroso para los seres humanos).  
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EUSELACHII 

Incluye tiburones, rayas y fósiles relacionados con éstos. Comprende peces predadores que 

utilizan la vista y el olfato para obtener su alimento. Hay dos hipótesis con respecto a las rela-

ciones filogenéticas de los Euselachii, una basada en evidencia morfológica y la otra en evidencia 

molecular. Según Compagno (1977), tiburones y rayas formarían un grupo monofilético; las 

rayas y Pristiophoriformes serían grupos hermanos pertenecientes al clado Squalomorphi (Shi-

rai, 1996; de Carvalho, 1996; Compagno, 2001). Estudios filogenéticos citogenéticos y molecula-

res apoyan la monofilia de tiburones (sin las rayas) (Schwartz y Maddock, 2002; Arnason et al., 

2001; Douady et al., 2003; Winchell et al., 2004; Maisey et al., 2004; Naylor et al., 2005). A una 

conclusión similar  llegaron Maisey et al., (2004) basada en datos fósiles y moleculares, y por 

Naylor et al., (2005, 2012) sobre la base de secuencias de ADN mitocondrial. Nelson et al. (2016) 

consideran que la evidencia paleontológica es más consistente con la hipótesis de que los tibu-

rones y las rayas son grupos hermanos y de igual antigüedad.  

 

 

ELASMOBRANCHII (=NEOSELACHI) 

Diagnosis: cinco a siete hendiduras branquiales que se abren directamente al exterior; pala-

tocuadrado no fusionado al neurocráneo (suspensión anfistílica o hiostílica); esqueleto bran-

quial por detrás del neurocráneo; espiráculos generalmente presentes; dientes numerosos y de 

reemplazo relativamente rápido; algunas costillas usualmente presentes; con cloaca; estómago 

presente; escamas placoides generalmente presentes; machos sin tenaculum ni agarraderas 

prepélvicas. 

Los elasmobranquios son peces predadores que utilizan tanto la vista como el olfato para ob-

tener su alimento. Aunque Elasmobranchii es principalmente marino, algunas especies pueden 

encontrarse en agua dulce. Hay especies que frecuentan el agua salobre y pueden internarse en 

agua dulce esporádicamente. Otros son estrictamente dulceacuícolas, principalmente Dasya-

tidae y Potamotrigonidae, aunque también hay un género de tiburón  de agua dulce (Charchari-

nidae, Glyphis, en India, Borneo y Australia).  

Incluye los tiburones y rayas actuales. Después de Maisey (2012), los Neoselachii de Compa-

gno (1977) se consideran sinónimo de Elasmobranchii de Bonaparte (1838). Se reconocen dos 

clados de elasmobranquios, Selachii (tiburones)  y Batomorphi (rayas) usualmente llamado Ba-

toidea. Selachii se divide a su vez en dos grandes clados, Galeomorphi y Squalomorphi. Existen 

así tres clados principales ((Galeomorphi, Squalomorphi), Batomorphi). La disposición de los 

DIFERENTES MIRADAS 

 

Hay dos hipótesis principales que expresan las relaciones filogenéticas de 

tiburones y rayas: 

(I)  En la hipótesis Hipnosqualea, los Batomorphi (rayas) es el 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 común con los 

Squaliformes. 

(II)  La otra hipótesis es la Selachii /  Batomorphi (tiburones /  rayas).  Los 

tiburones, como están definidos convencionalmente, son monofiléticos sin la 

inclusión de las rayas. Ambos grupos son hermanos y de igual antigüedad.  Si 

esto fuera correcto, las características morfológicas utilizadas para defender 

la hipótesis hipnosqualea monofilética, tendría que ser el resultado de con-

vergencia. Esta es la hipótesis que adoptaron Nelson et al. (2016).    
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clados utilizados aquí trata a los galeomorfos primero y rayas después, como fue usado conven-

cionalmente en clasificaciones pasadas. Esto tiene la ventaja secundaria de colocar a las rayas 

inmediatamente después (pero no como los parientes más cercanos) de los tiburones squalo-

morphos más parecidos a las rayas (Squatiniformes y Pristiophoriformes).  

El registro fósil de los elasmobranquios comienza en el Jurásico temprano. Neoselachii sufrió 

una diversificación rápida a lo largo del Jurásico y Cretácico. El registro fósil del Mesozoico está 

principalmente compuesto de dientes aislados, con restos de esqueletos articulados (Un-

derwood, 2006). Se produjeron extinciones sumamente importantes de tiburones y batoideos 

entre el Cretácico-Terciario, más severas entre los últimos, ya que desaparecieron numerosas 

especies (Kriwet  y Benton, 2004). 

Algunos autores (Nelson et al., 2016) consideran que Elasmobranchii contienen dos clados 

monofiléticos: Selachii (=Pleurotremata) y Batomorphi (=Hypotremata) (Tabla 2).  

 

SELACHII 

(=Pleurotremata) 

BATOMORPHI 

(=Hypotremata) 

Cuerpo comprimido Deprimido 

Aletas pares separadas de la cabeza Unidas a la cabeza y con fusión de los ele-

mentos basales 

Hendiduras branquiales laterales Ventrales 

Cola heterocerca Heterocerca y dificerca 

Dientes generalmente filosos (predadores) Dientes generalmente con base y corona, 

en placas (durófagos) 

Escamas placoides numerosas y bien desa-

rrolladas 

Escamas poco desarrolladas en el cuerpo, 

pero bien desarrolladas en la línea media 

del cuerpo 

El agua para la respiración generalmente 

entra por la boca 

Generalmente entra por los espiráculos 

Generalmente predadores de vertebrados o 

comedores de plancton (tiburón  ballena) 

pareciera estar en otra letra 

De hábitos bénticos, predadores de inver-

tebrados de fondo y planctófagos (manta-

rayas) 

Tabla 2: Diferencias entre Selachii y Batomorphi (Nelson et al., 2016). 

SELACHII  

Aberturas branquiales laterales principalmente; aleta pectoral separada de la cabeza; cintura 

pectoral no unida dorsalmente (escapulocoracoides fusionados ventralmente en tiburones y 

rayas); aleta anal presente o ausente.  

Los tiburones son explotados en Argentina fundamentalmente para la producción de pesca-

do seco y salado o ȰÂÁÃÁÌÁÏ ÃÒÉÏÌÌÏȱȟ para la obtención de aceite de hígado, además de su comer-

cialización en fresco o congelado. Los tiburones son especies altamente vulnerables debido a su 

largo período de gestación, baja fecundidad, baja tasa de crecimiento y gran longevidad (Car-

charhinus plumbeus, que habita en el Golfo de México, llega a la madurez a los 16 años), lo que 

los hace un recurso pesquero de lenta recuperación. Al estar en la cima de las cadenas alimenta-

rias, sus poblaciones son relativamente reducidas.  
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Figura 42: Filogenia de Selachii (Basada en Nelson et al., 2016). 

Selachii (= Selachimorpha, Pleurotremata) contiene dos grandes clados: Galeomorphi, con 

cuatro grupos, y Squalomorphi con cinco. Estudios moleculares recientes apoyan esta división 

rechazando la hipótesis hipnosqualeana que coloca a las rayas dentro de los tiburones (Vélez-

Zuazo y Agnarsson, 2011). Estos autores ofrecen algunas de las primeras aclaraciones de las 

relaciones filogenéticas entre clados de Squaliformes, un grupo que hasta ahora ha recibido 

relativamente poca atención filogenética. 

GALEOMORPHI  

Las sinapomorfias incluyen: Canales de línea lateral cerrados; Región etmoidal del neurocrá-

neo curvado hacia abajo; Fosa hiomandibular localizada anteriormente en la región ótica; El 

músculo suborbital  se origina en la pared preorbital  superior; Inserción del músculo suborbital 

directamente sobre la mandíbula, anterior  al aductor mandibular; Ranura nasal presente; Lámi-

na faringobranquial presente. 

Otros caracteres: Cabeza y tronco cilíndricos, o levemente deprimidos; cráneo con cavidad 

precerebral pequeña; cartílagos rostrales simples, dobles o triples; boca ventral; cinco aberturas 

branquiales, laterales o dorsolaterales que pueden sobrepasar el nivel de las aletas pectorales; 

no hay una línea media dorsal de dentículos agrandados; generalmente dos aletas dorsales con o 

sin espinas; aleta anal presente (Squalomorhpi carecen de aleta anal excepto Hexanchiformes); 

aleta caudal heterocerca (en algunos dificerca); esqueleto de las aletas pectorales con propter i-

gio pequeño o grande y metapterigio grande; ovovivíparos, ovíparos o vivíparos. De muy pe-

queños (24 cm) a gigantes (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 composi-

ción de cuatro clados. Heterodontiformes son los Galeomorphi más primitivos  y el grupo her-

mano de los otros tres clados, mientras que Orectolobiformes es el grupo hermano de los Lam-

niformes y Carcharhiniformes (de Carvalho, 1996; Goto, 2001; Musick y Ellis, 2005). 

Dentro de Galeomorphi existen dos órdenes no representados en aguas argentinas. Heter o-

dontiformes , tiburones de boca pequeña y espiráculos pequeños; narinas conectadas con la 

boca por un surco profundo; aletas dorsales con espinas; en Sudamérica se distribuye por el 

Pacífico desde California a las Islas Galápagos y Perú. Orectolobiformes , tiburones generalmen-

te con unas notorias ranuras en región nasoral (ranuras de conexión de los ori ficios nasales a la 

boca), boca pequeña terminal  o subterminal; barbillas características en el borde interno  de las 
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narinas; aletas dorsales sin espinas y la primera ubicada muy posteriormente. Representantes 

de Ginglymostomatidae pueden ser encontrados por el Atlántico oeste, desde el norte de Esta-

dos Unidos al sur de Brasil. 

 
Figura 43: Vista dorsal del cráneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Galeomorphi. P: protopte-
rigio; M: mesopterigio; Mt: metapterigio. 

 
Figura 44: Corte longitudinal de una escama placoide. 

LAMNIFORMES 

Cartílago rostral  triple;  ojos laterales (dorsolaterales en Carcharias) y sin membrana nicti-

tante; boca muy grande, llega detrás de los ojos; dientes generalmente triangulares, unicuspida-

dos; espiráculos generalmente presentes, pequeños y localizados detrás de los ojos; cinco aber-

turas branquiales anchas cuya posición con respecto a las aletas pectorales es variable según los 

grupos; dos aletas dorsales sin espinas; aleta anal presente; válvula intestinal anular; vivíparos; 

grandes tiburones pelágicos de mares cálidos y templados; se alimentan principalmente de 

otros peces. Es novedoso el canibalismo intrauterino  que practican (los embriones se alimentan 

de sus hermanos y de huevos fertilizados durante un período prolongado antes del nacimiento). 

ODONTASPIDIDAE.ɂ Aberturas branquiales amplias y situadas por delante de la base de las 

pectorales; ojos relativamente pequeños; aleta caudal heterocerca (Figura 45). Una sola especie 

en aguas argentinas Carcharias taurus (escalandrún) (Menni y Lucifora, 2007). Este tiburón  

practica embriofagia (canibalismo).  

 
Figura 45: Odontaspis (Basado en Nelson, 2006). 
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PSEUDOCARCHARIIDAE.ɂ Ojos excepcionalmente grandes; las aberturas branquiales se ex-

tienden sobre la superficie dorsal de la cabeza; aleta caudal asimétrica con lóbulo inferior  de 

moderado tamaño (Figura 46); longitud máxima 1.1 m. Una especie, Pseudocarcharias kamoha-

rai  (Tiburón  cocodrilo). Son marinos, se distribuyen en el Atlántico occidental (Brasil), Atlántico 

oriental  (Cabo Verde a Sudáfrica), y Occidental (sobre todo el sur de África), partes del este de la 

India, en el Pacífico desde Japón al norte de Australia, Isla Norte de Nueva Zelanda y Hawai; gran 

parte del Pacífico abierto (desde Hawaii América del Norte y del Sur) y Pacífico oriental  (Baja 

California a Perú). 

 
Figura 46: Pseudocarcharias (Tomado de Nelson et al., 2016). 

ALOPIIDAE.ɂ Tercera a quinta aberturas branquiales sobre las aletas pectorales; ojos grandes 

y boca pequeña; lóbulo superior de la aleta caudal, enormemente alargado, curvado y termina 

en punta (Figura 47); vértebras caudales muy numerosas, desde 282 hasta cerca de 477. En 

Argentina, Alopias vulpinus (tiburón  zorro)  (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010); se 

alimenta de bancos de peces, usa la cola a modo de látigo que sacude de un lado a otro para ro-

dear o herir  a sus presas. 

 
Figura 47: Alopias. 

MEGACHASMIDAE.ɂ Boca excepcionalmente grande y terminal;  Hocico corto y ampliamente 

redondeado; Abertura de las branquias se extienden moderadamente sobre la superficie dorsal 

de la cabeza y las dos últimas sobre la base de la aleta pectoral; Dientes pequeños, en numerosas 

filas; Longitud máxima el cuerpo 5.5 m. 

Una especie, Megachasma pelagios (tiburón  boca grande), marino, de aguas tropicales a tem-

plada cálida, probablemente circumtropical;  Atlántico (Brasil y Senegal), Índico (Australia Occi-

dental) y Pacífico (Japón, Filipinas, Indonesia, Islas Hawaianas y el sur de California). Es una de 

las tres especies de tiburones gigantes de alimentación filtradora.   

 

 
Figura 48: Megachasma (Tomado de Nelson et al., 2016). 
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CETORHINIDAE.ɂ Quinta abertura branquial anterior  a las pectorales; todas las aberturas 

están enormemente alargadas y sirven para filtrar  plancton; aleta caudal externamente isocerca; 

boca grande con dientes pequeños, unicuspidados y numerosos (poco utilizados); llegan a medir 

15 m de longitud. En Argentina Cetorhinus maximus (tiburón  peregrino; Figura 49) (Menni y 

Lucifora, 2007); se mueve muy lentamente, nada con la boca abierta hasta hacerla redonda, en 

la masas de plancton, y filtra  el agua a través de las grandes branquias después de haber dejado 

el alimento que contenía (principalmente pequeños crustáceos) en el filtro  formado por las 

branquitecnias, de donde pasa al esófago (Cousseau et al., 2010). 

 
Figura 49: Cetorhinus maximus (Modificado de Nelson, 2006). 

LAMNIDAE.ɂ Quinta abertura branquial anterior  a las pectorales; aleta caudal externamente 

isocerca; pedúnculo caudal con una quilla lateral; dientes triangulares y afilados, semejantes a 

una daga; ojos circulares. Aparentemente todas las especies son de sangre caliente (endotérmi-

cos, y posiblemente homeotérmicos), lo que les permite ser muy activos en aguas frías. Los gé-

neros Charcharodon e Isurus están implicados en muchos ataques a personas y botes. Habitan en 

todos los mares, en Argentina encontramos raramente a: Carcharodon carcharias (tiburón  blan-

co; Figura 50), Isurus oxyrinchus (mako o marrajo)  y Lamna nasus (tiburón  sardinero) (Menni y 

Lucifora, 2007). La carne de L. nasus es utilizada fresca o seca y salada para consumo humano. 

Se utilizan sus aletas, se extrae aceite de su hígado y las carcazas son usadas para la elaboración 

de harina (Compagno, 1984). Isurus oxyrhinchus es muy combatido por lo que es buscado por los 

pescadores deportivos y su carne blanca es muy apreciada. 

 
Figura 50: Carcharodon (Modificado de Nelson, 2006). 

El tiburón  blanco tiene una amplia distribución. A pesar de que raramente puede ser visto en 

áreas costeras, a menudo se topa con botes de pesca y buceo y es conocido por su curiosidad: 

alza a menudo su cabeza sobre el agua y, lo más preocupante para los seres humanos que estén 

en el agua, es que explora con mordiscos los objetos que no le son familiares. Muchos ictiólogos 

creen que los ataques a personas son el resultado de una conducta exploratoria, que puede ser 

accidentalmente fatal debido a sus dientes afilados y a la fuerza de su mandíbula; son responsa-

bles del mayor número de ataques fatales a seres humanos, particularmente entre surfistas y 

buzos; la población está disminuyendo, por lo que ahora están protegidos por la ley en muchas 

partes del mundo. A pesar de esto, aún son capturados regularmente y ha crecido un gran mer-

cado ilegal que comercia con los dientes y mandíbulas. 

CARCHARHINIFORMES 

Cartílagos rostrales triples; ojos laterales o dorso-laterales con membrana nictitante; boca 

grande que se extiende por detrás de los ojos; los dientes varían de pequeños y puntiagudos o 

aplanados, hasta grandes y en forma de cuchilla; espiráculos generalmente ausentes; quinta 

abertura branquial se abre sobre o detrás del origen de las aletas pectorales; aletas dorsales sin 
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espinas, la primera generalmente más grande y ubicada a la mitad de la distancia entre las pec-

torales y pélvicas; con aleta anal; válvula intestinal espiral o anular; ovíparos y vivíparos (únicos 

condrictios con placentación); de mares cáli-dos y templados, principalmente pelágicos costeros 

o bentónicos (pocos).  

Los Carcharhiniformes se pescan tanto como alimento como en forma recreativa (se obtie-

nen como trofeos las mandíbulas y dientes). La carne se comercializa congelada, fresca, secada y 

salada, ahumada, enlatada para el consumo humano. La piel se utiliza para la confección de pro-

ductos de cuero, sus aletas para la sopa de aleta y su hígado para extraer vitamina A. Los perío-

dos de gestación largos y camadas moderadas en número han llevado a que hayan especies en 

peligro de extinción. Se han implicado los tiburones tigre (Galeocerdo cuvier) y tiburones toro 

(Carcharinus leucas) en más del 50% de los ataques de tiburones en el mundo (esta proporción 

es esperada debido al número alto de especies de Carcharhiniformes y su predominio en aguas 

poco profundas) (de Carvalho, 2003). Los tiburones tigre ocupan el segundo lugar, después del 

tiburón  blanco, en los ataques perpetrados contra seres humanos (muchos fatales); su gran 

tamaño, naturaleza curiosa y sus hábitos de alimentación indiscriminados lo convierten en un 

peligroso predador. El tiburón  toro, debido a sus incursiones habituales por desembocaduras de 

ríos y bahías, es más propenso que otras especies peligrosas de tiburones a encontrarse con 

personas, y por lo tanto es visto como una seria amenaza en varias partes del mundo.  

SCYLIORHINIDAE.ɂ Primera aleta dorsal pequeña, ubicada a nivel o por detrás de las pélvicas 

(Figura 51); membrana nictitante rudimentaria;  espiráculos presentes; intestino con válvula 

espiral; dientes pequeños, numerosos, pluricuspidados, excepto en adultos de algunas especies; 

se alimentan principalmente de crustáceos y moluscos; principalmente ovíparos; bentónicos 

costeros o abisales. En Argentina la especie reconocida es Schroederichthys bivius (pintarrojas)  

(Menni y Lucifora, 2007), su distribución  comprende desde Chile central hasta el Estrecho de 

Magallanes y la Argentina. 

 
Figura 51: Scyliorhinidae (Modificado de Nelson, 2006). 

TRIAKIDAE.ɂ Primera aleta dorsal más grande, ubicada entre las pectorales y pélvicas (Figura 

52); dientes de corona baja, pequeños, redondeados, con tres o más cúspides, salvo Mustelus que 

tiene los dientes pavimentosos sin bordes cortantes; principalmente vivíparos; costeros bentó-

nicos que se alimentan de moluscos, crustáceos y pequeños peces. En Argentina: Mustelus (gatu-

zo) (se lo comercializa en las pesacaderías como lomos de atún) con 3 especies: M. canis, M. fas-

ciatus y M. schmitti y Galeorhinus galeus (cazón) (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010). 

Mustelus schmitti se distribuye desde el norte de Rio de Janeiro (Brasil)  hasta el sur de la Pata-

gonia (Chiaramonte y Pettovello, 2000); G. galeus es típico del hemisferio sur, en América del 

Sur se encuentra desde el sur de Brasil, Uruguay y Argentina. En Argentina el cazón pescado en 

las aguas del Océano Atlántico Sur suele ser desecado hasta adquirir  aspecto del bacalao 

desecado, con el que se prepara diferentes platos que son principalmente consumidos durante 

la semana santa debido a lo tradicional, nutritivo  y apetitoso de los mismos. 

 
Figura 52: Triakidae (Modificado de Nelson, 2006). 

CARCHARHINIDAE.ɂ Primera aleta dorsal ondulada y grande, ubicada por detrás de las pecto-

rales (Figura 53); dientes unicuspidados de filo  muy cortante; espiráculos ausentes; intestino 



Sistemática y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edición (2018).      103 

 

con válvula anular; la mayoría de las especies son vivíparas y sus crías nacen totalmente desa-

rrolladas. Incluye varias especies peligrosas. Existen formas pelágicas costeras muy voraces y 

capaces de llegar hasta mares fríos, otras son capaces de penetrar en estuarios y remontar agua 

dulce aclimatándose a la vida en riberas y lagos. En Argentina: Carcharhinus (bacota), con C. 

brachyurus, C. plumbeus y C. leucas; Prionace glauca (tiburón  azul) y Galeocerdo cuvier (tiburón  

tigre)  (Chiaramonte, 1998; Menni y Lucifora, 2007). Prionace glauca es pelágico, cosmopolita; se 

alimenta básicamente de peces, calamares y aves marinas, puede ser agresivo con los humanos 

si se siente amenazado, generalmente caza en pareja o grupos pequeños para dispersar los car-

dúmenes (Stevens, 2009). Galeocerdo cuvier es un superdepredador, teniendo fama de engullir  

cualquier cosa que flote en el agua; es capturado por deporte, para consumo y obtención de 

algunos productos como aceite de hígado, y aletas para la obtención de sopa y cuero. 

 
Figura 53: Charcharhinus leucas (Modificado de Nelson, 2006). 

SPHYRNIDAE.ɂ Primera aleta dorsal muy grande y de posición media con respecto a las aletas 

pectorales y pélvicas; dientes cuspidados muy afilados; cartílagos rostrales preorbitales y 

postorbitales muy desarrollados que alargan el rostro  lateralmente donde se ubican las abertu-

ras nasales y los ojos (Figura 54); espiráculos ausentes; vivíparos; pelágicos costeros, realizan 

grandes migraciones e incluso penetran en los puertos. En general se alimentan de peces, rayas, 

cefalópodos y crustáceos; raramente suelen atacar al ser humano, prefieren presas más peque-

ñas, sin embargo, algunas especies pueden ser peligrosas, con ataques fatales a seres humanos. 

La población del tiburón  martillo  (Sphyrna lewini) se encuentra en riesgo ya que se enfrenta al 

ȰÁÌÅÔÅÏȱȟ una práctica común entre los pescadores, que consiste en quitarle las aletas y regresar-

lo al mar donde se desangra y muere asfixiado ya que la falta de movimiento les impide tomar el 

oxígeno del agua. En Argentina un género: Sphyrna (pez martillo),  con 3 especies (S. lewini, S. 

tudes y S. zygaena) (Menni y Lucifora, 2007). Sphyrna zygaena puede atacar a los humanos. 

 
Figura 54: Sphyrna. 

SQUALOMORPHI 

Cuerpo comprimido, en sección cilíndrica o triangular;  cráneo con cavidad precerebral gran-

de y cartílago rostral;  boca terminal  o ventral; cinco a siete pares de aberturas branquiales late-

rales y anteriores a las aletas pectorales; los dentículos de las escamas no forman una línea me-

dia dorsal diferenciada; una o dos aletas dorsales con o sin espinas; aleta anal ausente, excepto 

Hexanchiformes donde está presente; aleta caudal heterocerca o dificerca; ojos sin membrana 

nictitante; esqueleto de las aletas pares con propterigio  pequeño, mesopterigio grande y un 

largo metapterigio (puede haber fusión de estos elementos); vivíparos. 

 

  

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 secuencias nucleares, consideran a 

Hexanchida grupo hermano de todos los demás Squalomorphi (Vélez-Zuazo y Agnarsson, 2011; 

Naylor et al., 2012). 

HEXANCHIFORMES 

Ojos laterales sin membrana nictitante; seis a siete aberturas branquiales; espiráculos pe-

queños presentes ubicados detrás de los ojos; aleta dorsal única sin espinas; aleta anal presente. 

Cuerpo moderadamente alargado y fornido;  boca terminal  o ventral que presenta dientes con 

coronas multicuspidadas; cláspers cubiertos por una expansión interna del margen de las aletas 

pélvicas. Abisales y semiabisales en su mayoría. Se encuentran en el Atlántico, Índico y Pacífico, 

en aguas tropicales y subtropicales. Algunas especies de Hexanchiformes se pescan comercial-

mente, aunque no en cantidades significativas. Se consume la carne de por lo menos una especie 

(Notorynchus cepedianus). La piel de estos tiburones se usa como cuero (particularmente en 

China). No se consideran estrictamente peligrosos; se les atribuyen algunos pocos ataques a 

seres humanos (de Carvalho, 2003). 

 
Figura 55: Vista dorsal del cráneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Squalomorphii. 

HEXANCHIDAE.ɂ Con seis o siete hendiduras branquiales; boca ventral (Figura 56), con dien-

tes diferentes en ambas mandíbulas; se alimentan de peces relativamente grandes, incluidos 

otros tiburones, así como de crustáceos y restos de animales muertos). En aguas argentinas: 

Hexanchus griseus, (tiburón  gris), Heptanchrias perlo (tiburón  de siete branquias, de aguas 

abiertas) y Notorynchus cepedianus (gato pardo, de aguas costeras) (Menni y Lucifora, 2007; 

Cousseau et al., 2010). Notorynchus cepedianus tiene coloración gris con marrón y manchas, una 

sola aleta dorsal sostenida con una cresta en el lomo y la boca con numerosos dientes pequeños, 

para cazar tiburones, rayas, peces, focas.  

 

 
Figura 56: Hexanchus. 

SQUALIDA  

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

tual. 



Sistemática y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edición (2018).      105 

 

SQUALIFORMES  

Ojos laterales; cinco aberturas branquiales; espiráculos pequeños a muy grandes; dos aletas 

dorsales (con o sin espinas); aleta anal ausente; muchas especies habitan en aguas profundas. 

En este grupo se encuentran los tiburones con las más bajas tasas reproductivas: especies con la 

madurez sexual más tardía (en algunos casos superior a los 20 años); tienen el mayor período 

de gestación que cualquier otro vertebrado (24 meses) y son vivíparos; muchos son biolumini s-

centes (presentan órganos luminosos); se encuentran en todo tipo de hábitats, desde estuarios y 

aguas someras próximas a la costa hasta las aguas más profundas y gélidas de las altas latitudes 

cercanas a los polos. Tuvieron y tienen una gran importancia, ya que se han utilizado para ali-

mento, tanto de seres humanos como de animales domésticos; el aceite de sus hígados ha servi-

do como medicina y como combustible para linternas; se han utilizado en cosmética y como 

lubricantes de ametralladora; la piel como papel de lija; sus dientes en arte ceremonial y como 

herramientas cortantes; una especie ha sido modelo para estudios de la fisiología de vertebra-

dos (Benz, 2003).  

SOMNIOSIDAE.ɂ Aletas dorsales generalmente sin espinas (cuando están presentes en algunas 

especies son pequeñas y en ambas aletas) (Figura ); cresta sobre el abdomen entre la aleta pec-

toral  y la pélvica; órganos luminosos presentes en la mayoría de las especies. Marinos del Ártico 

al subantártico, algunos oceánicos (Atlántico, Índico y Pacífico). En Argentina: Centroscymnus 

cryptacanthus y C. macracanthus; Somniosus antarcticus (tiburón  dormilón)  (Díaz de Astarloa et 

al., 1999; Menni y Lucifora, 2007). Somniosus antarcticus es naturalmente lento, se alimenta 

principalmente de cefalópodos, peces, mamíferos marinos y aves. Su bajo metabolismo y lento 

ritmo de vida permite una extremada logevidad de estos animales, habiéndose datados edades 

de más de 500 años (alcanzan la madurez sexual alrededor de los 150 años), por lo que son los 

vertebrados más logevos (Nielsen et al., 2016). 

 
Figura 18: Somniosidae (Basado en Nelson, 2006). 

DALATIIDAE.ɂ Aletas dorsales sin espinas, excepto Squaliolus que tiene una espina en la pri-

mera dorsal; órganos luminosos presentes que aparecen como puntos negros en el vientre; sus 

cuerpos tienen forma de cigarro con un hocico cónico y una cabeza estrecha. Marinos del Atlán-

tico, Índico y Pacífico. En Argentina: Squaliolus laticaudus (tiburón  pigmeo, es uno de los más 

pequeños que se conocen, llegando a lo sumo a 25 cm de largo total); presente en el Atlántico 

sudoccidental (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010). 

SQUALIDAE.ɂ Aletas dorsales precedidas por espinas subcutáneas (Figura 57). En Argentina: 

Squalus acanthias (cazón espinoso), S. mitsukurii  y S. cubensis (Menni y Lucifora, 2007). Squalus 

acanthias) es un pequeño tiburón  que alcanza 1,25 metros de longitud aproximadamente, con 

espinas venenosas muy afiladas en las aletas dorsales, el tóxico que inyecta en la piel produce un 

intenso dolor de la zona, tumefacción y rubor;  en Argentina se lo encuentra en aguas patagóni-

cas. 

 

 
Figura 57: Squalus. 
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SQUATINIDA 

La siguiente relación filogenética (Squatinidae (Echinorhinidae, Pristiophoridae) fue sugeri-

da por Vélez-Zuarzo y Agnarsson (2011). El grupo contiene tres grupos actuales y uno fósil. 

ECHINORHINIFORMES 

ECHINORHINIDAE.ɂ Aletas dorsales pequeñas ubicadas posteriormente y no precedidas por 

espinas; presentan espinas conspicuas esparcidas en la piel; son vivíparos. Se encuentran en 

aguas templadas y tropicales de todos los océanos. En Argentina Echinorhinus brucus (tiburón  

de hebillas; Figura 58) (Menni y Lucifora, 2007).  

 

 
Figura 58: Echinorhinus brucus (Modificado de Nelson, 2006). 

 
Figura 59: Vista dorsal del cráneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Squatiniformes. 

SQUATINIFORMES 

SQUATINIDAE.ɂ Único grupo con un género Squatina (con 22 especies). Ojos dorsales; cabeza 

y cuerpo deprimidos; cartílago rostral  pequeño; boca terminal  con barbillas; cinco aberturas 

branquiales ventrolaterales anteriores a las aletas pectorales; espiráculos grandes; algunos con 

una línea media dorsal con dentículos prominentes; dos aletas dorsales insertadas sobre la cola; 

aleta anal ausente; aleta caudal con lóbulo ventral más desarrollado (hipocerca; Figura 60); 

esqueleto de las aletas pectorales con un propterigio  proporcionalmente dilatado, mesopterigio 

grande y metapterigio largo. Vivíparos (con conexión placentaria entre el embrión y la madre). 

Habitan en las plataformas del Atlántico, sudoeste del Índico y Pacífico, donde cazan al acecho. 

Aunque son habitantes de fondo y parecen inofensivos, pueden producir  laceraciones dolorosas, 

debido a sus poderosas mandíbulas y dientes afilados; también puede morder si un buceador se 

acerca a la cabeza o agarra algún ejemplar de la cola Posiblemente más relacionado con las ra-

yas que con los tiburones.  

Son consumidos por el hombre como alimento sobre todo en el Pacífico occidental (Squatina 

japonica), Australia (principalmente S. australis) y en el Pacífico oriental  (S. californica); la piel 

se usa para pulir  madera y como cuero (piel  seca con dentículos) (de Carvalho, 2003). En Argen-

tina Squatina argentina, S. guggenheim, S. occulta (todos llamados pez ángel) (Menni y Lucifora, 

2007; Estalles et al., 2016). Squatina guggenheim habita aguas costeras y de la plataforma in-
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termedia, hasta el norte patagónico alimentándose de peces bentónicos como pelágicos (Cous-

seau et al., 2010).  

 
Figura 60: Squatina, con detalle de la cola hipocerca (Basado en Nelson et al., 2016). 

PRISTIOPHORIFORMES  

Ojos dorsolaterales; con proyección rostral  alargada con dientes a cada lado que alternan en-

tre grandes y pequeños y un par de largas barbillas; cinco a seis aberturas branquiales; espi-

ráculos muy grandes (con válvulas); dos aletas dorsales sin espinas (en algunos rudimentos de 

ellas); anal ausente. Obtienen su alimento revolviendo en el fondo con su sierra, aturden a su 

presa y la cortan con bruscos movimientos de su sierra. Tienen una distribución  restringida en 

aguas tropicales y caluroso-templadas del Océano Pacífico (Filipinas, Japón y China); Sudáfrica, 

Australia y también en el Atlántico Norte (Bahamas, y entre Cuba y Florida). La mayoría de las 

especies son pescadas comercialmente y su carne se considera de excelente calidad. Se consu-

men como alimento en Japón (Pristiophorus japonicus) y en Australia (P. cirratus); no constitu-

yen una potencial amenaza para los seres humanos (por  su distribución  en profundidad marina) 

(de Carvalho, 2003). No se encuentran representantes en la plataforma argentina. 

BATOMORPHI 

Cuerpo y cabeza muy deprimidos; cráneo con cavidad precerebral alargada en forma de tu-

bo; membrana nictitante ausente; cartílago rostral  único o ausente, boca ínfera con dientes pe-

queños con coronas de agudeza variada o pavimentosos para romper las conchas de especies 

submarinas como caracoles, almejas, ostras y crustáceos de los que se alimentan (las mantara-

yas se alimentan de plancton); cinco aberturas branquiales (seis en Hexatrygon) de posición 

ventral (no confluyentes con las pectorales); ojos y espiráculos (con válvulas) dorsales; con 

espinas en algunos casos formando una línea media dorsal; aletas pectorales con metapterigio y 

propterigio  agrandado y a veces segmentado; una, dos o ninguna aleta dorsal; espinas de las 

aletas dorsales ausentes en los actuales; aleta anal ausente; aleta caudal heterocerca o dificerca. 

Grupo monofilético (McEachran y Aschliman, 2004). 

 

 
Figura 61: Filogenia de Batomorphi (Basada en Nelson et al., 2016). 
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Figura 62: Vista dorsal del cráneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Batomorphi. 

Los Batomorphi son ovíparos o vivíparos (los huevos de todos los batoideos, excepto de Ra-

jidae, se incuban dentro de la hembra y nacen vivos); los huevos están en una cápsula córnea y 

muchas veces sus restos se pueden observar en las playas; mayormente marinos y bentónicos, 

aunque pueden vivir  en estuarios y pocos están restringidos al agua dulce; algunas rayas tienen 

la capacidad de generar descargas eléctricas. La monofilia de los batoideos está bien establecida 

pero las relaciones entre los grupos internos son muy inciertas (McEachran y Aschliman, 2004; 

Nelson, 2006; Nelson et al., 2016). Están morfológicamente bien caracterizados y tienen un ex-

celente registro fósil, aunque actualmente no hay consenso sobre las interrelaciones de los taxa 

familiares. Una filogenia batoide utilizando genomas mitocondriales, genes nucleares y fósiles 

fue dada por Aschliman et al., 2012. Los batoideos no se alimentan de seres humanos, pero los 

chuchos pueden infligir  una picadura extremadamente dolorosa. 

TORPEDINIFORMES 

Disco circular con aletas pectorales muy grandes; ojos pequeños o reducidos (muchas espe-

cies son ciegas); cartílagos rostrales laterales y cortos; piel desnuda; dos paquetes musculares 

inmediatamente detrás de la cabeza están transformados para generar la corriente (son utiliz a-

dos para alimentación y defensa, y pueden generar en ocasiones entre 220 voltios y 1 amperio 

de tensión); una, dos o ninguna aleta dorsal; viven en fondos arenosos; tienen el cuerpo aplana-

do, ancho y con cola robusta. Se alimentan de organismos del bentos. Son considerados monofi-

léticos y como el grupo basal de batoideos (McEachran y Aschliman, 2004). 

 
Figura 63: Torpedinidae. 

TORPEDINIDAE.ɂ Comprenden a las rayas eléctricas (sus órganos eléctricos se ubican en la 

base de la aleta pectoral). Disco truncado o emarginado anteriormente (Figura 63); rostro  redu-

cido; mandíbulas extremadamente delgadas; sin cartílago labial. Alcanzan hasta dos metros. 

Vivíparos. De mares cálidos y templados. Viven en zonas de marea, pero algunos son abisales. En 
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Argentina: Torpedo puelcha (torpedo argentino) (Menni y Lucifora, 2007; Bellegia et al., 2008). 

Se encuentra en Argentina, Brasil y Uruguay, siendo su hábitat natural el mar abierto. 

NARCINIDAE.ɂ Disco redondeado anteriormente (Figura 64); rostro  presente; con cartílago 

labial. Presentan órganos eléctricos en su cabeza utilizados para ubicar a sus presas. Las descar-

gas son menores que las de Torpedo (Torpedinidae) y varían entre 8 y 37 voltios. Se encuentran 

en casi en todo el mundo en aguas templadas y tropicales continentales y continentales insula-

res; son estrictamente marinos, algunos abisales. Vivíparos. En Argentina se encuentran las 

rayas eléctricas: Discopyge tschudii y Narcine brasiliensis (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et 

al., 2010). 

 
Figura 64: Narcinidae (Modificado de Nelson, 2006). 

RAJIFORMES 

Disco formado por cabeza y aletas pectorales unidas (pequeñas o grandes); cuerpo, en gene-

ral, muy deprimido, en la mayoría las mandíbulas son proyectables y los dientes aplanados; el 

agua para respirar  ingresa principalmente a través de los espiráculos en vez de por la boca (a 

excepción de aquellos que no viven en el fondo); ojos y espiráculos en la superficie dorsal; cartí-

lago rostral  alargado formando un rostro muy prominente o ausente; la mayoría con espinas en 

la piel (derivados de las escamas placoides), a menudo formando una fila en la línea media del 

cuerpo; dos o ninguna aleta dorsal; cola fornida hasta extremadamente delgada, a veces con 

órganos eléctricos caudales; algunas especies presentan un aguijón venenoso en la cola, siendo 

su punta sumamente afilada y los lados aserrados, el aguijón es reemplazado por otro cada cier-

to tiempo; el veneno del aguijón es producido por un tejido glandular situado en dos surcos 

paralelos ubicados detrás del aguijón; aleta anal ausente; cláspers largos, delgados y deprimi-

dos; generalmente ovíparos (huevos en una cápsula córnea), y algunas vivíparas. Ciertas espe-

cies son consumidas como alimento; la piel se usa como cuero; las asas de las espadas de los 

samurai pueden cubrirse con los cueros de los peces guitarra; grupos étnicos del Pacífico Indo-

oriental  usan los dientes y espinas dentadas como armas; los nativos de Amazonas y Río Orinoco 

capturan rayas de agua dulce para comida y usan sus espinas dentadas para las puntas de flecha. 

Algunas rayas enterradas en la arena de las playas son peligrosas para los bañistas ya que pue-

den ocasionar heridas con el aguijón venenoso de la cola (McEachram, 2003). Con un grupo 

actual (Rajidae) y uno fósil (Nelson et al., 2016).  

RAJIDAE.ɂ Disco pectoral muy grande, de aspecto rómbico que se corta bruscamente en la 

parte posterior  (Figura 65); 2 aletas dorsales reducidas; aleta caudal muy reducida o ausente; 

cola extermadamente delgada; órganos eléctricos derivados de músculos caudales; la mayoría 

con dentículos en la piel formando una línea media; ovíparos con los huevos en una cápsula 

córnea rectangular con apéndices en los 4 ángulos. Son bentónicos y se distribuyen por todos 

los océanos y a todas las profundidades, desde el litoral  hasta la región abisal; algunas especies 

penetran en aguas salobres, son raros en aguas tropicales someras o cerca de los arrecifes de 

coral. Alcanzan hasta los 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 especies), Sympterygia (dos especies) y Zearaja chilensis 

(Menni y Lucifora, 2007; Díaz de Astarloa et al., 2008). 
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Figura 65: Rajidae. 

PRISTIFORMES  

Disco pequeño con cabeza y aletas pectorales diferenciadas (pectorales poco expandidas); 

cartílago rostral  muy pronunciado y reforzado por tubos calcáreos longitudinales provistos en 

sus bordes de dientes de igual tamaño; el hocico está cubierto con poros sensibles al movimien-

to y a la electricidad, que les permite detectar el movimiento e incluso los latidos cardíacos de 

presas enterradas en el sedimento marino; el hocico también sirve como herramienta excavado-

ra para desenterrar crustáceos, y también lo utilizan como arma de defensa contra tiburones, 

delfines y buzos; piel cubierta con dentículos en el adulto, pero desnuda en jóvenes; dos aletas 

dorsales; respiran por dos espiráculos localizados detrás de sus ojos que conducen el agua a las 

branquias; generalmente prefieren bocas de río y sistemas de agua dulce. 

Ȱ2()./"!4)$!%ȱ.ɂ Disco pectoral pequeño a moderado que se extiende a los costados de la 

cabeza y se suelda a ella (Figura 66); cuerpo intermedio entre un tiburón  y una raya; cola robus-

ta; aletas dorsales y caudal bien desarrolladas (orígen de la primera dorsal por detrás de las 

pélvicas); pélvicas no expandidas lateralmente; dentículos de la parte dorsal del cuerpo pueden 

formar una fila en la línea media; cola sin aguijón. Las rayas guitarra se alimentan de invert e-

brados y peces pequeños, y se encuentran generalmente en suelos arenosos o fangosos. Fre-

cuentemente se entierran para descansar. Se distribuyen en mares tropicales y templados, des-

de suelos costeros hasta profundidades de 370 m, raramente entran en estuarios y aguas dulces. 

Se las considera inofensivas. En lugares costeros son importantes comercialmente. En Argenti-

na: Rhinobatos horkelii (guitarra  grande) y Zapterix brevirostris (guitarra  chica) (Menni y Lucifo-

ra, 2007). 

 

 

 
Figura 66: Rhinobatidae. 

La monofilia de este grupo es poco probable según filogenias recientes (por  ejemplo, Aschli-

man et al., 2012a, b, Claeson et al., 2013), y aún no existe un consenso sobre las relaciones de la 

mayoría de sus miembros. 

PRISTIDAE.ɂ De mares cálidos, en las proximidades de costas fangosas y arenosas de donde 

extraen su alimento al introducir  su rostro en el suelo (Figura 67); caudal heterocerca, de eje 

muy elevado y lóbulo ventral muy desarrollado. Tendencia a penetrar en ríos tropicales. Alcan-

zan hasta nueve metros. Vivíparos. En Argentina: Pristis pectinatus (pez sierra) (Menni y Lucifo-
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ra, 2007). Es demersal, y vive tanto en agua dulce como en salobres y marinas hasta una pro-

fundidad de 10 m; es común en bahías, lagunas, estuarios, desembocaduras de ríos y lagos. 

 

 
Figura 67: Pristis. 

MYLIOBATIFORMES 

Disco romboidal o circular, con aletas pectorales grandes; cartílago rostral  reducido o ausen-

te; piel desnuda o con dentículos (algunos con aguijones espinosos); dientes en pavimento; ge-

neralmente con mandíbulas protusibles; una o ninguna aleta dorsal; aleta caudal generalmente 

ausente; aleta anal ausente; cinco pares de aberturas branquiales (en Hexatrygonidae seis); la 

mayoría de las especies son marinas de aguas tropicales y subtropicales pero algunas entran en 

las aguas salobres o dulces; Potamotrygonidae (exclusivos de agua dulce) ha perdido la habili-

dad de osmorregulación en el mar; generalmente vivíparos (algunas especies secretan una pro-

teína ȰÌÅÃÈÅ ÕÔÅÒÉÎÁȱ para proporcionar  la nutrición  fetal antes del nacimiento), en otras el útero 

forma miles de hilos nutritivos  largos (trofonemas) que entran en embriones en vías de desarro-

llo a través del espiráculo. Dentro de este grupo están incluídos algunos de los más grandes y 

notorios batoideos como la mantaraya (Manta birostris) que mide hasta 7 m y se alimenta de 

plancton; algunos son moradores de fondo que se alimentan de moluscos enterrados y crustá-

ceos, otros son pelágicos. Los nativos del Amazonas y el Orinoco capturan rayas de agua dulce 

para comida y usan sus espinas dentadas como puntas de flecha.  

Son monofiléticos (Lovejoy, 1996; McEachran et al., 1996). Potamotrygonidae y Dasyatidae 

comprenden la mitad de los elasmobranquios de agua dulce (Martin, 2004). La estructura de 

superfamilias propuesta por Nelson (2006) queda sin efecto porque no es consistente con las 

filogenias moleculares actuales (Nelson et al., 2016). 

 

 
Figura 68: Dasyatis (Modificado de Nelson, 2006). 

DASYATIDAE.ɂ Disco romboidal no más de 1,3 veces tan ancho como largo (Figura 68); aleta 

dorsal y caudal ausentes; cola larga tipo látigo, con una o dos espinas largas (aguijón) y veneno-

sas; marinos o dulceacuícolas. El aguijón tiene forma de flecha retroserrada bilateralmente y 

según la especie puede llegar a medir de 2 hasta 37 centímetros, está compuesto de adentro 

hacia fuera por: la espina, dermis, gandulas de veneno, epidermis y funda integumentaria, ade-

más de contar con dentina y esmalte para darle mayor dureza; el veneno esta compuesto de 

proteínas, nitrógeno y carbohidratos, es de color claro grisáceo, alcalino, termolábil  y soluble en 

agua. Tiene efecto cardiovascular y respiratorio. El mecanismo de la lesión se da principalmente 

cuando el humano al adentrarse a aguas poco profundas accidentalmente pisa a alguna manta-

rraya, la misma como mecanismo de defensa reacciona en forma de reflejo con un movimiento 

de látigo de su aguijón, causando laceraciones y heridas, siendo mayor el daño cuando el aguijón 
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sale de la herida ya que la anatomía de la espina retroserrada causa un gran daño tisular  (Field-

Cortazares y Calderón-Campos, 2009). Estudios filogenéticos sobre especies de Dasyatis son los 

de Rosenberger, 2001. Las dasiátidos fósiles aparecieron en el Cretácico temprano (Nelson et al., 

2016). En Argentina dos géneros, Dasyatis con 2 especies (D. centroura, D. hipostigma) y Ptero-

platytrygon violacea (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010; Nelson et al., 2016). 

 
Figura 69: Potamotrigon brachyura (Basado en Monasterio de Gonzo, 2003). 

POTAMOTRYGONIDAE.ɂ Disco redondeado. Rayas estrictamente duceacuícolas de América 

del Sur (las dos terceras partes de los potamotrigónidos son endémicos de desembocaduras de 

ríos al Atlántico) (Martin, 2005). Tienen varias especializaciones para vivir  en agua dulce, como 

la baja concentración de urea en fluídos corporales, reducción de la glándula rectal y la modifi-

cación (reducción) de las ampollas de Lorenzini para que puedan funcionar en agua dulce (Love-

joy, 1996; Nelson, 2006). Son vivíparas y los embriones se alimentan por medio de vellos uteri-

nos que segregan una ȰÌÅÃÈÅ ÕÔÅÒÉÎÁȱȠ algunos de estos vellos penetran por el espiráculo del 

embrión. Aunque tienen un aguijón caudal venenoso, el que los torna entre los peces de agua 

dulce más temidos en la región Neotropical, los individuos no son peligrosos a menos que sean 

pisados. Los integrantes de este grupo presentan baja fecundidad, madurez sexual tardía, y cre-

cimiento lento, lo que las hace muy vulnerables a la extinción. Algunos países como Alemania, 

Estados Unidos y varios asiáticos ya están reproduciendo estas especies para el comercio de 

animales ornamentales. 

 

 

Figura 70: Distribución de Potamotrygonidae.  

Es el único grupo de Chondrichthyes que se ha diversificado en agua dulce (Lovejoy, 1996). 

Se conocen fósiles del Eoceno de este grupo; de Carvalho et al., (2004) y Brito  y Deynat (2004) 

plantearon la hipótesis de que el grupo surgió en el Cretácico. Cuatro géneros con 26 especies. 

En Argentina un solo género: Potamotrygon con P. amandae, P. brachyura (Figura 69), P. falk-

neri, P. hyxtrix, P. motoro y P. schuhmacheri (Menni y Lucifora, 2007; Lucifora et al.,2016 y 2017). 

Es un género de escasa importancia económica. 
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GYMNURIDAE.ɂ Disco romboidal y extremadamente ancho (1/5  más ancho que largo; Figura 

71); cola pequeña; sin aleta caudal; aleta dorsal y espinas de la cola presentes y venenosas o 

ausentes. Viven en mares tropicales y plataforma continental. Los fósiles más antiguos del grupo 

son del Paleoceno tardío (Nelson et al., 2016). En Argentina un género: Gymnura (Gymnura alta-

vela, raya mariposa) (Menni y Lucifora, 2007). 

 

 
Figura 71: Gymnuridae (Modificado de Nelson, 2006). 

MYLIOBATIDAE.ɂ Cabeza que sobresale del disco (Figura 72); dientes dispuestos en mosaico 

como la raya águila que se alimenta de moluscos y crustáceos, aplastando sus conchas con sus 

dientes aplanados, otras como la raya diablo y la manta raya filtr an el plancton del agua; aleta 

dorsal pequeña presente; la mayoría de las especies con una o más espinas venenosas en la cola; 

sin aleta caudal; ojos y espiráculos laterales en la cabeza; cola muy larga, más que el disco y 

cuerpos romboidales bien definidos. Viven en el océano abierto y no en el fondo del mar. Son 

excelentes nadadores, algunas especies son no torias por su habilidad de dar saltos muy altos 

sobre el agua (Nelson et al., 2016). Este grupo es monofilético (Aschliman et al. 2012a; Naylor et 

al. 2012). En Argentina dos géneros: Myliobatis (Myliobatis goodei, chucho; M. ridens, chuchoña-

to) y Mobula hypostoma (raya diablo) (Menni y Lucifora, 2007; Ruocco et al., 2012). 

 

 
Figura 72: Myliobatidae (Modificado de Nelson, 2006). 
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RESUMEN 

¶ Los Chondrichthyes, son vertebrados vertebrados acuáticos conocidos 

como peces cartilaginosos, denominación que hace referencia a que su 

esqueleto es de cartílago. frecuentemente con calcificación prismática pe-

ricondral, muy raramente osificado. 

¶ Incluye a los Holocephali (quimeras) y los Elasmobranchii (=Neoselachii) 

(tiburones, rayas).  

¶ Los dientes no están fusionados a la mandíbula y los van reemplazando 

por otros nuevos de forma continua y rápida. Existen dientes aserrados, 

con función cortadora; dientes afilados, con función agarradora y dientes 

planos (en muchas rayas) para moler el alimento. 

¶ No poseen opérculo, por lo que es necesario que naden para mantener el 

flujo de agua a través de las branquias; carecen también de una vejiga na-

tatoria, en su lugar poseen un hígado con altas concentraciones de lípidos 

que facilita su flotación en las columnas de agua. 

¶ Hay aproximadamente 810 spp. de Elasmobranchii (=Neoselachii) en 

contraste con las 30 spp. de Holocephali vivientes.  
 

SISTEMÁTICA 
Chondrichthyes 

     Holocephali         

     Euselachii        

          Elasmobranchii (=Neoselachii) 

            Selachii 

               Galeomorphi 

                Squalomorphi 

                    Hexanchida 

                    Squalida 

                    Squatinida 

               Batomorphi 

http://www.tiburonpedia.com/ataques-de-tiburones-a-humanos/
https://www.floridamuseum.ufl.edu/fish/isaf/home/
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El Mar Argentino es transicional, con aguas templado cálidas al norte y templado frías al sur. 

La influencia de la Corriente Fría de Malvinas es notoria en el sur, sobre la plataforma patagóni-

ca, y por la región del talud hasta frente a la Provincia de Buenos Aires. Estas características 

ambientales afectan la composición y distribución de los condrictios. El número de especies es 

moderado (apenas supera el centenar), si se compara con la gran diversidad exhibida en los 

mares tropicales y subtropicales del mundo. 

En el Atlántico suroccidental (entre los 34º y 55º S) entre la costa y las aguas profundas más allá 

del talud continental se distribuye un total de 37 especies de tiburones, los cuales pueden dividirse 

en dos grandes grupos: los pertenecientes a la fauna patagónica y los correspondientes a la fauna 

bonaerense. Los tiburones patagónicos están comprendidos en la Provincia biogeográfica Magallá-

nica, caracterizada principalmente por aguas templadofrías, frías y profundas, y corresponden a 

Squalidae (tiburones galludos), Scyliorhinidae (pintarrojas), Somniosidae (dormilones) y Etmopte-

ridae (espinosos). Los tiburones de la región bonaerense forman parte de la Provincia biogeográfica 

Argentina, y son típicos de aguas templado-cálidas y subtropicales e integran las Familias Triakidae 

(cazones y gatuzos), Carcharhinidae (tintoreras y bacotas), Sphyrnidae (martillos) y Odontaspididae 

(tiburones toro). Los batoideos que están presentes en el Mar Argentino están comprendidos por 

siete clados: los torpedos o rayas eléctricas (Torpedinidae y Narcinidae), los peces sierra (Pris-

tidae), las guitarras (Rhinobatidae), las rayas (Arhynchobatidae y Rajidae), y las águilas de mar 

o chuchos (Dasyatidae). En total abarcan aproximadamente 44 especies. Algunos géneros de 

Arhynchobatidae y Rajidae presentan una gran diversidad, como Bathyraja con 11 especies, y 

Psammobatis con 6. Algunas tienen una amplia distribución en la plataforma continental argen-

tina, como Zearaja chilensis, Bathyraja brachyurops o Psammobatis normani); otras, en cambio, 

están circunscriptas sólo a la región bonaerense (Psammobatis bergi, Sympterygia acuta) o pata-

gónica (Batrhyraja magellanica, Psammobatis rudis), e incluso con una especie que sólo vive en 

la interfase de las dos Provincias (Psammobatis lentiginosa; Figueroa et al., 1999; Mabragaña et 

al., 2012). 

En las aguas continentales de Argentina, dentro de la cuenca parano platense, se encuentran las 

rayas de río (6 especies, Menni y Lucifora, 2007; Lucifora et al., 2017a), pertenecientes a Potamo-

trygonidae, de abolengo marino y endémicas de América del Sur. Poseen poderoso aguijón en la 
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cola, relacionado con glándulas venenosas, similares a las de los miliobátidos. Algunos ejemplares 

pueden superar el metro de ancho de disco. Se desconocen muchos aspectos de su biología. Este 

grupo ha sufrido una gran disminución en la abundancia de varias de las especies, principalmente 

por la degradacióin de hábitats y la sobrepesca (Lucifora et al.,2017b). 

El holocéfalo que habita las aguas frías de la plataforma continental argentina es el pez gallo 

o pez elefante (Callorhinchus callorynchus) (Figura 73), pertenece a Callorhinchidae, endémica 

del hemisferio sur. Con su típica prosbocis detecta invertebrados que habitan en el bentos y con 

sus dientes en mosaico (Figura 70)) muele las partes duras de sus exoesqueletos. Presentan 

importancia comercial, aunque el volumen explotado es bajo. En el Golfo San Matías su captura 

es sostenida (Di Giácomo y Perier, 1991).  
 

 
Figura 73: Pez gallo o elefante, Callorhinchidae, Callorhinchus callorynchus. Nótese el detalle de la 
cápsula ovárica a la izquierda y los dientes en mosaico a la derecha. 

 
Figura 74: Diagrama de las características externas de un tiburón. 

Los elasmobranquios Pleurotremata, o con forma de tiburón (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 distribución dentro de aguas templado frías, 

son migradores, de hábitos demersal (de fondo) o pelágicos y amplio espectro trófico. Las dos espe-

cies más frecuentes en las capturas comerciales de altura en la Patagonia son Squalus acanthias, que 

posee manchas (Figura 75) y Squalus mitsukurii, que carece de ellas. 
 

 
Figura 75: Tiburón espinoso o espineto, Squalidae, Squalus acanthias. 
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Otro clado de tiburones Squalomorphi es la Somniosidae, propia de aguas del talud continental. 

En el Atlántico Sudoccidental se encuentra el tiburón dormilón (Somniosus antarcticus) (Figura 

76). Sorprende por su porte (supera los 4 m) y su lentitud; la corona de las escamas placoides que 

cubren su cuerpo son de forma cónica (Figura 74A) y presentan heterodoncia entre las mandíbu-

las superior e inferior (Figura 74B). Es de aguas profundas, pero capturado esporádicamente por 

la flota merlucera, cuando asciende a alimentarse de los cardúmenes de merluza frente a la Pro-

vincia de Buenos Aires (Cione, 1998; Díaz de Astarloa et al., 1999). 
 

 
Figura 76: Tiburón dormilón, Somniosidae, Somniosus antarcticus. A) escama placoide; B) hetero-
doncia entre los dientes de la mandíbula superior e inferior. 

Los tiburones linterna (Etmopteridae), desprovistos de aleta anal, también habitan aguas del 

talud continental, son negros, tienen fotóforos, un conspicuo órgano pineal entre los ojos, hete-

rodoncia dentaria entre mandíbulas y sus escamas placoides tienen la corona chata. La especie 

que ha aparecido en campañas de evaluación en aguas profundas es Etmopterus pussilus (Figura 

77). 

 

 
Figura 77: Tiburón linterna, Etmopteridae, Etmopterus pussilus. A) Escamas placoides; B) hetero-
doncia entre los dientes de la mandíbula superior e inferior.  

Squatinidae está integrada por tiburones bentónicos sin aleta anal, deprimidos dorsoventralmen-

te, con la parte anterior de las aletas pectorales no soldadas a la cabeza, por lo que a veces son consi-

derados formas de transición entre los pleuro y los hipotremados. Son peces voraces que se mantie-

nen al acecho para cazar sus presas. Frente a la Provincia de Buenos Aires es pescado frecuentemen-

te por la flota costera el pez ángel Squatina guggenheim (Figura 78). Recientes estudios han demos-

trado que esta especie necesita tres años para completar su ciclo reproductivo, cualidad que la vuel-

ve muy vulnerable a la la explotación comercial (Colonello et al., 2006). 

 
Figura 78: Pez ángel, Squatinidae, Squatina guggenheim. 
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El grupo de tiburones que presenta aleta anal está representado por varios clados en aguas ar-

gentinas. Hexanchidae está integrado por tiburones primitivos, con un representante en aguas 

costeras, el gatopardo (Notorynchus cepedianus) (Figura 79). Es un tiburón de gran porte, con siete 

pares de hendiduras branquiales, que sobrepasa los tres metros de largo, predador y carroñero, 

con heterodoncia conspicua entre ambas mandíbulas (Figura 76). Presenta ejemplos de tácticas 

colectivas para capturar lobos marinos (Ebert, 2003) y es la única especie en esta región poten-

cialmente peligrosa para el hombre, aunque no se han registrado casos de ataques.  

 

 
Figura 79: Gatopardo, Hexanchidae, Notorynchus cepedianus. Nótese la heterodoncia entre los 
dientes de la mandíbula superior e inferior. 

Otro grupo de tiburones con aleta anal son los lamniformes, que son los tiburones considera-

dos más evolucionados. En las aguas templado cálidas del litoral bonaerense se captura regular-

mente el escalandrún (Carcharias taurus, Odontaspididae); puede superar los 2 metros de longitud 

total, los embriones de las hembras grávidas practican el canibalismo. Como una forma peculiar de 

mantener la flotabilidad neutra tragan aire en la superficie, cuando son capturados expulsan este 

aiÒÅ ÃÏÎ ÖÉÏÌÅÎÃÉÁȟ ÐÒÏÄÕÃÉÅÎÄÏ ÕÎ ÓÏÎÉÄÏ ÑÕÅ ÌÅÓ ÖÁÌÉĕ ÅÌ ÍÏÔÅ ÄÅ ȰÔÉÂÕÒĕÎ ÔÏÒÏȱȢ /ÔÒÏ ÃÕÒÉÏÓÏ 

tiburón lamniforme ocasionalmente observado en aguas templadas de Argentina es el tiburón 

peregrino (Cetorhinus maximus, Cetorhinidae) (Figura 80), que alcanza los 9 metros de longitud 

total; es pelágico, se alimenta de pequeños organismos por filtración, para lo cual posee grandes 

aberturas branquiales.  
 

A    B  
Figura 80: A: Escalandrún, Odontaspididae, Carcharias Taurus, nótese los detalles de las escamas 
placoides (izquierda) y de los dientes (derecha); B: tiburón peregrino, Cetorhinidae, Cetorhinus 
maximus. 

Lamnidae incluye a los tiburones más conocidos a nivel mundial, pero que son raramente re-

gistrados en nuestras aguas (Siccardi et al., 1981; Lucifora, 2001; Mabragaña et al., 2015), como el 

blanco (Carcharodon carcharias), el mako (Isurus oxyrinchus), el tiburón sardinero (Lamna nasus), 

y el martillo Sphyrna zigaena (Menni y García, 1985) (Figura 81). Los bacotas Carcharhinus plum-

beus y C. leucas (Chiaramonte, 1998) y más raramente especies epipelágicas oceánicas como el 

marrajo Isurus oxyrinchus (Siccardi et al., 1981). Un ejemplar macho juvenil (provisoriamente 

determinado como marrajo) de poco más de un metro de longitud y hallado varado en las costas 

de Mar del Plata fue identificado como Lamna nasus a través de la metodología del Código de Ba-

rras Genético (Mabragaña et al., 2015) (ver box). 
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A       B   

C      D  

Figura 81: Lamnidae. A) tiburón blanco, Lamnidae, Carcharodon carcharias (nótese el detalle de un 
diente); B: marrajo o mako, Isurus oxyrinchus; C) Tiburón sardinero, Lamna nasus; D) tiburón mar-
tillo, Sphyrna zigaena.  

También presenta aleta los intergrantes de Triakidae, con las dos especies de mayor importan-

cia comercial en Argentina, el gatuzo (Mustelus schmitti) y el cazón (Galeorhinus galeus) (Figura 

82). Mustelus es de hábitos bentopelágicos costeras y de plataforma que alcanzan tallas máximas 

de hasta 120 cm, tiene dentición en mosaico, acorde con su alimentación predominantemente de 

invertebrados del fondo (principalmente cangrejos, seguido de los anélidos poliquetos y en tercer 

lugar peces pequeños). El cazón, Galeorhinus, alcanza tallas máximas de hasta dos metros, tiene 

hábitos migradores, utilizando el litoral argentino como área de cría (Tricas et al., 1998); el ciclo 

reproductivo en las hembras es trianual: 1 año de gestación y 2 de maduración del folículo ovárico 

(Lucifora, 2003). El cazón es una especie severamente amenazada, en el pasado fue capturado por 

su aceite y la vitamina A de su hígado y actualmente es muy valorado por su carne. 
 

BARCODES 

 

Históricamente, los métodos de identificación y clasificación de peces han 

sido basados, principalmente, en características morfológicas visibles. No 

obstante, un enfoque integrado de la taxonomía es necesario, debido a la 

complejidad de la biología de las especies que requiere que las fronteras a 

nivel específico sean estudiadas desde perspectivas multidisciplinarias y 

complementarias.   

Los códigos de barras genéticos (DNA-Barcodes) son secuencias cortas de 

una porción estandarizada del genoma que se utilizan como una herramienta 

complementaria a la taxonomía tradicional para la identificación y descubri-

miento de nuevas especies. En 2003 se propuso el uso de un marcador mole-

cular, el gen citocromo oxidasa subunidad I (COI) del ADNm como un sistema 

global para la bioidentificación de organismos animales. La eficacia del uso 

del COI para la identificación de especies, y como base de un sistema global 

de bioidentificación de animales ha sido demostrada y validada en un amplio 

grupo de animales, tanto invertebrados como vertebrados. 
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A           B  

Figura 82: Triakidae. A) gatuzo, Mustelus schmitti; B) cazón, Galeorhinus galeus.  

Otros dos clados con aleta anal (Galeomorphi), bien representadas en Argentina, son Carchar-

hinidae y Scyliorhinidae. Dentro de la primera sin lugar a dudas el más buscado por la pesca re-

creativa es el bacota (Carcharhinus brachyurus), esbelto tiburón ictiófago, de gran tamaño (Figura 

83). Otros bacotas de gran tamaño son Carcharhinus plumbeus y C. leucas (Chiaramonte, 1998). A 

Scyliorhinidae pertenece la pintarroja (Schroederichthys bivius; Figura 83), que habita en la plata-

forma patagónica (Figura 83), es el único tiburón ovíparo del Mar Argentino. Presenta por otra 

parte un dimorfismo sexual poco frecuente entre los condrictios: los machos, que no superan el 

metro, son más grandes que las hembras. 
 

 

A   B  
Figura 83: A) Bacota, Carcharhinidae, Carcharhinus brachyurus; B) Pintarroja, Scyliorhinidae, Sch-
roederichthys bivius (nótese el detalle de la cápsula ovárica).  

Los condrictios elasmobranquios Hypotremata, o con forma de raya, son deprimidos dorsoven-

tralmente, con las aletas pectorales expandidas hacia adelante y hacia atrás, quedando las aberturas 

branquiales en posición ínfera. Se pueden agrupar en tres tipos principales: formas de transición, 

rayas típicas, rayas eléctricas y chuchos.  

Las formas hipotremadas de transición, si bien tienen las aberturas branquiales ínferas, la 

parte posterior del tronco es robusta como la de los tiburones y las aletas dorsales son distin-

guibles a simple vista. Se los conoce con el nombre de guitarras, están agrupados en Rhinoba-

tidae. El más conocido en el litoral bonaerense es la vistosa guitarra chica Zapteryx brevirostris 

(Figura 84), que alcanza una talla de 65 cm de longitud total, se alimenta de invertebrados, con 

una proporción significativa de anfioxos (Barbini, 2006); el ciclo reproductivo en las hembras 

dura tres años (Colonello, 2009). 

 

 
Figura 84: Guitarra chica, Rhinobatidae, Zapteryx brevirostris. 
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Las rayas típicas de Arhynchobatidae y Rajidae, presentan su mayor diversidad a nivel mun-

dial en mares templados; en el Mar Argentino está representada con 24 especies (Cousseau et 

al., 2007; Díaz de Astarloa et al., 2008), por lo cual es la Familia de condrictios con mayor núme-

ro de especies en el área, desde las formas más pequeñas a nivel mundial, la rayita sin orlas 

(Psammobatis rutrum, con una talla máxima observada de 32 cm) (Figura 85) hasta una de las 

especies más grandes, la raya de vientre áspero (Dipturus trachyderma, con una talla máxima 

observada de 242 cm). El alto grado de endemismo de las rayas a nivel genérico en el Mar 

Argentino sólo es compartido con Oceanía, y estudios recientes están demostrando un nivel de 

especialización en el espectro trófico no registrado en otros lugares del mundo. 
 

 
Figura 85: Rayita sin orlas, Rajidae, Psammobatis rutrum. 

Las rayas eléctricas (Torpediniformes) se denominan así, porque tienen la posibilidad de pro-

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. En el litoral argentino el 

más conocido es el torpedo chico (Discopyge tschudii, Narcinidae) (Figura 86). Como en el caso de 

la pintarroja, los machos, que pueden superar los 50 cm de longitud total, son más grandes que las 

hembras. Presentan una marcada especialización trófica a la anelidofagia (Spath, 2014).  
 

 
Figura 86: Torpedo chico, Narcinidae, Discopyge tschudii.  

Los elasmobranquios hipotremados tipo chuchos (Myliobatiformes) se caracterizan en general 

por tener un fuerte aguijón con bordes aserrados retrorsos, que puede causar graves heridas a sus 

atacantes, muy dolorosas a causa de toxinas liberadas por las glándulas venenosas presentes en el 

epitelio que rodea al aguijón (Christiansen y Cousseau, 2005). La mayor diversidad de este grupo 

es alcanzada en regiones tropicales y subtropicales, por lo que el número de especies en el Mar 

Argentino es modesto. El chucho más conocido en el litoral bonaerense es el hocicudo, Myliobatis 

goodei (Myliobatidae) (Figura 87), que llegar a tener 90 cm de ancho de disco; su dentición 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 la base de metodologías morfológicas y moleculares (Ruocco et al., 2012) 
 

 
Figura 87: chucho hocicudo, Myliobatidae, Myliobatis goodei. 

Comportamiento de captura de la presa y biomecánica alimenticia de los tiburones  
Contrariamente a una extendida creencia, los tiburones no son los carroñeros de las profundi-

dades, que se alimentan de basura o de todo lo que se cruce en su camino. Son carnívoros que 

ocupan todos los niveles tróficos y los grandes tiburones como el blanco, bacota y marrajo son los 

predadores topes en todas las redes alimenticias marinas (Cortés, 1999). La dieta de la mayoría de 

los tiburones incluye peces óseos y para muchas especies el contenido de peces en los estómagos 

excede el 90 % de presencia de peces, particularmente para especies del género Carcharhinus, 

martillos (Sphyrnidae), tiburón sardinero (Lamna nasus) (Figura 81). La dieta de los grandes tibu-

rones como el tigre, marrajo o tintoreras incluye una gran variedad de vertebrados como peces, 

tortugas y aves marinas. Grandes mamíferos marinos como focas, lobos marinos y delfines son 

devorados por el tiburón blanco adulto y por otros escualos como el tiburón dormilón Somniosus 

antarcticus (Díaz de Astarloa 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 morfo-

lógica del aparato masticador (Motta, 2004). Comparando el esqueleto de un pez óseo, en el cual 

hay 63 huesos están involucrados en la alimentación, el aparato masticador de un tiburón está 

constituido por sólo 10 elementos cartilaginosos. Además, los tiburones carecen, a diferencia de la 

mayoría de los osteíctios, de elementos faríngeos que ayuden en el procesamiento del alimento. 

Sin embargo, esta ausencia no impide que los tiburones efectúen 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, succión, filtración) y los convierte 

en predadores muy especializados y eficientes.  

Algunas de las diferencias anatómicas más importantes entre los tiburones y muchos peces 

óseos se encuentran en la construcción de las mandíbulas, en el modo en que éstas están suspen-

didas en el cráneo y especialmente en la organización y mecánica del crecimiento de los dientes 

(Figura 37). Tanto la mandíbula superior como la inferior llevan una serie completa de dientes 

dispuesta en hileras. Cuando algunos de los dientes de la hilera más externa se pierden durante el 

ataque, éstos son reemplazados por nuevos dientes que se forman en las hileras más internas de la 

boca.  

El comportamiento predatorio de los tiburones en general es poco conocido en comparación 

con el de los peces óseos, y la razón es inherente a la dificultad de estudiar a los tiburones en su 

hábitat natural. Los grandes tiburones pelágicos y oceánicos probablemente sean los menos cono-
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cidos, si bien recientemente el uso de cámaras submarinas y estudios telemétricos (Motta, 2004) 

han arrojado luz sobre los patrones de alimentación en tiburones. Cómo los tiburones se aproxi-

man a su presa y luego la cazan es uno de los aspectos del comportamiento alimentario menos 

conocido. En general cazan al acecho, aproximándose a su presa lentamente. El tiburón blanco 

ocupa gran parte de su tiempo nadando alrededor de su presa antes de interceptarla y eventual-

mente capturarla. Por ejemplo, algunos tiburones pueden ser vistos cerca de potenciales presas 

incluso durante 2 horas y sin siquiera morderla (Motta, 2004). La mordedura es el método de 

captura más común observado en tiburones. Suelen efectuar mordiscos y se retiran. Cuando su 

víctima se desangra o está débil, vuelven a atacarla hasta matarla totalmente. Engulle a su presa 

completa o la secciona en pedazos más pequeños. El tiburón dormilón (Somniosus antarcticus) de 

aguas profundas de más de 500 m de profundidad, presenta un comportamiento alimentario par-

ticular . Los dientes de la mandíbula superior son largos y puntiagudos, muy distintos a los de la 

mandíbula inferior, que son oblicuos, afilados y próximos entre sí (Díaz de Astarloa, et al., 1999) 

(Figura 76"ɊȠ ÅÓÔÏÓ ÄÉÅÎÔÅÓ ÌÅ ÐÅÒÍÉÔÅÎ ȰÅØÃÁÖÁÒȱ ÇÒÁÎÄÅÓ ÔÒÏÚÏÓ ÄÅ ÃÁÒÎÅ ÄÅ ÃÅÔÜÃÅÏÓ ÍÕÅÒÔÏÓ Ù 

probablemente arrancan rápidamente la cabeza de focas y lobos marinos antes de alimentarse de 

sus cadáveres.  

Estructura, mecánica de crecimiento y funcionalidad de los dientes  
Los dientes se disponen en hileras ordenadas sobre ambas mandíbulas. 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 delante a medida que aumentan de tamaño. Este su-

ministro constante de dientes es para sustituir aquéllos desgastados o perdidos durante el uso. En 

algunos tiburones como los gatuzos (Mustelus spp.), y en la mayoría de los batoideos (rayas y afi-

nes) los dientes forman placas dentarias planas pavimentosas de función trituradora.  

El reemplazo de los dientes se produce a intervalos regulares y la tasa de reemplazo varía se-

gún la especie, y es afectada por la edad, dieta, cambios estacionales y temperatura del agua. Para 

la mayoría 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 hilera lingual (la más interna) a la hilera 

funcional (la más externa) y varía de 9 a 12 días para el tiburón leopardo (Triakis semifasciata) 

hasta 50 a 70 días para otras especies. Los dientes de los grandes tiburones predadores son uni-

cuspidados, de bordes lisos y cortantes (marrajo) (Figura 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 dimorfismo pareciera estar más relacionado con el cortejo sexual, en el 

que los machos sujetan a las hembras con sus dientes, más que a diferencias en la dieta (Wether-

bee y Cortés, 2004). La diversidad de formas en las cúspides dentarias es atribuida a distintos 

roles funcionales en la masticación: captura, desgarro, corte, molienda. Los dientes con cúspides 

largas, puntiagudas y delgadas como el escalandrún (Figura 80A), el marrajo o mako son aptos 

para desgarrar. Los del tiburón tigre (Galeocerdo cuvier) Cambiar por Carcharodon o Lamna nasus 

(Figura 81) en cambio, presenta dientes con bordes aserrados y en forma de cresta de gallo que, 

combinados con la fuerza de las mandíbulas, son apropiados para perforar y cortar. Distintos án-

gulos de inserción de los dientes del escalandrún sugieren un mecanismo funcional diferente de 

ambas mandíbulas, probablemente relacionados con una función inicial de sujeción de la presa 

seguido de la perforación 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 estrategias re-

productivas que ha desarrollado. De acuerdo al tipo de parición, los condrictios pueden clasifi-

carse en ovíparos (desarrollo externo al cuerpo de la madre) o vivíparos (desarrollo en el inte-

rior del cuerpo de la madre y parición de crías vivas). A su vez, según el aporta de nutrientes que 

recibe el embrión, se pueden clasificar en lecitotróficos (el desarrollo del embrión depende ex-
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clusivamente del vitelo) o matrotróficos (el desarrollo es suplementado por aporte adicional de 

nutrientes) (Carrier et al., 2004).  

El oviparismo es un modo lecitotrófico, que consiste en la producción de huevos fertilizados 

que son envueltos en una cápsula coriácea y liberados al fondo marino. Estas son producidas en 

la glándula oviductal (exclusiva de los condrictios), ubicada en la primera porción del tracto 

reproductivo de las hembras. El proceso de formación de la cápsula es muy rápido (12-24 hs) 

permaneciendo un corto período en el útero, para ser luego liberada al exterior  (Hamlett y 

Koob, 1999). El desarrollo posterior del embrión hasta su eclosión ocurre dentro de la cápsula y 

puede tener una duración de unos pocos meses a varios años de acuerdo con las especies y el 

hábitat; y es un período durante el cual el embrión se alimenta del vitelo y obtiene agua y mine-

rales del medio externo (Berestovskii, 1994; Jañez y Sueiro, 2007; Mabragaña et al., 2015b). Las 

cápsulas presentan características morfológicas que permiten distinguirlas entre sí (Figura 88; 

Ebert and Davis 2007; Mabragaña et al., 2011). De este modo pueden proveer información sobre 

relaciones filogenéticas (Fischer et al. 2014), distribución y biología reproductiva de las espe-

cies, permitiendo identificar sitios y épocas de oviposición (Vazquez et al., 2016), y conocer 

sobre su fertilidad y período de incubación (Mabragaña et al., 2015). En el Atlántico Sudocciden-

tal (ASO) esta modalidad reproductiva se observa en todas las rayas verdaderas (Rajiformes), el 

tiburón pintarroja Schroederichthys bivius y el pez gallo Callorhinchus callorynchus. 

 

 
Figura 88: Capsulas de huevo de diferentes especies de condrictios ovíparos del Mar Argentino. 

Las especies vivíparas retienen sus embriones en el útero durante todo el período de desa-

rrollo. Eso hace que el embrión nace totalmente desarrollado como una copia en miniatura del 

adulto. Dependiendo del tipo de nutrición de los embriones encontramos 4 modalidades repro-

ductivas:  

(1)  Viviparidad lecitotrófica:  dentro de este grupo se encuentran aquellos cuyos embriones 

dependen solamente del vitelo depositado en el huevo al comienzo de la ovulación. Los embrio-

nes son retenidos en el útero solamente como protección, pero no reciben ningún suplemento 

en su nutrición por parte de la madre durante la gestación. Consecuentemente, al igual que en 

las formas ovíparas, las crías al nacer son de pequeño tamaño, debido a la cantidad finita de 

nutrientes disponible en el saco vitelino. En general el proceso de gestación en las especies que 

tienen este modo reproductivo es relativamente largo (por ejemplo, en S. acanthias puede durar 

entre 18 y 20 meses; en el cazón Galeorhinus galeus 2 años, Lucifora, 2003). Un cuarto de las 

especies actuales de condrictios utilizan esta modalidad reproductiva. Ejemplos en el ASO: El 

espineto Squalus acanthias, el cazón Galeorhinus galeus, el pez angel Squatina guggenheim, la 
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guitarra grande Rhinobatos horkelii, la guitarra chica Zapterix brevirostris y los torpedos (Narci-

nidae y Torpedinidae).  

(2) Viviparidad histotrofica : es una forma de reproducción matrotrófica, común en Mylio-

batiformes. Una región del epitelio uterino forma largos filamentos denominados trofonemata. 

Estos filamentos secretan una leche uterina nutritiva (histótrofo) rica en proteínas y lípidos que 

es ingerido por los embriones. El resultado es que los embriones alcanzan una talla relativamen-

te grande dentro del útero (20 cm ancho del disco en M. goodei, Ruocco, 2012) un crecimiento 

del 1600 al 5000% en contenido orgánico. La histotrofía lipídica es bien diferente de la histotro-

fía limitada o incipiente que consiste en la secreción uterina de una mucosa rica en polisacáridos 

que es ingerida por los embriones. Esta modalidad se ha registrado en el gatuzo Mustelus schmit-

ti (Orlando et al., 2015).  

(3) Oofagia: es una forma de viviparidad matrotrófica en la cual luego de la nutrición inicial 

a partir del saco vitelino, los embriones se alimentan de huevos no fertilizados para desarrollar-

se. Como resultado los neonatos son muy grandes en algunas especies (> 100 cm). La oofagia es 

el modo reproductivo en todos los Lamniformes y evolucionó en sólo una pequeña familia den-

tro de los Carchariniformes (Pseudotriakidae). La adelfofagia (o canibalismo intrauterino) es 

una forma de oofagia en la cual los embriones más desarrollados en cada útero consumen a los 

embriones más pequeños y luego depende de los huevos no fertilizados que la madre va produ-

ciendo. En el Atlántico Sudoccidental esta modalidad se observa en Lamna nasus y en Carcharias 

taurus.  

(4) Viviparidad placent aria : este tipo de reproducción tiene lugar solo en el 10% de las es-

pecies conocidas. En todos los casos, la primera etapa del desarrollo embrionario es similar a la 

de los otros modos matrotróficos, en la cual los embriones están encapsulados en alguna forma 

de cápsula y crecen a expensas de los nutrientes aportados por el vitelo almacenados en el saco 

vitelino. A partir de la mitad de la gestación las secreciones uterinas aumentan mientras decli-

nan las reservas vitelinas y en el tercer y último periodo se forma la placenta que es en realidad, 

el saco vitelino transformado en una placenta epiteliocorial. Las especializaciones uterinas son 

concomitantes con la placentación. En algunas especies el cordón umbilical desarrolla vellosida-

des externas que pueden servir como áreas de absorción paraplacentarias. La envoltura tercia-

ria es reducida en grosor demostrando cambios en la funcionalidad de la glandula oviductal. La 

envoltura de estos embriones no es una cápsula sino una membrana delgada y transparente que 

se mantiene durante toda la gestación. En la mayoría de las especies, todo el intercambio meta-

bólico entre el útero y el embrión se realiza a través de la envoltura del huevo. La placenta per-

siste hasta que la gestación finaliza. En el Atlántico Sudoccidental esta modalidad reproductiva 

se ha registrado en el tiburón azul Prionace glauca cuya gestación es de 9 a 13 meses, produ-

ciendo alrededor de 30 embriones (Stevens, 2009).  
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Osteichthyes  
(Sarcopterygii + Actinopterygii)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

DIAGNOSIS 

¶ Con hueso endocondral (esponjoso y celular) y dérmico. Cráneo y cinturas recubiertas 

por grandes huesos dérmicos.  

¶ Con escamas óseas en el cuerpo y aletas.  

¶ Neurocráneo con suturas marcadas.  

¶ Quijada superior formada por maxilar y premaxilar.  

¶ Dientes generalmente fusionados a los huesos.  

¶ Aberturas nasales (narinas) dobles y más o menos dorsales.  

¶ Desarrollo de un aparato opercular dérmico (con la peculiar cintura pectoral asociada) 

y branquiostegos (huesos largos y finos, en la porción ventral de la membrana que cu-

bre las branquias).  

¶ Aletas pares flexibles utilizadas para maniobrar. Sostenidas por radios (actinotriquia, 

también presentes en Chondrichthyes), generalmente segmentados y recubiertos por 

huesos dérmicos (lepidotriquia;  posiblemente derivados de escamas, ya que algunos 

conservan recubrimiento  de ganoína o cosmina; Johanson et al., 2005; Benton, 2015). 

Los lepidotricos permiten el firme sostén de aletas membranosas muy finas.  

¶ Musculatura de las aletas (y de los miembros de tetrápodos) formada a partir  del me-

sénquima (en Chondrichthyes aparece a partir  de extensiones somíticas epiteliales; 

Neyt et al., 2000).  

¶ Con pulmón (o su derivado, la vejiga natatoria, que puede estar unida, en los peces fi-

sóstomos, o no, en los fisoclistos, al tubo digestivo; Figura 89).  

¶ Ausencia de soportes endoesqueléticos externos a las branquias.  

¶ Presencia de dientes en el paladar (Maisey, 1988).  

¶ Ojos con anillo esclerótico formado por cuatro osículos. Presencia de conos dobles en la 

retina (posteriormente se pierden sólo en Eutheria; Rowe, 2000), que permiten ver más 

colores que con conos simples.  

¶ Piel con glándulas mucosas, cuya secreción permite mejorar la hidrodinamia y la pro-

tección contra predadores e infecciones.  

Los caracteres apomórficos de Osteichthyes no incluyen la mera presencia de hueso ya que 

éste había aparecido anteriormente (hueso pericondral) en grupos devónicos como en los Cra-

niata fósiles más basales, en placodermos y acantodios (Donoghue et al., 2006). Si bien el hueso 

celular es típico de los grupos basales de Osteichthyes, en la mayoría de Euteleostei (excepto 

Ostariophysi), el hueso es acelular (Kranenbarg et al., 2005). Los grupos basales tienen válvula 

espiral en el intestino (ausente en los más derivados). 
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La presencia de pulmones es un carácter ancestral en peces, siendo la vejiga natatoria un de-

rivado especializado del pulmón (definiéndolo a éste como un derivado de la parte ventral de la 

faringe). La respiración de aire en peces ha aparecido independientemente múltiples veces (en-

tre 38 y 67 eventos independientes; Graham, 1997). 

 

 
Figura 89: Evolución de los pulmones; en línea de puntos la modificación en vejiga natatoria (Basa-
do en Kardong, 1998). 

El nombre Osteichthyes fue usado por mucho tiempo para designar al grupo parafilético 

formado por Actinopterygii  y Sarcopterygii, pero excluyendo a Tetrapoda. Actualmente el tér-

mino comprende a todos sus descendientes, incluyendo a Tetrapoda (Figura 90). Hay dos gran-

des clados, Actinopterygii  y Sarcopterygii (Figura 90; Tabla 3).  

 

 
Figura 90: Filogenia de los grupos actuales de Osteichthyes. 

Hemos adoptado, con muy pequeñas modificaciones, la sistemática de Nelson et al. (2016) 

porque este libro  es un referente en la sistemática de Osteichthyes. Este libro  brinda mucha 

información sobre el estado actual de la sistemática y filogenia de cada grupo. Para el tratamien-

to de la fauna argentina hemos utilizado principalmente los libros de Casciota et al. (2005), 

Liotta (2005), Menni (2004), Monasterio de Gonzo (2003), López et al. (2003), Cousseau y Per-

rota (1998), Casciotta et al. (2005), Cousseau et al. (2010), Mirande y Koerber (2015), Koerber 

et al. (2017).  
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 ACTINOPTERYGII SARCOPTERYGII 

Aletas pares Ictiopterigio  Arquipterigio 

Aletas pares Membranosas Carnosas y lobuladas 

Aletas pares Movimiento sincrónico Movimiento alternado 

Escamas Ganoides Cosmoides 

Aleta dorsal Única (con reversiones) Doble 

Lóbulo dorsal de la aleta cau-

dal 

Puede faltar  Presente 

Huesos operculares Sin escamoso Con escamoso 

Suspensión Mandibular Hiostílica Autostílica secundaria 

Anillo esclerótico Cuatro o menos osículos Más de cuatro osículos 

Tabla 3: Comparación de caracteres entre Actinopterygii y Sarcopterygii. 

SISTEMÁTICA 

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 

                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 
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          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 

                AUCHENIPTERIDAE 

                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 

                AULOPIDAE 

                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 

     PARACANTHOMORPHACEA  

          PERCOPSIFORMES 

                AMBLYOPSIDAE 

                APHREDODERIDAE 

                PERCOPSIDAE 

          ZEIFORMES 

                PARAZENIDAE 

                ZEIDAE 

                ZENIONIDAE 

                CYTTIDAE 

                GRAMMICOLEPIDIDAE 

                OREOSOMATIDAE 

          STYLEPHORIFORMES 

                STYLEPHORIDAE 

          GADIFORMES 

                MACROURIDAE 

                STEINDACHNERIIDAE 

                GADIDAE 

                GAIDROPSARIDAE 

                LOTIDAE 

                MERLUCCIIDAE 

                MORIDAE 

                PHYCIDAE 

                BREGMACEROTIDAE 

                EUCLICHTHYIDAE 

                MELANONIDAE 

                MURAENOLEPIDIDAE 

          POLYMIXIIFORMES 

                POLYMIXIIDAE 

          BERYCIFORMES 

                ANOMALOPIDAE 

                ANOPLOGASTRIDAE 

                BARBOURISIIDAE 

                BERYCIDAE 

                CETOMIMIDAE 

                DIRETMIDAE 

                MELAMPHAIDAE 

                MONOCENTRIDAE 

                RONDELETIIDAE 

                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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Figura 91: Filogenia de Osteichthyes (Figura de Betancur-R et al., 2017; con permiso). 

  




































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































