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Resumen: los vertebrados e invertebrados presentan un plan corporal muy diferente e
invertido uno respecto del otro, incluyendo al SN, que se habria originado en el ultimo
ancestro comun, el Urbilateria. Este habria tenido un SN ventral, centralizado,
cefalizado y tripartito en el que quizas por un cambio de habito se produjo la inversién
del eje corporal, apareciendo asi el primer deuterostomado. De este se originaron los
cefalocordados, quienes se diferenciaron en los Cristozoos, de los que derivaron los
vertebrados. En los Cristozoos habrian surgido la cresta neural y las placodas
neurogénicas, una novedad evolutiva que en los vertebrados dan origen a nuevas
estructuras cefdlicas y troncales propias como ojos pares y arcos branquiales y sus
derivados. Estos cambios podrian haber sido impulsados por el paso de una vida
sedentaria a una vida moévil y depredadora. Aunque numerosas evidencias apoyan
estas ideas auln se esta lejos de un consenso.

Palabras Clave: evolucién morfoldgica. Origen de los vertebrados. Evolucién del
sistema nervioso.

INTRODUCCION

Los estudios morfolégicos no pueden evidenciar facilmente la transicidon
estructural entre los filos. De aqui la dificultad en conformar una suerte de “morfologia
evolutiva de los animales”. Para sortear esta discontinuidad y estructurar la morfologia
animal con un sentido evolutivo se podria recurrir a la morfologia y embriologia
comparadas, a la paleontologia, a la filogenia y al analisis del patron de expresion
genética del desarrollo. Este es el primer paso de una serie de revisiones y textos
didacticos que intentara tal abordaje, destinados a plasmar las principales transiciones
morfoldgicas. En esta oportunidad se tratara el origen del Sistema Nervioso Central
(SN) de los Vertebrados haciendo una breve referencia a la constitucién morfoldgica
del Sistema Nervioso (SN) presente en Insectos y algunos Deuterostomados y
Vertebrados. Luego se analizardn algunas homologias morfoldgicas que podrian
encontrarse en estos grupos, contextualizadas segun la filogenia aceptada
actualmente. A continuacion se presentara el patron de expresidn génica comun que
se encuentra en dichos grupos. Esta aproximacion resulta muy util porque es dificil
encontrar un patron morfoldgico evolutivo entre el SN de todos los animales (Fritzsch
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and Glover 2007). Finalmente serdn presentadas diversas ideas que intentan explicar el
origen del SN de los Vertebrados.

La gran diversidad de formas y estructuras de este sistema llevé durante mucho
tiempo a pensar que su origen fuera completamente independiente en los diversos
grupos animales (tendria un origen polifilético y por tanto no seria homadlogo en estos
grupos) (Moroz 2009). Sin embargo varios autores consideran que a partir de diversos
descubrimientos de la genética del desarrollo, todos los sistemas nerviosos serian
homdlogos y tendrian su origen en el Ultimo ancestro comun a los animales bilaterales,
el Urbilateria (Hirt and Reichert 2007; Arendt et al 2008; Reichert 2009; Hirt 2010). El
propdsito de este trabajo es presentar algunas ideas que apoyan esta ultima corriente,
aunque debe aclararse que aun falta mucho por hacer para llegar a un consenso
respecto a este tema.

El sistema nervioso tiene la funcién de captar informacion del exterior y del
propio cuerpo del animal, procesarla y responder a través de alguna modificacion de la
actividad corporal mediante la accién de glandulas o musculos (cambio en la actividad
secretora y/o cambios de posicion).

Este sistema estd conformado por un conjunto de células especificas, las
neuronas, que se vinculan unas con otras a través de las sinapsis. Ademas pueden
comunicarse con células receptoras de informacién, o con células que ejecutan los
cambios ordenados por las neuronas (células efectoras como células glandulares y
musculares), a través de mecanismos similares a las sinapsis (unién neuromuscular en
el musculo esquelético, por ej.).

Los Coanoflagelados antecesores de los Metazoarios no poseen un sistema
nervioso, sin embargo cuentan con varios genes y productos génicos que luego se
encuentran al diferenciarse en las sinapsis animales. (Lichtneckert and Reichert 2007).

El SN estd presente sélo en los eumetazoos (todos los animales, excepto las
esponjas) y puede ser difuso o centralizado. El SN difuso sélo existe en Cnidarios y
Celenterados y consiste en una red de neuronas sin polaridad donde los impulsos
nerviosos corren en ambas direcciones. Este sistema es tomado por muchos autores
como el SN mas basal y simple que existe actualmente, porque segun la visidon
tradicional no habria concentraciones de neuronas en érganos especiales. Sin embargo
la naturaleza exacta de este SN esta siendo discutida, inclusive la supuesta simplicidad
y carencia de un SN (Lichtneckert and Reichert 2007; Arendt et al 2008; Hirt 2010). En
cambio, el SN presente en casi todos los animales bilaterales consiste generalmente de
una masa cefdlica seguida por un corddn nervioso longitudinal donde los impulsos en
cada neurona corren en un solo sentido. El SN puede estar ubicado ventralmente
como en los protostomados o dorsalmente como en los deuterostomados (Schmidt
Rhaesa 2007). Esta diferencia topografica fundamental, hizo que se sostuviera que el
origen de ambos SN fuese totalmente independiente en dichos grupos de animales,
idea que actualmente estd en discusién (Miller 2009; Moroz 2009; Hirt 2010).
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Las diferencias en estos grupos son muy marcadas y siempre fue dificil explicar la
orientacién de sus sistemas de dorganos, que estan practicamente invertidos en el
sentido dorso ventral. Los Protostomados poseen, desde dorsal hacia ventral, un vaso
circulatorio, el tracto digestivo y una cuerda nerviosa analoga a la médula espinal de
los mamiferos. Los Deuterostomados, también desde dorsal a ventral, cuentan con el
sistema nervioso, un vaso circulatorio y el tracto digestivo.

En los SN complejos y centralizados, las neuronas se agrupan constituyendo
conjuntos mds o menos definidos en la cabeza del animal, conformando uno o varios
ganglio/s cefalico/s. Conectados a esta masa cefalica se encuentran uno, dos o hasta
cuatro cordones nerviosos longitudinales. Dichas cordones consisten principalmente
de axones y cuerpos neuronales, que conectan la masa cefdlica y los nervios
periféricos. También pueden encontrarse comisuras, que son cordones transversales
gue conectan los cuerdas longitudinales y a los ganglios nerviosos intercalados a lo
largo de estos (Schmidt Rhaesa 2007; Richter et al 2010).

Existen dos tendencias evolutivas principales en el SN: hacia la centralizacion en
cordones longitudinales y hacia la cefalizacidn por concentracidon de érganos y nucleos
nerviosos en regiones anteriores del cuerpo. Esto habria ocurrido por el cambio en la
forma de vida y propulsién, que pasé de la locomocidn ciliar en la mayoria de los filos
invertebrados a un movimiento muscular con sentido antero-posterior que es mejor
coordinado por cordones nerviosos centrales. Esto es notorio en los animales mas
activos como Artrépodos, Cefaldpodos y Vertebrados, grupos que poseen los cerebros
mas complejos y desarrollados y comparten aparentemente la misma base genética de
desarrollo. (Butler & Hodos 2005)

SNC GENERALIZADO DE LOS CORDADOS Y DE LOS VERTEBRADOS

Existen tres grandes grupos de animales, los Lofotrocozoos (Moluscos y Anélidos,
principalmente), Ecdysozoos, (Artrépodos y Nemdtodes), y Deuterostomados,
(Equinodermos y Cordados) (Edgecombe et al 2011). Entre los Cordados se encuentran
formas vertebradas e invertebradas, siendo que los Vertebrados incluyen a los Agnatos
como lampreas y mixinos; Condrictios (tiburones); Osteictios (peces dseos comunes),
Anfibios, Reptiles, Aves y Mamiferos, y entre los Cordados invertebrados se
encuentran los Cefalocordados (anfioxos) y los Urocordados (ascidias) (Kardong 2011).

Los Cordados comparten en forma exclusiva cinco caracteres, presentes en algun
momento de su vida: notocorda, cuerda nerviosa dorsal y hueca, hendiduras
branquiales, endostilo o, en vertebrados, su 6rgano homodlogo la glandula tiroides y
una cola postanal (Kardong 2011).

Los Vertebrados, un grupo de Cordados, tienen un SNC formado por el encéfalo,

alojado en el craneo y la médula espinal, ubicada en la columna vertebral. El encéfalo,
a su vez, esta conformado por varias regiones. En todos los Vertebrados, estas
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divisiones tienen su origen durante el desarrollo del SNC en el embridn. Inicialmente se
forman tres vesiculas que desde anterior hacia posterior son: el prosencéfalo, el
mesencéfalo y el rombencéfalo. A su vez la primera y tercer vesiculas se subdividen
nuevamente. La primera dard origen al telencéfalo (que formard los hemisferios
cerebrales) y al diencéfalo, (del que derivan el talamo e hipotdlamo, principalmente).
El mesencéfalo formard los tubérculos cuadrigéminos o coliculos (en mamiferos).
Finalmente, del rombencéfalo, derivardn el cerebelo, en la parte dorsal y el puente de
Varolio o protuberancia, en la parte ventral. Hacia la zona caudal, se extiende la
médula oblonga que se continda con la médula espinal.

En verdad el SN es esencialmente muy simple. Podemos imaginarlo como un
tubo cuyas paredes se han engrosado en diferentes proporciones segln las zonas.
Debido a este crecimiento diferencial, algunas regiones han cubierto a otras al crecer.
Asi el telencéfalo o hemisferios cerebrales (el “cerebro” comunmente llamado), se
desarrollé en tal magnitud en los mamiferos que dejé por debajo al diencéfalo y al
mesencéfalo, que parecen internos al primero, pero son realmente formaciones
inferiores. Es como si en la copa de un arbol, por crecer mucho en altura y amplitud,
sus ramas, al descender por el peso, taparan al tronco y lo hicieran interior.

Todos los Vertebrados tienen las mismas zonas y en el mismo orden. Las
diferencias radican en cual de ellas adquiere mayor preponderancia. Alguna excepcién
a esta generalizacion podria encontrarse en los mixinos y lampreas, animales sin
mandibulas (agnatos) que se encuentran en la base de la evolucion de los craniados o
Vertebrados. EI SN de estos animales es muy heterogéneo entre sus representantes y
muestra notorias diferencias con el encéfalo y nervios craneales de los vertebrados
gnatostomados (mandibulados), aunque la apariencia general recuerda al plan basico
del encéfalo antes descrito. A continuacién se presenta un esquema de encéfalo de
Mixino (agnatos, Fig. 1 A, arriba) y de oca (Aves, Fig. 1 B, debajo)
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Figura 1. Encéfalo de dos Vertebrados diferentes donde se representan las distintas regiones
encefalicas.
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SNC de los cordados no vertebrados y de los deuterostomados

Los Cordados no vertebrados incluyen a los Cefalocordados como grupo basal y a
las ascidias, que es el grupo hermano de los vertebrados. Los Hemicordados y los
Equinodermos son deuterostomados muy diferentes reunidos en el taxon
Ambulacraria. No son cordados, sino su grupo hermano. (Butler, A 2007; Edgecombe
et 2011; Kardong 2011). Los Cefalocordados poseen un SNC simple, con una zona
cefdlica anterior, dificilmente asimilable a un encéfalo, y una cuerda longitudinal
posterior. No posee divisiones netas o aparentes en el encéfalo, ni drganos de los
sentidos pares equivalentes a los de los Vertebrados (ojos, oidos, etc). Su cuerda
nerviosa es muy diferente a la hallada en los Vertebrados. Las ascidias, en su etapa de
larva, que es su fase activa, posee un SN anterior tripartito, en forma de dos vesiculas
conectadas por un estrechamiento intermedio. De la vesicula posterior parten diversos
nervios al resto del cuerpo, aunque no se distingue una prolongacién nerviosa similar a
la médula espinal de los Vertebrados. (Fritzsch and Glover 2007).

Tradicionalmente se describe en los Hemicordados un SN superficial y difuso,
aunque actualmente esta concepcién esta en discusiéon (Nomaksteinsky et al 2009,
Burke et al 2011). Estos autores plantean que existe un SNC, aunque no tan definido
como el de los craniados. Esto significa que la centralizacidon del SN se habria dado
previamente a la separacidon entre Cordados y Hemicordados, posiblemente en el
origen de los deuterostomados o quizas antes. Como sea, estos animales presentarian
redes y concentraciones neuronales locales, nada semejantes a un encéfalo. Poseen
dos prolongaciones nerviosas, una dorsal y una ventral y no forman haces nerviosos
periféricos (nervios periféricos). Tampoco se han encontrado dérganos de los sentidos
especializados similares a los de los Vertebrados.

Como se dijo antes, es dificil homologar érganos y tejidos entre estos ultimos
animales y los vertebrados, y entre estos y los protostomados. De todas maneras
puede estudiarse la correspondencia entre grupos neuronales o neuronas individuales
faciles de identificar, o las proyecciones de ciertos grupos de neuronas, para
determinar la homologia entre drganos nerviosos (Glover and Fritzsch 2009). Sin
embargo este analisis es muy complejo y no hay aun pruebas concluyentes, por lo que
serd abordado superficialmente en esta oportunidad.

SN generalizado de los Insectos

De acuerdo a Ajjan (2008) y Richter et al (2010), los Insectos poseen un SN
formado por un corddn nervioso longitudinal ventral y un cerebro formado por tres
ganglios dorsales, que son desde cefdlico hacia caudal, el protocerebro, el
deuterocerebro y el tritocerebro. El protocerebro inerva los ojos simples y compuestos
y posee los Iébulos dpticos y es la parte mas prominente de todo el cerebro de los
insectos. En el deuterocerebro se encuentran los I6bulos antenales, conectados a estos
organos olfatorios. Finalmente, el tritocerebro inerva el labro. En posicidn ventral al
esofago y sin ser parte del cerebro se encuentra el ganglio subesofagico que inerva la
zona de la boca en general. Este se conecta con la prolongacién nerviosa ventral que es
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frecuentemente doble, con un ganglio por segmento inicialmente en los grupos
basales. Sin embargo, existe una enorme variacién en el grado de concentracidon de
estos ganglios con tendencia a la fusién en uno o unos pocos ganglios nerviosos y en la
reunion de los cordones constituyentes de la prolongacidn nerviosa. Para ilustrar lo
dicho en las siguientes figuras se observan: cerebro de una abeja obrera (Fig. 2 A,
izquierda), cerebro de abeja reina (Fig. 2 B, derecha).

Figura 2. (A) Cerebro de obrera de Apis mellifera (B) Cerebro de reina durante la quinta fase larval. Los
cerebros fueron coloreados con DAPI (nucleos, en azul) y faloidina (filamentos de actina-F, en rojo)
Notase claramente los cuerpos pedunculados: calices (Ca) pedunculos (Pe), y I6bulos antenales (AL)
mas desarrollados en reinas. Imagen reproducida con autorizacion de Moda et al, 2011 (Moda L.R.M,
Bonatti V., Vieira J., Freire A.C.G., Bomtorin A.D., Barchuk A.R, Simées Z.L.P. A nutritionally-driven
differential gene expression leads to heterochronic brain development in honeybees. In prep.)

¢Existe Homologia del Sistema Nervioso entre Invertebrados y Vertebrados?

La filogenia animal actual esta bastante aceptada en general, aunque los detalles
de las ramificaciones son muy discutidos, siendo algunos grupos muy inestables en su
posicion filogenética (Giribert 2008; Telford et al 2008; Edgecombe et al 2011). Con
todo, esta discusidn serd tan sdlo introductoria por lo que los detalles sistematicos no
seran tan determinantes. Aqui sélo serdan analizados y comparados los SN de Insectos y
Cordados, especialmente Vertebrados para contextualizar la evolucién del SN de estos
ultimos. Debe resaltarse sin embargo que ciertos cambios en la ramificacién del arbol
evolutivo pueden tener grandes efectos en las conclusiones en este tipo de analisis,
por lo que siempre hay que estar atentos a ellos.

En el siglo IXX, Geoffroy Saint-Hyllaire propuso que habria una identidad
morfoldégica entre los animales, considerando que los planes corporales de
vertebrados e invertebrados son equivalentes pero invertidos uno respecto del otro.
Esto no tuvo sustento experimental por mucho tiempo. Ademds en esa época la
evolucidn, como paradigma, prdcticamente no se consideraba en las discusiones
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cientificas (El Origen de las Especies escrito por Darwin se publicé en 1856), lo que a
Saint Hillaire le valié burlas y total oposicion. Actualmente sin embargo, se consideran
como muy probables la ocurrencia de diversas homologias de desarrollo y moleculares
entre dichos animales, aunque es dificil demostrar las homologias de érganos entre
grupos muy distantes. De todas maneras durante buena parte del siglo XX se aceptd
qgue la centralizacién del SN fue alcanzada varias veces en forma independiente y
paralela, hasta el advenimiento de las técnicas moleculares que nuevamente puso en
cuestion el aceptado origen polifilético del SN (Moroz 2009).

Ahora bien, {Cuales serian las vias de desarrollo y genes compartidos? En todos
los casos se encuentra el mismo patron de expresion génica o uno muy similar en
animales muy distanciados filogenéticamente (Reichert 2009). Estos grupos de genes
serian, otd/ Otx; Pax 2/5/8 y unpg, Gbx para el encéfalo, y Hox para la cuerda nerviosa
(ya sea dorsal o ventral). En cada par nombrado, primero se menciona al gen presente
en insectos (Drosophyla) y en segundo lugar al de vertebrados. El par otd/Otx,
determina la formacion del protocerebro y deuterocerebro en insectos, y del
prosencéfalo y mesencéfalo en mamiferos. El segundo par, Pax 2/5/8 define la zona
entre el deuterocerebro y tritocerebro en insectos, y la regién limite entre el
mesencéfalo y rombencéfalo en vertebrados. Finalmente el tercer par, unpg, Gbx
codifica para el tritocerebro y corddn nervioso de insectos y para el rombencéfalo y
médula espinal de vertebrados (Butler 2007; Hirth and Reichert 2007; Sprecher 2009).

Los genes Hox (genes homedticos) encontrados en todos los Bilateria estructuran
el eje antero posterior del cuerpo y determinan en insectos, mamiferos y en otros
grupos, la formacidon del cerebro posterior y la cuerda dorsal. Otro paralelismo
llamativo es que en ningun animal se expresan genes Hox en regiones anteriores al
cerebro posterior. Incluso la formacion del SN podria ser el rol mas antiguo de este
cluster génico. Los genes Hox, en Insectos y Vertebrados, dirigen la formacion de tres
columnas longitudinales en ambas prolongaciones nerviosas. Estas columnas celulares
estan situadas desde la linea media hacia los lados del cuerpo en los dos taxones en el
mismo orden. Nuevamente los mismos genes producen el mismo patrén de desarrollo.

Ademas existe otra sorprendente coincidencia genética. En Insectos vy
Vertebrados se encuentran dos genes homodlogos que regulan la formacion del
neuroectodermo que dara origen al SN: sog/BMP 4 (short gastrulation y bone
morphogenic protein por un lado, y dpp/ Chd (decanteplegic y Chordina) por el otro.
Ambos genes determinan la formacién de tejido nervioso. Asi en experimentos donde
un gen de un grupo es transferido a otro, se ve que en todos los casos los genes son
funcionales y son lo suficientemente similares para que un gen de insecto determine el
patrén corporal en un cordado o a la inversa (Sprecher 2009).

Lo mas llamativo es que el patron de expresidon se encuentra invertido en ambos

grupos, corroborando la visidn del eje dorso ventral invertido, o mejor aun la idea de
que la expresion del tejido nervioso se halla invertida (Hirth and Reichert 2007).
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También en Hemicordados se expresarian los genes que indican una divisién del
SN en tres zonas (Rocha et al 2006), y ademas comparten buen niumero de genes con
los cordados (Gerhart et al 2005). Como se menciond anteriormente, hay pruebas que
estos animales tendrian un SN, y al estar incluidos entre los deuterostomados mas
basales, puede inferirse que el SN habria estado presente en los ancestros de los
deuterostomados.

Estos hallazgos permiten apoyar la idea de un SN monofilético, o sea, con un
mismo origen para todos los animales ya que situaciones similares se encuentran en
otros taxones (Arendt et al 2008; Strausfeld 2010, Tomer et al 2010). También debe
observarse que el Ultimo ancestro entre Insectos y Cordados seria comun al resto de
los protostomados y al de los deuterostomados, por lo que es valido suponer que
dicho ancestro tendria que haber poseido esos mismos genes (Sprecher 2009) y quizas
algunas estructuras complejas que habrian originado los SN actuales de todos los
animales. Como puede apreciarse, hay al menos una gran coincidencia en que
practicamente todos los animales usan las mismas vias genéticas para determinar el
patrén de desarrollo del SN y del cuerpo. La discusidn es si esto basta para aseverar
que el SN es homologo en todos los animales porque comparten el mismo patrén de
expresion génica en algunas fases del desarrollo o sélo es un fendmeno de
convergencia y/o paralelismo evolutivos (Moroz 2009).

En la linea Cefalocordado-Vertebrado aparecieron en algin momento los
diferentes érganos que conforman la cabeza de los Vertebrados, incluido el encéfalo.
Cualquier teoria al respecto debera explicar no sélo el origen del SN sino también de
las estructuras cefdlicas exclusivas de los Vertebrados. Entre estas estan la teoria de la
nueva cabeza de Northcutt y Gans y la hipdtesis de la Transformacion Serial o
Cephalata de Butler (Butler 2000; Butler and Hodos 2005).

Ambas se basan en que las diferencias fundamentales entre vertebrados y los
otros cordados tendrian origen en las células de la cresta neural y en las placodas
neurogénicas, tejidos embrionarios exclusivos de los vertebrados (Butler and Hodos
2005), (si bien aparentemente algunas ascidias tendrian indicios de cresta neural). La
células de la cresta neural se originan en los pliegues dorsales del tubo neural y
generan: tejido nervioso, células gliales, ganglios espinales, huesos, cartilagos, médula
suprarrenal, musculo liso, fibroblastos, etc, tanto de la zona cefalica como del tronco
(Hall 2008). Como se ve, su potencial histoformador es enorme, y aqui radica la
diferencia entre la cabeza de los vertebrados e invertebrados.

Northcutt (1983), sefiala que no habrian existido formas intermedias, cosa que,
por el contrario predice la teoria de Butler (2000), y que recientemente fue apoyada
por Chen (2011).

Chen (2011) aclara varios puntos sobre la evolucién del SN y de la cabeza de los
Vertebrados segun la interpretacion que realiza de algunos fésiles, de la morfologia y
del patrén de expresidn génica de Amphioxus. Asi surge la idea que un cefalocordado
ancestral habria originado un linaje que luego se ramificaria, originando las ascidias y
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los cristozoos. De estos ultimos derivarian los vertebrados y procraniados. Estas
relaciones evolutivas pueden observarse en el siguiente esquema (Fig. 3).

Equinodermos
Hemicordados
T Deuterostomados
Cefalocordedos
ordados Tunlcados
ocraniados
ristozoos
Craniados
Protostomados

Figura 3. Relaciones evolutivas de los deuterostomados y craniados (vertebrados)

CONCLUSIONES

Una buena razdn para proponer que Cordados y varios otros filos han heredado
el SN de un ancestro comun (monofilia del SN) es que diversos aspectos morfoldgicos,
moleculares y de desarrollo son similares en Insectos y Vertebrados (Nielsen 1999;
Butler 2000; 2005; Arendt et al 2008; Reichert 2009; Hirt 2010;) o entre estos y
Anélidos (Tomer, 2010; Strausfeld, 2010). Sin embargo esta similitud podria también
deberse a homoplasia entre las estructuras nerviosas (Polifilia del SN, Moroz 2009) o a
la existencia de homologia profunda u homocracia debido a la herencia comun desde
un ancestro comun de mdédulos de desarrollo (Nomaksteinsky et al 2009).

Viendo el arbol filogenético de los Metazoos es sorprendente el que Vertebrados
derivados, como Mamiferos y Artropodos derivados, como Insectos compartan los
mismos genes que demarcan las zonas del encéfalo, ademads de los otros mecanismos
de desarrollo analizados. Los hallazgos de Tomer et al (2010) refuerzan la idea de que
el SN habria derivado de un centro nervioso complejo y centralizado, quizds como un
centro de asociacion.

Por otro lado, estd la cuestidon del origen del SN de los Vertebrados. Parece
convincente la interpretacién y escenarios evolutivos brindados por Chen (2011), si
bien este no parece acordar con la idea de un SN en Urbilateria. Como sea, sus
hallazgos no parecen contradecir este concepto y podrian integrarse en una visiéon
articulada con la planteada por Brown et al (2008), sobre el origen de los
deuterostomados.
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Asumiendo la homologia del SN en los animales y la existencia de un SN tripartito
en Hemicordados, uno de los escenarios posibles seria la emergencia de un SNC
relativamente avanzado, de tipo protostomado, centralizado, cefalizado y tripartito en
Urbilateria. Luego se habria producido la division entre protostomados vy
deuterostomados, donde se daria la inversidn del eje corporal, con la formacién de
una nueva boca. Desde aqui aumentaria progresivamente la complejidad cefdlica,
incluyendo la del SN, posiblemente con la aparicién de cartilago no celular y
hendiduras faringeas como se aprecia en los Hemicordados. Luego en la linea
cristozoa- procraniata-craniata se originarian las crestas neurales y placodas, con un SN
ya centralizado desde el principio en Urbilateria, e invertido en la linea de los
deuterostomados. Esta progresiva complejidad aumentaria en forma gradual en las
estructuras cefalicas, hasta conformar la cabeza tipica de los vertebrados. De esta linea
morfolégica, como es logico esperar por lo que se observa en el patrén evolutivo de los
animales, se apartarian en distintos momentos numerosos grupos por simplificaciones
adaptativas secundarias como ascidias y equinodermos, los que han perdido ciertos
caracteres morfoldgicos particulares o modificado drdsticamente sus planes
corporales.

Si bien se avanzé mucho en el conocimiento de la filogenia e historia evolutiva
mas temprana de los Cordados y los animales en general, varios escenarios evolutivos
acerca del tema que nos ocupa son posibles. Debe ser tenido en cuenta que existen
numerosos puntos de ramificacién evolutiva y de emergencia de innovaciones
morfoldgicas los cuales deben ser explicados y compatibilizados. De dichos cambios
pueden mencionarse el origen de los animales bilaterales, la aparicién de los
deuterostomados, de los Hemicordados y de los Vertebrados, por citar solo algunos.
En cada punto se han dado cambios morfolégicos de mayor o menor envergadura que
no siempre pueden ser conocidos cabalmente. De ahi el buen numero de hipdtesis
alternativas contrapuestas o complementarias que existen, casi sobre cada
caracteristica posible (Moroz 2009, Satoh et al 2008; Gerhart 2000).
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