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Resumen. El origen y evolucién de los
primeros cordados es un tema que ha

estado en debate por mucho tiempo. Las
evidencias paleontolégicas, junto con
estudios moleculares, han producido diversas
hipétesis sobre su origen; sin embargo, atun
existe discrepancia en cuanto a los tiempos
de divergencia de los taxones y sus posibles
ancestros. El hallazgo de la fauna cambrica
de Chengjiang, China, asi como el avance de
nuevas técnicas, han aportado nuevos datos
sobre los primeros cordados.

Palabras clave: primeros cordados, evolucion

de vertebrados, registro fosil de cordados,

m
o
1"
Q
Q'I
o
o
)

Some Considerations about the Origin
and Early Evolution of Chordates
Abstract. The origin and early evolution of
chordates has been in debate for many years.
Paleontological and molecular studies have
produced several hypotheses about their first
appearance. Nevertheless, disagreement still
exists concerning divergence times of taxa
and possible ancestors. The discovery of the
Cambrian Chengjiang fauna in China, as well as
new technological advances, have contributed
new data about chordates’ first appearance.
Key words: first chordates, vertebrates

evolution, chordates fossil record, Chengjian.

Chengjian.

Introduccién

Uno de los problemas mas antiguos en las ciencias naturales
ha sido conocer y deducir el origen de los cordados. En los
ultimos 15 afios, se ha realizado una serie de descubrimientos
de diversos ejemplares fosiles, principalmente en China, los
cuales han permitido tener una evidencia detallada de estas
primeras criaturas. Mas aun, la informacién se ha acrecenta-
do debido a una mejora y perfeccionamiento de técnicas de
biologfa molecular y embriologfa.

El objetivo de este ensayo es revisar algunos de los hallazgos
mas importantes en paleontologfa y biologia molecular relacio-
nados con los primeros cordados. Como informacion previa,
se plantea un breve compendio acerca de sus caracteristicas
y sus relaciones con los demas grupos. Asimismo, se plantea
una discusién sobre la relevancia de estos hallazgos y su tras-

cendencia en el estudio de la evolucién de estos organismos.
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1. Caracteristicas de los cordados y sus relaciones
con otros grupos

El phylum Chordata (cordados), por definicién, incluye aque-
llos animales con una notocorda o notocordio, una estructura
delgada compuesta por células derivadas del mesodermo, la
cual es incorporada en la columna vertebral en los craneados
(o vertebrados) durante su desarrollo. Los cordados, como
veremos mas adelante, no solamente incluyen a los vertebra-
dos (o craneados), sino a los hemicordados, cefalocordados y
tunicados. Ademas de la notocorda, los cordados comparten la
presencia de somitas, un cordén nervioso dorsal y la hipofisis
en algin momento de su desarrollo (Boutlat et al, 2000).
Hablar del origen de los cordados no se simplifica a hallar
el organismo m4s antiguo de este taxén. Para encontrar una
aproximacién de estos primeros organismos, es necesario
revisar su historia evolutiva y las relaciones filogenéticas

Universidad Auténoma del Estado de México, Toluca, México. Pp. 172-178.



con otros grupos. En este afan por establecer el marco de
las relaciones filogenéticas entre los organismos, es preciso
descubrir los patrones y mecanismos de su evolucién (Do-
noghue y Purnell, 2009). Tradicionalmente, la evidencia que
soporta estos patrones y mecanismos, se ha derivado del
estudio de caracteres morfoldgicos, embriolégicos, celulares,
y moleculares, los cuales han sido considerados de manera
aislada. Ello ha creado desacuerdos en el establecimiento
de las relaciones entre los organismos y, por lo tanto, de su
clasificacion.

Una de las caracteristicas mas utilizadas para agrupar a
los animales se basa en su desarrollo embrionario. Exis-
ten dos grandes grupos de organismos de acuerdo con
la formacién de la boca y el ano a partir del blastoporo,
durante la gastrulacién. Estos son los protostomados y
deuterostomados. En los protostomados, la boca se forma
primero (protostomia deriva del griego “primera boca”) en
o cerca de la apertura del intestino. Dentro de este grupo
se encuentran los moluscos y los artréopodos (Brusca y
Brusca, 2003).

El segundo grupo son los deuterostomados, cuyo ano se
forma antes que la boca (deuterostomia detiva del griego “se-
gunda boca”). Los deuterostomados se distinguen tradicional-
mente de otros animales bilaterales por varias caracteristicas
de su desarrollo, incluyendo los planes iniciales de su clivaje,
el blastoporo y el origen del mesodermo en la embriogénesis
(Blair y Hedges, 2005). Estos organismos se dividen en dos
clados: los Ambulacraria que incluye a los hemicordados,
equinodermos y xenoturbélidos, y los Chordata o cordados
—cefalocordados, tunicados (o urocordados) y craneados (o
vertebrados)— (Shu et al, 2010) (ver figura 1).

Los hemicordados del clado Ambulacraria son orga-
nismos vermiformes marinos que incluye a los “gusanos
bellota”. Pueden presentarse en colonias o set solitarios.
Existen dos clases de hemicordados: los enteropneustos
o balanoglosos y los pterobranquios. Los primeros se
caracterizan por tener una probdscis anterior, un collar
medio y un tronco postetior, que le dan una apariencia
alargada. Los pterobranquios viven en colonias, las cua-
les asemejan a los briozoarios e hidrozoarios (Ruppert y
Barnes, 1996). En general, los hemicordados son sésiles
o sedentarios, con una capacidad limitada para moverse.
Aungque no tienen una notocorda, presentan un complejo
corazén-rifién sostenido por una estructura similar (Rup-
pert y Barnes, 1990).

Los equinodermos son organismos con simetria radial
pentamera, derivada de una simetria bilateral, presente en
los estados larvarios. Poseen un endoesqueleto calcareo

compuesto por osciculos; ademas, tienen un sistema vascular
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acuoso, para realizar funciones de locomocién, intercam-
bio gaseoso, alimentacién y recepcién sensorial (Brusca y
Brusca, 2003).

Los xenoturbélidos son organismos marinos bilaterales
y vermiformes. Solamente se conoce un género (Xeno-
turbella) y dos especies, los cuales constituyen el phylum
Xenoturbellida. Aunque en un principio se pensd que se
encontraban relacionados con moluscos, Bourlat y cola-
boradores (2000) realizaron analisis filogenéticos con base
en 170 proteinas nucleares y 13 proteinas mitocondriales,
mostrando que Xenoturbellida es grupo hermano de los
Ambulacraria. Algunos autores, como Smith (2008) conside-
ran que Ambulacraria solamente agrupa a los equinodermos
y alos hemicordados, por la evidencia obtenida en estudios
de material genético nuclear y mitocondrial, ademas de la
similitud en los genes Hox.

Respecto a la clasificacion de los cordados y a sus relaciones
con otros grupos, tradicionalmente se considera que el phylum
Chordata constituye un grupo monofilético, debido a que
sus miembros comparten cinco caracteristicas: notocorda,
tubo neural dorsal, endostilo, una cola muscular postanal y
hendiduras branquiales (Swalla, 2007). Como ya se menciond,
el phylum Chordata incluye a los cefalocordados, tunicados
(o urocordados) y craneados (o vertebrados).

Los cefalocordados, también conocidos como lanceolados o
anfioxos, tienen forma patecida a peces y no exceden los cinco
centimetros de longitud. Viven en las zonas costeras marinas,
en fondos arenosos. Poseen un apéndice caudal aplanado, el
cual les permite moverse en el agua. Los musculos del cuerpo
son muy parecidos a los de los vertebrados, ya que se arreglan
en bloques dispuestos longitudinalmente. Ila notocorda esta
presente en los adultos y permite un mayor soporte estructural
al cuerpo (Brusca y Brusca, 2003).

Por otro lado, los tunicados o urocordados son animales
marinos, sésiles y bilaterales, cuyo cuerpo esta cubierto por
una tunica exoesquelética (Ruppert y Barnes, 1996). Entre
los tunicados se encuentran las ascidias o jeringuillas de
mar. Poseen branquias faringeas y dos sifones, los cuales
emplean para su alimentacién por suspension. La notocorda
es dorsal y esta presente durante su desarrollo (Brusca y
Brusca, 2003).

El tercer grupo de cordados, los craneados o vertebrados,
posee varias caracteristicas propias que incluyen: una notocos-
da que descansa ventralmente al cordén nervioso, placodas
dermales que se desarrollan en 6rganos de los sentidos, cresta
neural, somitas musculares, hendiduras branquiales, esqueleto,
y una cola postanal en alguna etapa de su desarrollo; ademas,
con excepcion de las lampreas, los vertebrados poseen denti-
na, esmalte y hueso (Khaner, 2007; Turner et al. 2010).
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Dentro del phylum Chordata se consideraba a los cefa-
locordados como el grupo mds proximo a los vertebrados
debido a sus similitudes morfoldgicas. Sin embargo, de
acuerdo con analisis filogenéticos recientes basados en
caracteres moleculares, los tunicados aparecen como el
grupo mas cercano a los vertebrados (Delsuc et al,,20006;
Khaner, 2007).

Debido a las relaciones filogenéticas antes mencionadas, el
origen de los cordados esta intimamente relacionado con
el origen de los animales deuterosotomados, por lo que, la
informacion que se ha generado sobre los primeros deuteros-
tomados, ayuda a clarificar el origen de los cordados.

2. Primeras ideas sobre cordados primitivos

El debate sobre el origen y evolucién de los cordados se
remonta a la ultima parte del siglo xix (Holland y Chen,
2001). Sin embargo, hasta el avance de la tecnologia durante
el siglo pasado y debido a diversos descubrimientos paleon-
tolégicos, se pudo tener un desarrollo en el conocimiento
de este grupo. No existe un consenso sobre la apariencia
de los primeros cordados —aun mas, de los primeros deute-
rostomados— ni de su posicion en la filogenia de los meta-
zoarios; no obstante, se coincide en la premisa de que estos
organismos debieron tener aperturas faringeas, equivalentes
a las hendiduras branquiales, lo cual contribuyé a una cefa-
lizacién (Shu et al. 2010). Cabe destacar que las hendiduras
branquiales se consideran una caracterfstica primitiva de
todos los deuterostomados (Smith, 2004).

Durante mucho tiempo se ha considerado que el ancestro
de los cordados debi6 ser un organismo

filtrador, en forma de tunicado y con

larva de las ascidias. Otra mas es la hipétesis de Romer, quien
propuso, en la década de 1960, que todos los deuterostoma-
dos evolucionaron a partir de un hemicordado colonial, un
pterobranquio (Swalla, 2007). Ambas explicaciones han sido
suprimidas por la evidencia molecular que se ha generado en
los ultimos afios.

Entre las ultimas propuestas sobre el ancestro de los coz-
dados, se ha planteado que este organismo fue vermiforme
y segmentado, por la presencia de metamerismo y miotomas;
ademas, tuvo una notocorda dotrsal, nervios dorsales huecos,
una mucosa faringea que le permitia la filtracién y una cola
post-anal que le permitia la locomocion (Swalla y Smith,
2008). Sin embargo, esta posicioén todavia no es consensuada.

Filogenia propuesta para los deuterostomados.

Ambulacraria Chordata

. \
Echinodermata E E

Cephalochordata
Hemichordata

1]

Vertebrata

Xenoturbellida

Fuente: Modificado de Swalla y Smith, 2008.
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es dificil que pudieran preservarse en
el registro fésil. Sin embargo, como se
abordard en las siguientes secciones,
el hallazgo de la fauna de Chengjian
en China, ha permitido sustentar mds
esta idea.

Entre las hipétesis que se han descar-
tado sobre los primeros cordados, esta la
propuesta por Garstang en 1928, quien
propuso que la larva de los equinoder-

mos y hemicordados “evoluciond” en la

900 ma con datos moleculares (Blair y Hedges, 2005)

_ 1200 a 800 ma. con datos moleculares

(Hedges, 2005)

520 ma Fosiles
de Chengjiang,
China

505 ma Fosiles
de Burgess,
Shale, Canada
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3. La evidencia fésil

En el Cambrico Tardio, hace 543 millones de aflos (ma)
aproximadamente, hubo una gran diversificacién de varios
grupos de metazoarios. Este evento tuvo una corta duracion,
hablando en tiempo geolégico, por lo que se conoce como
la explosién del Cambrico. Algunos autores, como Prothero
(2007), afirman que, en realidad, no fue un evento “instan-
taneo”, sino una serie de eventos paulatinos.

Durante la explosion del Cambrico se dio un aumento del
oxigeno atmostérico, provocado por la colonizacién conti-
nental de hongos y plantas, los cuales lixiviaron los suclos y
rocas continentales (Hedges et al,, 2006). El material que se
desprendié por erosién y meteorizacion, pudo llegar a los
océanos y cambiar los ciclos biogeoquimicos, por lo que la
concentracion de minerales disponibles en el agua aumento,
generando asi que los animales pudieran poseer materiales
mineralizados en su cuerpo (Hedges et al, 2006). Esto fa-
vorecio que NUMErosos grupos taxondémicos se preservaran
en el registro fosil, incluyendo los primeros cordados.

Existen dos faunas que contienen los fésiles de los
organismos que se consideran los primeros cordados. La
primera de ellas es la fauna de Burgess Shale, la cual se
encontré por primera vez en una cantera de Columbia
Britanica en Canada, cuya edad se calcula en 505 millones
de afios, aproximadamente. Aunque se han encontrado
otros afloramientos con fauna similar en otras partes del
mundo, la localidad de Burguess Shale sigue siendo la mas
estudiada. Uno de los ejemplares procedentes de este sitio
es Pikaia, el cual fue interpretado originalmente como un
anélido, pero durante la década de los setenta fue asignado
a los cefalocordados (Holland y Chen, 2001).

La segunda fauna se ubica en la parte central del sur de Chi-
na, enla provincia de Yunnan. En lalocalidad de Chengjiang,
del Cambrico Tard{o (hace 520 ma), se han descubierto varios
ejemplares que tal vez representan los registros mas antiguos
de cordados, ademas de varios grupos de invertebrados como
esponjas, anémonas, ctendforos, braquiépodos, equinoder-
mos, trilobites y artrépodos, entre otros (Hagadorn, 2002).

Este lugar representa un ambiente marino submareal eu-
tréfico de baja energfa, con el fondo suave y bien oxigenado.
El abundante registro f6sil se debe a su historia tafonémica,
es probable que los organismos murieran por asfixia debida a
incursiones repetidas de aguas con poco oxigeno, o por flujos
repetidos de sedimento, los cuales provocaron un rapido
enterramiento (Hagadorn, 2002).

Entre los descubrimientos mas notorios de la localidad,
estan los organismos pertenecientes al phylum Vetulicolia,
los cuales se consideran representantes de los primeros
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deuterostomados, por sus caracteristicas morfoldgicas. Este
grupo incluye a los géneros Didazoon, Pomatrum, Vetulicola
y Xidazoon. Los ejemplares tienen un cuerpo bipartito, con un
lado anterior voluminoso y la parte posterior segmentada en
siete partes; ademas, cuentan con cinco conjuntos de bolsas
branquiales (Shu et al,2001).

Se cree que las bolsas branquiales de los ejemplares de Ve-
tulicola son precursoras de los arcos branquiales, estructuras
propias de los cordados. Ademas, presentan un manchén
obscuro en la seccién postetior, probablemente equivalente
al endostilo —l cual se convierte en la glandula tiroides en los
vertebrados—. Debido a que el esqueleto es interno, ello sugiere
que se trata de un derivado mesodermal (Shu et al, 2001).

Los vetuliculados miden de cinco a seis centimetros y pre-
sentan una cola, asi como una camara anterior con aperturas
faringeas, patrén que se observa en los primeros peces. Por
sus caracteristicas morfoldgicas, se cree que Vetulicola fue
un nadador activo, ya que presenta estructuras branquiales
en forma de bolsas, las cuales se relacionan con un modo de
vida activo (Shu et al,, 2001).

Otro grupo que se considera como uno de los cordados
mis basales es el de los yunnanozoons. Como lo mencio-
namos en el apartado anterior, el cordado ancestral debi6
tener una apariencia semejante a un pez, una cola postanal,
branquias, notocorda y un desarrollo limitado de ojos y ce-
rebro. LLos yunnanozoons cumplen con estas caractetisticas
fisicas (Swalla y Smith, 2008), ya que son organismos con
una clara cefalizacién, ojos pequefios, miémeros laterales
y branquias. Sin embargo, no todos los cientificos que han
estudiado a este grupo concuerdan con la interpretacion que
se hace de sus estructuras, por lo que todavia su posicién
como cordados es incierta.

Otros fosiles también han contribuido al debate sobre
el origen de los cordados; tal es el caso de los conodontos,
animales que fueron interpretados por muchos afios como
gnatostomados (mandibulados) basales o vertebrados por
algunos autores como Donoghue et al. (2000, 2008). Exis-
ten numerosos registros de este grupo, desde el Cambrico
Temprano hasta el Tridsico. L.a mayorfa de estos registros
comprenden aparatos bucales aislados; sin embargo, en afios
recientes se han encontrado organismos completos, que han
permitido nuevas interpretaciones (Sweet y Donoghue, 2001;
Turner et al.,, 2010).

Los conodontos eran animales de cuerpo alargado y blando,
con paquetes musculares en forma de “v”, tenfan una pequefia
cabeza provista de grandes ojos y un aparato bucal formado
por varias hileras de denticulos conicos de fosfato de calcio,
los cuales presentaban cispides y en algunos casos, ramifica-
ciones y ornamentaciones. Estudios recientes sugieren que los
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conodontos no son vertebrados, ya que estan desprovistos
de esqueleto dérmico, hueso, dentina y esmalte. Turner et al.
(2010) sugieren que representan un grado evolutivo de los
cefalocordados, similar al anfioxo Branchiostoma.

4. Desacuerdos entre la paleontologia y la biologia
molecular

Los hallazgos de la biologia molecular en muchas ocasiones
distan de coincidir con las interpretaciones paleontoldgicas,
principalmente en las fechas calculadas para los diferentes
eventos de divergencia y especiacion (ver figura 2).

En biologia molecular se utiliza una técnica denominada
“relojes moleculares” que sirve para estimar los tiempos de
divergencia de los genes y de especies, con el objeto de dis-
cernir la historia evolutiva de la vida (Hedges y Kumar, 2004).
El nimero de aminodcidos reemplazados (o sustitucién de
nucleétidos) entre las especies refleja el tiempo transcurrido
desde su ultimo ancestro comun. El tiempo de los eventos
remotos, asi como el grado de relacién entre linajes contempo-
raneos puede ser determinado con base en las diferencias entre
aminodcidos o nucleétidos (Rodriguez-Trelles et al., 2005).

El reloj molecular se basa en la premisa de que el bNA y
las secuencias de las proteinas evolucionan en una tasa que
permanece relativamente constante en el tiempo. Una con-
secuencia directa de ello es que la diferencia genética entre
dos especies, es proporcional al tiempo en que estas especies
divergieron de su ancestro comun segin Ho (2008). Sin
embargo, la variacién en las tasas de evolucion molecular a
través del tiempo y entre los linajes no es siempre constante.
En el calculo de la divergencia en el tiempo, la dificultad mas
seria a la que se enfrentan los bidlogos moleculares, es la
calibracién de la distancia genética, con el fin de obtener un
estimado del cambio molecular por unidad de tiempo; esto es
particularmente problematico con divergencias muy antiguas
como las del Cambrico (Fortey et al, 2005). Adn existen
problemas para establecer puntos de calibracién adecuada y
enraizar correctamente las filogenias. Para calibrar las edades
se toman en cuenta los fechamientos derivados de estudios
paleontolégicos de eventos bien documentados.

La integracién de la informacion f6sil en los estudios mo-
leculares sobre filogenias, ayuda a reconstruir el tiempo de
diversificacion de los linajes de los organismos, no obstante,
en la mayorfa de los estudios existen discrepancias. Los datos
paleontolégicos se ajustan para determinar el dltimo tiempo
de divergencia de los taxones, y es necesario usar métodos
probabilisticos para establecer las fechas de origen. De acuer-
do con Fortey et al. (2005), los fésiles utilizados para datar
divergencias no pueden ser considerados como ancestros

176

directos de los taxones, pero siempre deben ser considerados
como miembros de un plesion.

Hedges et al., (2006) comentan que las fechas derivadas del
estudio del registro f6sil difieren de las calculadas por biologfa
molecular debido a que los hallazgos de los primeros fésiles
de cualquier grupo de organismo siempre son controversiales
y sujetos a un escrutinio constante. Por ejemplo, el género
Grypania, considerado como uno de los primeros fésiles de
eucariontes y hallado en rocas fechadas en 1900 ma, fue estu-
diado postetiormente y reclasificado como procationte.

Hedges et al. (2006) proponen, con base en relojes mole-
culares, que la edad estimada para el origen de los cordados
debi6 fluctuar entre los 800 y 1200 ma. Otro autor que también
ofrece una edad similar para este evento es Halanych (2004),
quien menciona que la diversificacion de los animales bilaterales
debi6 ocurrir entre los 630 y 1200 ma. Estos datos no coinciden
con la edad asignada a los sedimentos de Chengjian (520 ma).

Blair y Hedges (2005) proponen que el origen de los deute-
rostomados fue antes de la explosion del Cambrico, hace 900
ma. También mencionan que la primera divergencia entre los
Ambulacraria y los cordados ocurrié hace 896 ma. El desfase
de 300 millones de afios —al menos— puede explicarse por
varias razones; los autores aluden a que los linajes pudieron
haber aparecido antes de que se diversificaran durante el
Cambrico, y que gracias a cambios en el contenido quimico
del agua, el calcio pudo haber aumentado y con ello, la posi-
bilidad de fosilizarse posteriormente, debido a que aumenté
la biocalcificacién. Ademds, establecen que algunos grupos,
como los hemicordados, cefalocordados y urocordados di-
vergieron antes de la glaciacion global del Neoproterozoico.

Los relojes moleculares encuentran consistentemente una
divergencia mds temprana de los taxones estudiados, en com-
paracion con el registro f6sil. En la mayorfa de estos estudios
se han usado un nimero reducido de genes o proteinas. Sin
embargo, en otros en los que se ha utilizado un numero mayor
de marcadores, la situacién sigue siendo la misma (Hedges,
2005). La separacion entre los cefalocordados (anfioxos) y los
vertebrados se daté aproximadamente hace 750 ma, usando
nueve proteinas, sugiriendo que atn los grupos de animales
relativamente cercanos, pueden tener tiempos de divergencia
mayores (Hedges, 2005).

Algunos paleontélogos han argumentado que la falta de
evidencia fésil de animales mas antiguos que el Neoprotero-
zoico tardio (600-700 ma) se debe a que todavia no habfan
evolucionado; sin embargo, otros paleontélogos consideran
que la ausencia de evidencia fésil se debe a razones tafonémi-
cas 0 a que los animales eran de talla pequefia y tenfan cuerpos
blandos, ademds de que tuvieron tasas evolutivas muy rapidas
en el limite Precaimbrico-Cambrico (Fortey et al, 2005).
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Perspectiva del estudio

Datar el origen de cualquier tipo de animales es complicado,
debido al sesgo del registro fosil y a los problemas que ain
existen en la estimacién de los relojes moleculares. Cada una
de estas evidencias provee datos sobre el posible origen de
los taxones en el pasado, pero ninguna de ellas puede ser
considerada como exacta.

El estudio detallado de los deuterostomados encontrados
en la fauna de Chengjiang y el descubrimiento de nuevos aflo-
ramientos fésiles y de nuevos ejemplares del Cambrico, junto
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con el empleo de nuevas técnicas y caracteres moleculares,
ademas del uso de caracteres embriolégicos y morfolégicos,
permitirdan encontrar mayor nimero de evidencias sobre el
origen y evolucion de los cordados.

Es indudable que la conjunciéon de todos estos ele-
mentos es necesaria para completar el panorama de la
evolucién de los deuterostomados y por lo tanto, de los
cordados. Por si solos, ninguno de estos métodos es su-
ficiente para dilucidar su origen, ya que cada uno de ellos
presenta ciertas debilidades, que en afios futuros podrian
ser solucionadas. ﬂ
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