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Evolucién y mecanismos de control de los 6rganos de respiracion
aérea en invertebrados

Evolution and control mechanisms of air respiration organs in invertebrates

Sergio Pablo Urquiza™

Resumen

La conquista del ambiente terrestre requirié de numerosas adaptaciones, aunque la respiracion
aérea fue la que permitié a los animales hacerlo completamente e independizarse de los
ambientes acuaticos. En esta revision, se analizan los organos especializados para la respiracion
aérea, describiendo pulmones, traqueas y algunas transformaciones de los mismos en
ciertos gasterépodos y artropodos. Estos organos han aparecido de forma independiente
en numerosas ocasiones, incluso en taxones proximos, asi como han experimentado frecuentes
regresiones. En algunos casos, como ocurre con la cavidad paleal de los caracoles, los
organos evolucionan de estructuras homélogas, pero con independencia en distintos linajes,
existiendo siempre areas especificas del sistema nervioso encargadas de su control. A pesar de
que las neuronas que realizan estas tareas, podrian tener una antigua historia evolutiva comun,
no parecen existir estructuras de control viscerales homologas con los vertebrados, ni entre los
filos de invertebrados. Esta situacion claramente es consecuencia de que la respiracion ha
evolucionado en numerosas ocasiones en forma independiente incluso dentro del mismo filo,
por lo que los organos especificos pueden perderse o surgir otros equivalentes en forma
independiente y secundaria. Sin embargo, como surgen de estructuras ancestrales comunes
podrian ser casos de homologia profunda

Palablas clave: evolucion morfoldgica, histologia de invertebrados, homologia profunda, sistema
respiratorio

Abstract

The conquest of the terrestrial environment required numerous adaptations, although aerial
respiration was what allowed animals to become completely independent of aquatic environments.
Here, we analyze the specialized organs for air respiration, describing lungs, tracheas and some
modifications of these organs that have occurred in certain gastropods and arthropods.
These organs have appeared independently on numerous occasions, even in closely related taxa,
and have experienced frequent regressions. In some cases, as in the case of the snail's palaeal
cavity, the organs evolved from homologous structures, but independently in different lineages,
with specific areas of the nervous system always being responsible for their control. Although
the neurons that perform these tasks are ancient and may have a common evolutionary history,
homologous visceral control structures do not seem to exist in vertebrates, nor among
invertebrate phyla. This situation is clearly a consequence of the fact that respiration
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has evolved independently on numerous occasions, even within the same phylum, so that
specific organs may be lost, or equivalent organs may arise independently and secondarily.
However, as they arise from common ancestral structures, there could be cases of deep homology.

Keywords: evolution morphology, invertebrate histology, deep homology, respiratory system

INTRODUCCION

La conquista del medio terrestre parece ser
particularmente dificil e infrecuente, mientras lo
contrario, la vuelta secundaria a las aguas, es
mucho més usual (Vermeij y Watson-Zink, 2022).
A pesar de lo dicho, el nimero de especies de
eumetazoos terrestres supera notablemente al de
los acuéticos, aunque la cantidad de taxones a
nivel de clase o superiores que presentan este
tipo de respiracién son comparativamente escasos
respecto a los taxones estrictamente acuaticos
(Watson-Zink, 2021).

Ademsés, salvo algunos cangrejos y anfipodos
que colonizaron los ambientes terrestres en el
cenozoico, (hace algo més de medio centenar de
millones de anos), la mayoria de los animales
que iniciaron dicho transito lo hicieron bastante
temprano en la evolucién, entre el cédmbrico
y el carbonifero, hace algo més de trescientos
millones de anos. Los grupos que lo hicieron
son los mismos que se encuentran en la actualidad
(Watson-Zink, 2021), habiendo sucedido en forma
independiente en hasta una decena de veces en
el caso de los crusticeos (Krieger et al., 2021),
y en los gasteropodos en unas 30 ocasiones
(Vermeij y Watson-Zink, 2022).En dicho evento
habria jugado una importancia decisiva el
microbioma acompafiante de los animales,
como por ejemplo en los cangrejos (Cannicci
et al., 2020), lo que parece légico al menos
en el contexto de la hipoétesis del holobionte, sobre
todo pensando en los invertebrados, en los
que diversos microorganismos podrian vivir
intracelularmente y, potencialmente, intercambiar
material genético con el hospedero (Zilber-
Rosenberg y Rosenberg 2021).

La conquista de la tierra abarca numerosas
adaptaciones, algunas muy complejas (van
Straalen, 2021), aunque no siempre, como ocurre
en platelmintos y anélidos. De todos los filos, quizas
los platelmintos fueron los que més temprano
se adaptaron a los ambientes terrestres (Sluys,

2019), probablemente a través de un tunico
evento. Por otra parte, las lombrices del grupo
Crasiclitellata también parecen haber colonizado
los ambientes terrestres una unica vez a partir
de un antepasado dulceacuicola, aunque bastante
tarde y mucho después que los artrépodos (van
Straalen, 2021).

Aunque el nimero de taxones de nivel superior
que respiran en el medio aéreo es pequeno,
las estructuras que participan en dicha tarea
presentan algunas adaptaciones muy llamativas,
a la par que algo diferentes. En el presente
articulo, se describe y se comparan los érganos del
sistema respiratorio en los filos de invertebrados
que se han adaptado a vivir en los ecosistemas
terrestres, salvo platelmintos y anélidos, puesto
que generalmente no presentan adaptaciones
respiratorias particulares para la vida aérea. Esta
revision trata la estructura de estos sistemas, asi
como las encargadas de su control, que forman
parte de los colectivamente denominados sistemas
nerviosos viscerales. Las revisiones y libros maés
0 menos recientes sobre estos temas, con un
enfoque bastante amplio son: Harrison (2015);
Perry et al. (2019) y Vermeij y Watson-
Zink (2022) y los diversos articulos y libros
de Maina (especialmente en Maina (2011) que
ofrece un tratamiento muy interesante de estos
problemas). Para redactar la presente revision
fueron consultados en primera instancia estos
trabajos, asi como otros de tipo general, con
los que se escribi6 un primer texto sobre el
cual se profundiz6 de manera particular en
cada taxén/6rgano especifico. Para efectuar
esta segunda instancia se seleccionaron diversos
articulos que abordan de forma detallada una
estructura respiratoria particular o un taxoén
en especial. En ciertos casos, la bibliografia
era abundante y se pudieron escoger aquellos
méas detallados y/o modernos, mientras en
otros la Dbibliografia era escasa y s6lo se
pudo abordar el tema en forma mas acotada.
En ciertos casos, como los “pulmones traqueales”
de ciertos gasterépodos, se incluyeron porque
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parecen representar una variacién estructural
bastante alejada de la hallada en la mayor parte
de los integrantes del grupo. En total, fueron
consultados unos 200 trabajos, aunque fueron
tenidos en cuenta para la redaccién de esta
revision 131, segin los criterios mencionado
anteriormente. En cuanto a la taxonomia de los
animales estudiados, en cada caso, se respetan
los esquemas taxondémicos seguidos en el articulo
citado en particular. Sin embargo, desde un punto
de vista mas global y para los panartrépodos
se sigue a Giribet y Edgecombe (2020) y para
los moluscos a Ponder et al. (2019).

El sistema respiratorio actta, junto a otros sistemas
de érganos, en el procesamiento de los alimentos y
nutrientes, y en conjunto son llamados sistemas de
la nutricién. En los vertebrados existen cuatro, los
sistemas digestivo, respiratorio, circulatorio y
excretor. Sin embargo, las funciones respiratorias
son efectuadas en numerosas ocasiones por el
sistema tegumentario, que se origind seguramente
en primera instancia en el primer animal (Urquiza
y Carezzano, 2018). Pero, aunque dicha estructura
pueda ser crucial en la respiracién, como no se
halla adaptada estrictamente para el intercambio
gaseoso no puede considerarsela como un
organo respiratorio especializado.

Todos los animales respiran y, aparentemente,
también todos pueden percibir la variacién en los
niveles de oxigeno (Gorr et al., 2006; Harrison,
2015). Asi, bajo concentraciones de oxigeno
subdptimas se produce la “respuesta hipdxica”,
que en los mamiferos incluye el aumento de
la ventilacién, la reduccién o interrupcién de
actividades muy exigentes energéticamente y, a
largo plazo, el incremento de ciertos procesos
ontogenéticos que acrecientan la capacidad
respiratoria (Harrison, 2015). Ademds, algunos
taxones pueden tolerar variables periodos
temporales de hipoxia, como por ejemplo las
carpas (Cyprinus carpio), que pueden pasar
temporadas enteras utilizando la fermentacién
alcohdlica. Asimismo, y aunque la mayoria de
las fases parasitarias de los invertebrados pueden
tolerar diversos niveles de hipoxia, no parecen
existir diferencias genéticas notables entre los
linajes aerdbicos y anaerdbicos, como ocurre,
hasta cierto punto, en los hongos o vegetales
(Miiller et al., 2012). Como es sabido, cuando
los vertebrados no disponen de suficiente oxigeno

producen como primer producto del metabolismo
anaerébico lactato. Entre los no vertebrados,
sin embargo, también se liberan otras sustancias,
tales como acetato, propionato o succinato
(Miiller et al., 2012), ademés del mismo lactato,
como ocurre con los crustaceos. También entre
los quelicerados esta molécula es el principal
subproducto anaerdbico, siendo muy probable
que el estado basal entre los artréopodos sea
la utilizacion del lactato. En los hexapodos,
si bien el metabolismo anaerdbico no es muy
comun, existen algunas variaciones secundarias
que utilizan alanina y hasta etanol (Harrison,
2015).

La tolerancia a la baja tension de oxigeno es
muy desigual entre los eumetazoos. El aire (y
el oxigeno) llegan al interior corporal por diferentes
mecanismos, y la adquisicién de oxigeno desde
el exterior, asi como la expulsién del diéxido
de carbono es efectuada por la ventilacién, por
la que el animal modifica artificialmente el flujo
de agua o aire y pone en contacto las superficies
respiratorias con el ambiente. Dependiendo
del tamano, actividad, posicién filogenética y
de su entorno dicho intercambio puede darse en
una forma muy simple a través del tegumento
(respiracion tegumentaria como en las lombrices de
tierra) o puede precisar de la ayuda de organos
especializados, como branquias o pulmones.
Concomitantemente, al hacerse los animales
més voluminosos y/o activos, surgié el sistema
circulatorio para distribuir los gases, el cual
también puede poseer pigmentos respiratorios.
Solo los animales diploblasticos no llegaron
a desarrollar 6rganos especificos (Schmidt-
Rhaesa 2007). Ademas, particularmente desafiante
fue el paso a los ambientes terrestres, el
tercer evento evolutivo de mayor envergadura
después del surgimiento de la vida y de la
pluricelularidad, porque el animal debié enfrentar
el estrés osmotico y la deshidratacién, ya que las
moléculas de agua son menores a las de los gases.
Por esto, es que las membranas respiratorias se
han internalizado durante este evento evolutivo
(Selden, 2001), ocurrido en diferentes momentos
en los distintos taxones (Broly et al., 2013). Sin
embargo, el ambiente aeroterrestre tiene la ventaja
de poseer una concentracion de oxigeno muy
superior, por lo que el organismo puede disminuir
la tasa ventilatoria, aunque aumenta la presion
del diéxido de carbono en sangre. Esto ultimo


https://revistas.udea.edu.co/index.php/actbio
https://revistas.udea.edu.co/index.php/actbio

Actual. Biol. 46(121): e4607, 2024 | Jul-Dec | Medellin | DOI:10.17533/udea.acbi/v46n121a01 Urquiza

se remedia incrementando a su vez los niveles de
iones fuertes capaces de asociarse al bicarbonato.
Por esto, los animales que permanecieron en
el agua so6lo deben controlar la presion de
oxigeno, mientras los que se adaptaron a los
ecosistemas terrestres deben regular, ademas de
esta variable, la cantidad de diéxido de carbono y
el pH (Lee y Matthews, 2021).

La respiracion puede efectuarse principalmente
mediante cuatro formas, las que dependen a su vez
de 6rganos especificos: respiracién tegumentaria,
branquial, pulmonar y traqueal. Y aunque muchos
6rganos respiratorios presentes en diferentes
taxones reciben el mismo nombre, no
debe  suponerse automaéaticamente que sean
homodlogos. Sin embargo, existen situaciones
donde podrian darse casos de homologia
profunda. Esta ocurre cuando dos estructuras
se producen bajo la acciéon del mismo programa
genético, incluso aunque morfolégicamente dichas
estructuras sean muy diferentes y pertenezcan
a organismos alejados filogenéticamente (Shubin
et al., 2009). Un ejemplo es lo que ocurre en la
formacién de los apéndices de los artréopodos y
los vertebrados, los que se desarrollan bajo la
direccion de un programa de desarrollo muy
similar, aunque dichas extremidades claramente
no son homologas, siendo incluso muy diferentes
(Panganiban et al.,1997).

Asi, la respiracién tegumentaria ocurre cuando
la respiracion se efectiia directamente mediante
la superficie corporal. Si el tegumento ha
experimentado evaginaciones en orden a aumentar
el intercambio se habla de branquias, que siempre
dependen de la presencia de agua. Si ocurren
expansiones como invaginaciones saculares, se
habla de pulmones, los que se hallan inmersos en el
cuerpo y casi siempre se asocian a pigmentos
respiratorios. Las traqueas, en tanto, son
invaginaciones tegumentarias tubulares que llevan
el aire hasta el interior del animal.

En la mayoria de los casos el animal debe poder
adaptar la tasa respiratoria, o la cantidad de aire o
agua intercambiada o la frecuencia en la que
lo hace, todas acciones que pueden ser reguladas
y controladas por el sistema nervioso visceral
(SNV). Esta es una subdivisién del sistema
nervioso (SN) encargada de modificar, sobretodo,
la respiracién, la digestion y la circulacion, lo que

hace esencialmente actuando sobre el nivel de
actividad del misculo y del epitelio. En el primer
caso generalmente produce peristalsis, como en
el intestino, mientras en el segundo modifica el
nivel de secrecién del tejido glandular (Selverston,
2007). En los vertebrados dicho control recae
sobre el sistema nervioso auténomo, el que no
parece poseer un exacto correlato morfolégico,
fisiolégico e histoldgico en los no vertebrados. Con
todo, pueden observarse ciertas regiones con tales
funciones, como el mencionado sistema nervioso
visceral (Janig, 2013)

EL SISTEMA RESPIRATORIO DE LOS MOLUSCOS

En este filo la respiracion es principalmente
branquial, con notables salvedades, como las vistas
en los gasterépodos que son los tinicos terrestres,
y la registrada en un bivalvo que respira en el
aire, quizas incluso en forma obligada (Perry et
al., 2019). Los gaster6podos pueden contar con
branquias, con branquias y pulmones (aunque
sean especies acudticas), o solamente con
pulmones pero que pueden estar presentes en
especies tanto acudticas como terrestres (Mill,
1997). Existen también especies acudticas,
como las lapas, tolerantes a la anaerobiosis
(Heller, 2015). El estado basal corresponde a
la respiracién branquial, efectuada mediante el
ctenidio (branquia primaria), de los que pueden
verse de entre uno a ochenta (Brusca et al.,2016).
Mas alla de la posesién de pulmones en especies
terrestres y acuaticas, tales &rganos parecen
haber evolucionado ya en el medio acuatico (van
Straaler 2021), aunque existen varios linajes que
han retornado secundariamente a las aguas.

Distribucion de los tipos de respiracion y
sistematica en los gasterépodos

Estos moluscos incluyen a las babosas y caracoles
acuaticos y terrestres. Su sistemética ha sido muy
inestable por lo que el lector debe estar atento a
este problema. Actualmente, y segin la clasificaciéon
adoptada por Ponder et al., (2019), existen cinco
infraclases de gasterépodos: patellogasteréopodos,
vetigasterépodos, cenogasterépodos, neritomorfos
y heterobranquios. Sélo las tres tltimas presentan
especies con respiracién aérea. Segun un reciente
articulo (Vermeij y Watson-Zink, 2022), en
conjunto, estos animales habrian colonizado
independientemente los ambientes terrestres en
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unas 30 ocasiones, de las cuales 14 corresponden a
grupos marinos y 12 a linajes dulceacuicolas. A su
vez, los grupos mas biodiversos (con mds de
100 especies) lo hicieron en zonas tropicales,
antes o durante el creticico y desde aguas
dulces, siendo las lineas terrestres derivadas
de gasterépodos marinos menos diversas y
surgidas a partir del cenozoico.

De todas las infraclases, los cenogasterépodos, con
unas 157 familias, son los méas hiperdiversos, con
hasta el 60% de todas las especies. De aquellas,
s6lo unas pocas han experimentado el proceso de
limacizacién (conversiéon en babosas) o invadidola
tierra (Ponder et al., 2019). Esto ultimo habria
ocurrido en varios eventos independientes. Se trata
de animales que generalmente llevan un opérculo,
son dioicos y particularmente abundantes en
los trépicos (Pearce y Orstan, 2006).

Por otro lado, los neritomorpha, anteriormente
una infraclase, pero ahora elevada al nivel de
clase, han experimentado una radiacién evolutiva
que les permitié conquistar diversos ambientes,
incluso terrestres, a partir del Cretacico. De entre
sus familias, los Helicinidae y Hydrocenidae son
exclusivamente terrestres, y habrian colonizado
la tierra probablemente en forma independiente a
partir de linajes dulceacuicolas, siendo seguramente
los Hydrocenidae los mas antiguos (Kano et
al., 2002). En ambos casos la cavidad paleal
carece de osfradios y branquias, presentando
una rica irrigacion (Barker, 2001), ya que
cumple las funciones de pulmén (Kano et al.,
2002).

La ultima infraclase, la de los heterobranquios,
incluye a los pulmonados de aguas continentales
y, a los caracoles de jardin. Como en general
no poseen branquias, como si las presentan
los cenogasterépodos, no pueden habitar las
aguas profundas. Con todo, existen algunos,
como los pulmonados planérbidos, que han
desarrollado una branquia secundaria (Strong et
al., 2008). Entre los pulmonados la capacidad
de respiracion aérea parece que fue alcanzada en
forma independiente al menos en 9-10 ocasiones
(Vermeij y Dudley, 2000). Este es el punto
preciso para advertir al lector que el término
“pulmonados” hace referencia a una categoria
sistematica vigente en diferentes periodos, pero
que muchos gasterépodos de otros taxones “no

pulmonados” también poseen pulmones, como por
ejemplo los caracoles manzana (cenogasterépodos
ampuléridos). Sin  embargo, aunque estos
pulmones siempre se hallan en la cavidad
paleal, no son homélogos.

Los pulmonados no llevan opérculo y son
normalmente hermafroditas, se trata de un
grupo parafilético, que actualmente se ubica
en Panpulmonata, que comprende tres linajes
con formas terrestres, los estilomatdforos,
sistellomatéforos y ellobioideos (van Straalen,
2021). Estos dltimos, y a pesar de ser probablemente
monofiléticos, habrian colonizado la tierra en al
menos dos eventos independientes (Romero et
al., 2016). Sin embargo, mas all4 de los animales o
sistemas respiratorios de los que se trate, los
ultimos casi siempre se encuentran asentados en el
complejo paleal (Lindberg y Ponder, 2001).

Variantes respiratorias

Cenogasteropodos

Comprende a los caracoles manzana (ampuldridos).
Estos mantienen al menos una branquia ancestral
y su pulmoén se desarrolla como una invaginacién
del techo de la cavidad del manto, no a partir de
la cavidad del mismo, por lo que dicho 6rgano y
su neumostoma no son homologos con los de otros
gasterépodos (Rodriguez et al., 2021). Ademds,
los miembros de la familia exhiben una amplia
divergencia en cuanto a su independencia del
agua, y tanto la branquia como el pulmén parecen
intervenir en variados procesos funcionales
diferentes a la respiraciéon, como la inmunidad,
el equilibrio acido base y iénico y/o la excrecion
(Prieto, 2021). El pulmén es una cavidad ubicada
en el manto, con un techo y un piso revestidos
por una ldmina respiratoria ricamente irrigada.
Sus paredes estan constituidas por el epitelio
del manto, un estrato muscular en el techo y
dos en el piso, una zona vascular con tejido
de almacenamiento y el epitelio respiratorio.
La irrigacién, muy abundante y algo compleja,
presenta un patrén diferente en el techo y en el
piso del pulmén (Rodriguez et al., 2021).

En Prieto (2021) se hace una exhaustiva critica a
un articulo reciente de Mueck et al., (2020) sobre
las estructuras respiratorias de ciertos ampularidos,
en el cual se menciona la posibilidad de que
existiera una especie de endotelio en los vasos
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hemolinfaticos del pulmén de Pomacea maculata,
segun los datos aportados por los autores del
articulo original. También se refiere a la mencién
que Rodriguez et al. (2021) hacen de tal célula,
la que denominan “like endothelial”, observada
en el pulmoén de P. canaliculata. De ser realmente
una célula de recubrimiento permanente y mas o
menos continuo, presente en los vasos sanguineos
de estos animales, seria un hecho sobresaliente,
porque se supone que el endotelio, en un sentido
estricto del término, es una innovacién evolutiva
exclusiva de los vertebrados (Munoz-Chépuli,
2011, Molnar et al., 2021). De todas formas,
he observado en muestras de una lombriz
gigante la presencia de células de recubrimiento
en los vasos. Sin embargo, no esta claro que
cumplan el rol funcional del endotelio, ni que
presenten las caracteristicas estructurales del
mismo.

Por ltimo, entre los cenogasterépodos se
encuentran los cicloforoideos, probablemente los
primeros gasteropodos en conquistar la tierra vy,
tal vez, los méas diversos de todos los gasterépodos
terrestres, siendo particularmente abundantes en
el hemisferio sur. Poseen pulmones y han perdido
las branquias y probablemente derivarian de un
linaje dulceacuicola (van Straalen, 2021). Sus
conchas pueden presentar ciertas regiones que
hacen las veces de tubo para facilitar la respiracion
(Pall-Gergely et al., 2017)

Caracoles pulmonados

En las conocidas babosas y caracoles de jardin
los gases son intercambiados de dos formas:
por difusién o por ventilacién activa (Ghiretti,
1966). Posiblemente estos animales se hayan
originado en masas de agua con escaso oxigeno
disuelto y, como en los vertebrados, el paso
del medio acuicola al terrestre es considerado
un evento evolutivo crucial (Maina, 1989). En
los caracoles el pulmén estd muy irrigado y se
localiza en la espira del caparazén (Léw et al.,
2016). De entre los gasterépodos pulmonados,
los Ellobiidae serian los que primero colonizaron
las tierras y, como en los demés, el pulmoén
es esencialmente una cavidad formada en el manto
y comunicada al exterior por el neumostoma
(Barker, 2001), que seria una apomorfia de los
pulmonados (Mordan y Wade, 2008) y que consta
de un esfinter muscular que impide la pérdida de
agua en las formas terrestres (Ponder et al., 2020).

La cavidad pulmonar en si seria homéloga con la
cavidad paleal (Ruthensteiner, 1997). Esta tdltima
y el neumostoma serian una de tres apomorfias de
los pulmonados, siendo las otras dos el procerebro
y cuerpo medio cerebral en el sistema nervioso
central (Mordan y Wade, 2008). Los pulmones se
ubican en el lado derecho del techo de la cavidad
paleal. No obstante, en muchos taxones sin concha
(babosas), sobretodo marinas, esta cavidad se
ha perdido secundariamente y la respiracién es
esencialmente tegumentaria. Por otra parte, de
entre los gasterépodos eutineurios, mas derivados,
puede encontrarse una configuracién respiratoria
mas similar a los gasterépodos méas basales entre
los glacidérbidos y pyramidelloideos (Ponder et al.,
2020), siendo los primeros una familia de caracoles
de agua dulce propia del hemisferio sur (Rumi et
al., 2015).

Histologicamente en Helix, por ejemplo, el pulmoén
es un saco tapizado por epitelio plano simple con
microvellosidades en el que se encuentran también,
y en forma andloga a lo visto en los vertebrados,
células secretoras de surfactante. Por debajo se
encuentra algo de tejido conectivo por el que surcan
gran cantidad de fibras musculares orientadas
en miultiples direcciones. Asimismo, se observan
amplios y numerosos espacios que representan
a los vasos hemolinfaticos. Cubriendo al conjunto
se halla la epidermis (Dennis et al., 2021).

Un taxén muy diversificado es el de los Hygrophila o
Lymnaeoidea, que contiene sélo caracoles de aguas
continentales. Entre estos estan los Planorbidae
y los Lymnaeidos, de los cuales algunos han
desarrollado pulmones y branquias (Mordan y
Wade, 2008). Finalmente, en los estilomatéforos
que adquirieron el h&abito de babosas, los
pulmones se redujeron porque la respiracion
es principalmente tegumentaria (Ponder et al.,
2019). Aunque en ciertas babosas pulmonadas, las
Athoracophoridae, que también respirarian por el
tegumento, se hallan en la cavidad paleal una serie
de canaliculos de paredes muy finas y ramificadas
que se dirigen hacia un seno circulatorio donde
intercambian gases (Burton, 1981). Debido a que
esta estructura recuerda de alguna forma a las
traqueas de los insectos se conoce a estos animales
como traqueopulmonados y se habla de pulmones
traqueados (South, 1992). Asimismo, tampoco los
vaginilidos poseen pulmones, sino que respiran
por el tegumento y a través de una serie de tiibulos
invaginados del mismo (Mordan y Wade, 2008).
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ARTROPODOS CON ENFASIS EN
PANCRUSTACEOS

Los artréopodos, particularmente los quelicerados
y miriapodos, fueron los pioneros en colonizar las
tierras, quizas gracias a su exoesqueleto, el
que les brinda sostén (junto a sus patas
articuladas) y facilita la osmorregulacién. Sin
embargo, la respiracion si parece haber sido
un problema (Gueriau et al., 2020), aunque
evidentemente no ha impedido la adaptacién de
esos grupos. A pesar de originarse en las aguas,
los linajes terrestres sobrepasan en unas 17 veces
en numero de especies a los acuéticos (Dunlop et
al., 2013).

No obstante, varios grupos considerados
principalmente terrestres como los aracnidos
presentan numerosas formas que pueden vivir
asociadas al agua en diverso grado, a la
que volvieron secundariamente. Sin embargo,
entre estos no existen indicios morfolégicos muy
claros de esta adaptacion (Albin et al., 2022;
Crews et al., 2019). Entre los insectos acuéticos,
con mas de 88.000 especies distribuidas en 13
6rdenes (Starr y Wallace, 2021) y adaptados en
forma secundaria al agua, la situacion es bastante
diferente ya que pueden existir incluso branquias
(Lancaster y Downes, 2013).

Como filo, los artropodos presentan una gran
disparidad morfologica, siendo el taxén animal
mas diverso. Poseen variadas adaptaciones
morfoldgicas, fisiolégicas y bioquimicas para
efectuar la respiracién, ya que pueden tener
pulmones en libro, branquias y traqueas, asi
como presentar (o no) pigmentos respiratorios,
y vivir bajo las aguas, en la tierra o llevar
una vida mas o menos anfibia. Sin embargo,
siete de sus 19 clados presentan animales sin
organos respiratorios especificos, ya que efectiian
esta tarea a través del integumento debido
a que son muy pequenos. Esta respiracion
serfa  probablemente el estado ancestral,
independientemente de la  miniaturizacion
secundaria y paralela observada en varios linajes.
Por otro lado, entre los pancrustéceos (crusticeos
més insectos) es probable que los niveles
de oxigeno se mantengan activamente algo
bajos para no generar altas concentraciones de
compuestos oxigenados reactivos, lo que seria
reflejo de la historia evolutiva de los primeros

animales. En este sentido, y particularmente en
los insectos, se registran altas concentraciones de
oxigeno en la hemolinfa y en las traqueas, a pesar
de lo cual dichos valores en los tejidos son menores
y equivalentes al hallado entre los crusticeos
(Harrison, 2015). Por otro lado, el sistema traqueal
es altamente dependiente del ambiente, al punto
que quizas las formas gigantes de protoodonatos
alcanzaron sus grandes dimensiones gracias al
contenido excepcionalmente alto de oxigeno en
tales épocas (hasta el 30%). Estos dérganos son
encontrados en los onicéforos, tardigrados y
artropodos, aunque no serian homologos (Bradley
et al., 2009). Entre los artrépodos en sentido
estricto pueden encontrarse traqueas en los
miridpodos y hexapodos, habiendo evolucionado
probablemente en forma independiente en ambos
y, casi seguramente, en el ambiente terrestre
(Harrison, 2015). No obstante, lo ubicuo de este
sistema y las similitudes estructurales halladas en
los diferentes grupos, no serian homélogos en todos
los casos, a pesar de lo cual quizas en todos o en
la mayoria de los taxones serian producidos segin
los mismos principios de desarrollo (Bradley et al.,
2009). Esto, en opinién del autor, constituiria un
caso de homologia profunda.

Los crustaceos, basales respecto a los insectos,
poseen una configuracion muy  diferente
a éstos. Su sistema respiratorio consta de
branquias o de pulmones, y estd asociado
intimamente con el sistema circulatorio, que en
los cangrejos es practicamente cerrado. Ademas,
poseen moléculas transportadoras de oxigeno. Las
branquias no son homdélogas a lo largo del taxén
y frecuentemente también intervienen en el
equilibrio osmético y excrecién (Wirkner et al.,
2013a) y en general casi siempre se originan de
los exitos, expansiones externas de los apéndices
(Boxshall y Jaume, 2009). En los insectos
la situacién es muy diferente porque existe
generalmente un sistema de tubos, las traqueas,
que se comunican con el exterior desde donde
toman el aire. En estos animales normalmente
el sistema circulatorio es abierto y aunque
no es muy usual la posesion de pigmentos
respiratorios, ahora se sabe que es més
frecuente de lo que se creia en otras épocas
(Harrison y Wasserthal, 2013). Con todo, los
sistemas respiratorios y circulatorios no suelen
poseer una estrecha asociacién funcional (Urquiza
y Carezzano, 2018) y, a pesar de lo que a
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veces se cree, las traqueas pueden transportar
hasta diez veces mas oxigeno que el capilar
sanguineo de un vertebrado (Maina, 2011).
Algunas de sus ventajas es que son mas livianas,
permiten mayor tasa de difusién de oxigeno y
posibilitan la accién de los musculos de vuelo.
También actdan como reservorios respiratorios
durante los momentos de hipoxia, aunque quizas
este mismo sistema seria la causa del poco
éxito evolutivo de los insectos en las aguas
profundas al otorgarle una excesiva capacidad
de flotacién (Bradley et al., 2009). Los primeros
hexapodos, aunque no hay certeza sobre cudles
son sus parientes mas cercanos, fueron sin dudas
no voladores, terrestres y se alimentaban de
esporangios o de carrona. Posiblemente habrian
tenido una apariencia similar a ciertos apterigotas
como los Zygentoma (Engel, 2015). Una estructura
comun en todo el filo es la presencia de la cuticula,
que representa un escollo para la libre difusién de
gases. Con todo, los artrépodos fueron los primeros
animales en colonizar las tierras emergidas, siendo
un miridpodo el animal terrestre mas antiguo
hallado hasta ahora (Lozano-Fernandez et al.,
2016), aunque quizds el primer panartrépodo
en hacerlo, en el Silirico, haya sido alguna forma
de onicéforo (Beutel et al., 2013). Ademas de estos
dos grupos, respiran por traqueas (término de
dudosa aplicacién a todos los casos) los ardcnidos
(algunas formas) (Foelix, 2011) y ciertos crustaceos
isépodos (bichos bolita) cuyas seudotraqueas
exhiben un amplio rango de adaptaciones para
la conquista de la tierra (Hornung, 2011).
Como se comentd, es improbable que estos
organos sean homologos, al menos en todos los
taxones (Schmidt- Rhaesa, 2007). Incluso entre
los colémbolos y los proturos las traqueas son
muy diferentes a las de los insectos, lo que ha
llevado a ciertos autores a dudar de su homologia
incluso dentro de los hexdpodos (Beutel et al.,
2013). Funcionalmente, entre los pancrustaceos
parecen existir ciertas diferencias respecto a
la respuesta a la exposicién a largo término
a la hipoxia, ya que los insectos responden
aumentando el tamano y ramificacion de las
traqueas, mientras los crustaceos pueden cambiar
el tipo de pigmento respiratorio o aumentar
su concentracion. No parece haber evidencia
de cambios morfolégicos en las branquias.
Por otro lado, tanto en crustaceos como en
insectos se considera que hay mayor tolerancia
a la hipoxia en especies expuestas a peligros
severos en la provisién de oxigeno (Harrison,

2015). Aunque la respiracién  tegumentaria
fue la primera, como en otros organismos,
los primeros Organos respiratorios especializados
como tales habrian sido las branquias en libro,
de las que derivarian los pulmones en libro de
los aracnidos, que al menos en principio,
son pulmones de difusién porque no poseen
mecanismos ventilatorios (Perry et al., 2019).

Variantes respiratorias

Onicoforos

Los onicéforos son, junto a los tardigrados,
considerados parte del taxén Panartropoda,
y presentan numerosos espirdculos en cada
segmento, asentados en el fondo de hundimientos
tegumentarios que se comunican con el sistema
traqueal (Nielsen, 2012). En oposicién a los
insectos, estos conductos no poseerian mecanismos
regulatorios (Pereira et al., 1985). Ademas, al
menos algunas especies poseen hemocianina, la
misma encontrada en los euartrépodos, por lo
que probablemente este pigmento precedié a la
separacion de los onicoforos. Esto permite suponer
también que en tales épocas habia bajas tensiones
de oxigeno en el ambiente (Kusche et al.,
2002). Aunque los representantes mas antiguos
de ciertos animales vinculados al filo datan del
Cambrico, fosiles de los taxones terminales
actuales han sido ubicados en el Carbonifero,
y eran, con toda probabilidad terrestres y ya
presentaban traqueas (Garwood et al., 2016).

Quelicerados con énfasis en arafas

Entre estos organismos pueden hallarse especies
diminutas que presentan respiracién tegumentaria,
como ciertos &acaros o, muy frecuentemente,
animales  bastante grandes con  4rganos
respiratorios especializados como las arafas
y escorpiones. En estos la forma de respiraciéon
mas comin es mediante pulmones en libro,
que es la tnica forma en que lo hacen
los amblipigidos, uropigidos, escorpiénidos y
esquizomidos. Un poco méas compleja es la situacion
de la mayoria de las arafias, porque respiran a
través de pulmones en libro y traqueas. Estos
pulmones serian homoélogos al de Limulus, un
quelicerado acuético, y al de los escorpiones
paleozoicos (Selden y Edwards, 1989; Scholtz
y Kamenz, 2006). En este sentido, se cree
que los quelicerados sélo experimentaron un
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evento de conquista del ambiente aeroterrestre
(Howard et al., 2020), aunque incluso los extintos
euriptéridos habrian podido respirar, al menos
hasta cierto punto, en el aire, gracias a la posesion
de trabéculas respiratorias en la caAmara branquial,
como ocurre en ciertos cangrejos anfibios (Lamsdell
et al., 2020).

Asimismo, y més all4 de su diversidad morfoldgica
y funcional, se considera que la respiracion
pulmonar es el estado basal en los quelicerados, y
que de ciertos componentes dorsales del epipodito
se desarrollaron las traqueas tubulares y las hileras
de la tela, las que expresan ciertos marcadores
moleculares en comtn (Brunelli et al., 2015). Por
esto, y a pesar de que las relaciones entre taxones
son discutidas, entre los ardcnidos la monofilia es
casi unanimemente aceptada, la que es reflejada
por la configuracion y distribucién de sus érganos
respiratorios. Esto permite formar el taxon
Tetrapulmonata, caracterizado por poseer cuatro
pulmones en libro (Howard et al., 2020).

En las arafias en particular pueden observarse
pulmones en libro, traqueas y pigmentos
respiratorios a la vez que gran parte de su actividad
es efectuada mediante metabolismo anaerdbico.
Las arafias més basales como las migalomorfas
o tarantulas y aranas pollito presentan dos
pares de pulmones mientras las mas derivadas
como las Araneidae (aranas de tela), exhiben un
par de pulmones en libro y traqueas tubulares
(Schmitz, 2016). Aunque su metabolismo
puede, al menos en parte, ser anaerébico cuando
la necesidad asi lo dicta, no pueden correr mucho
mas de dos minutos (Schmitz, 2013) y, junto a los
crustaceos exhiben poca tolerancia a la hipoxia,
muy diferente a lo registrado en miridpodos
e insectos (Schmitz y Harrison, 2004). De
todas maneras, son animales con una demanda
metabdlica baja porque poseen veneno para
cazar, prolongada tolerancia a la carencia de
alimentos y a que la extensién de sus patas
ocurre por aumento de la presion hidrostatica
y no por acciéon muscular. Incluso en las
que desarrollaron traqueas para aumentar la
provision de oxigeno, la masa mitocondrial en los
musculos apendiculares se halla notablemente
disminuida (Schmitz, 2013). Como se vera luego,
esta situacion es muy diferente a la de los insectos.
En algunos grupos como las migalomorfas, y en las
mas basales de las araneomorfas existen dos pares
de pulmones, mientras que entre las méas derivadas

de las ultimas existe un solo par ya que el otro par
fue perdido y en su lugar se desarrollé un sistema
traqueal. Asimismo, pueden existir taxones en
los que se observa cierta predominancia de uno u
otro sistema, mientras en otros ambos poseen un
desarrollo equivalente e integrado. No estan muy
claros los factores que propiciaron la aparicién de
las traqueas, aunque en general estas existen en
los animales méas activos. Ademaés, los que poseen
pulmones utilizan hemocianina para el transporte
del oxigeno, mientras las formas traqueadas envian
dicho gas a los tejidos directamente mediante
los citados conductos. Finalmente, las traqueas
también pueden transformarse, en ciertas especies,
en pulmones traqueales (Schmitz, 2013). Aunque
pueden existir espiraculos, estos no alcanzan el
grado de complejidad visto en los insectos (Perry
et al., 2019).

Los pulmones en libro recuerdan en su
funcionamiento a wun radiador. Su nombre
hace referencia a que semeja a un libro,
donde cada pagina seria una lamela repleta
de hemolinfa, separada de las subsiguientes por
una camara de aire. De esta manera el oxigeno
de este pasa a la hemocianina de la hemolinfa
lamelar. El conjunto de lamelas y cadmaras forman
una estructura bien delimitada y compacta que
se comunica al exterior por un atrio, que permite
el intercambio de aire. El atrio posee en su
abertura externa un espirdaculo y la sangre
circula gracias al trabajo cardiaco (Brunelli et
al., 2015). Los pulmones, como fuera adelantado,
actuan por difusiéon y sus espiraculos son regulados
por musculos (Schmitz, 2016).

Al menos en el género Cteniza, un migalomorfo,
estos pulmones poseen aspecto piramidal y
apariencia de filtro. Los canales hemolinfaticos
se abren por un lado al seno linfatico principal
mientras por el otro se hallan cerrados por
una célula que los separan del atrio. Presentan
paredes extremadamente delgadas formadas por
una capa epitelial a cada lado, revestidas
por una delgada cuticula hacia el lado del
canal aéreo. Esta forma también trabéculas
quitinosas, las que se extienden entre ambas
paredes a través de este ultimo prestando asi
sustento fisico. Por otro lado, atravesando la
luz del canal hemolinfatico pueden verse células
pilares, cubicas y grandes que se interdigitan
unas con otras a ambos lados. También tendrian
una funcién mecanica (Brunelli et al., 2015).
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En cuanto a las traqueas, y a pesar del nombre,
estas no son muy similares entre aranas e insectos.
Para empezar, las de las arafias son ttibulos huecos
en toda su longitud, mientras en los insectos existe
una célula terminal. Ademés, la difusién ocurre
a lo largo de toda su extension, muy diferente a
lo que ocurre en insectos, que se produce sélo en
su terminacién. Asimismo, en la mayoria de los
casos, en las arafias el oxigeno es acarreado
finalmente por la hemolinfa. Por otro lado, las
traqueas de las arafias constan de un par de tubos
a los flancos, que son los pulmones modificados, y
un par de tubos ubicados hacia la zona media, que
se vinculan al exterior, y derivan de uniones
musculares muy especializadas, las entapdfisis.
De esto se infiere que estructuralmente,
ontogenéticamente y evolutivamente estas
trdqueas son completamente diferentes a las
halladas en los insectos (Foelix, 2011; Lopardo
et al., 2022). Incluso se ha propuesto que las
traqueas de las aranas habrian evolucionado
independientemente a partir de pulmones en libro
en 6 ocasiones diferentes (Ramirez et al., 2021).

Miriapodos

Este taxéon incluye a los conocidos milpiés,
ciempiés y escolopendras, mas algunos grupos
con escaso numero de especies y poco familiares.
En casi todos los casos respiran por traqueas y
medran en las tierras emergidas (Hilken et al.,
2011, 2015), aunque existen varias especies que
habitarian en forma mas o menos regular o
intermitente zonas inundables, lo que lograrian
ya sea disminuyendo su demanda de oxigeno o
disponiendo de estructuras especificas como el
plastron (Adis y Junk 2002; Geoffroy, 2015).
Probablemente deriven de quelicerados terrestres
y, junto con los hexdpodos habrian colonizado la
tierra antes que las plantas vasculares (Harrison,
2015), siendo los euticarcinoideos los primeros
miridpodos en hacerlo, tan temprano como en el
Céambrico (Gueriau et al., 2020).

Aunque los quilépodos respiran por traqueas,
en algunos casos las mismas se transformaron
en una suerte de pulmén traqueal, como en los
escuterigeromorfos (Lewis, 1981; Hilken et al.,
2011, 2021), mientras los milpiés (diplépodos)
presentan traqueas (Hilken et al., 2015). Con
todo, existe gran disparidad en el patrén de origen
y ramificacion de este sistema, por lo que es dificil
senalar caracteres comunes a todos. Ademés,

en algunos como los dipléopodos, por mucho
tiempo los tnicos estudios efectuados databan
del siglo XIX y recién en la década del 90 del
siglo XX se abordaron estudios més completos
(Hilken et al., 2011). Histol6gicamente todos
estos 4rganos son similares ya que las traqueas
presentan un epitelio simple revestido con una
cuticula compuesta de las tres capas usuales y
con presencia de ctenidios helicoidales (Hilken et
al., 2011, 2015). A pesar de la variacion morfologica
mencionada, todo el taxén serfa monofilético
y habria invadido la tierra una tdnica vez (van
Straalen, 2021). Sin embargo, es posible que
el sistema traqueal haya evolucionado en forma
independiente (Gueriau et al., 2020).

Diplopodos

Los diplépodos poseen espiraculos, atrios, bolsas
traqueales, traqueas (que pueden ser ramificadas
0 no) y traqueolas. La ramificaciéon es bastante
uniforme, segmentaria y no suelen encontrarse
anastomosis entre traqueas vecinas. Puede existir
hemocianina en las especies mayores, molécula
que parece ser bastante antigua pero que se
habria perdido en forma independiente en los
distintos linajes de miridpodos (Hilken et al.,
2015). Debido a la presencia de esta molécula
probablemente al menos parte del arbol traqueal
funcione como pulmén (Perry et al., 2019).
Los espiraculos, pareados, ventrales y asentados
en la vecindad de las bases de las patas (Koch,
2015) son muy variados en su morfologia ya que
exhiben tamanos muy dispares y pelos de diferente
forma y tamafio que funcionan a manera de
filtro. La regulacién de la apertura y cierre de
los mismos es muy variable entre los taxones, y no
esta clara su naturaleza. Las bolsas traqueales
se disponen casi siempre de a dos pares y suelen
estar bastante esclerotizadas, sirviendo como
reservas de aire, de filtros y de apodemas,
y  pueden presentar diversas extensiones.
Dependiendo del taxén, en distintos puntos
de estas bolsas nacen las traqueas troncales. La
ventilacion ocurriria principalmente por difusion
pasiva, aunque también puede ser activa y, en
algunas especies, los espiraculos pueden cerrarse
(Hilken et al., 2015).

Centipedos

Salvo los escuterigeromorfos, que respiran por
pulmones traqueales y pertenecen por esto al
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grupo de los notostigmoéforos, todos los demas
centipedos respiran por traqueas y son agrupados
entre los pleurostigmoéforos, los que seran
abordados en mayor detalle. En los primeros,
el sistema respiratorio consiste en numerosas
traqueas de escasa longitud que se vinculan
al hemocele. Aqui se transfiere el oxigeno
a la hemocianina, la que transporta este gas
por medio del sistema circulatorio (Hilken et al.,
2011). Por otro lado, aunque no se entrard en
detalle, debe mencionarse que la distribucién
y naturaleza de los espirdculos sigue diferentes
patrones en los taxones, y tiene importancia
sistematica en muchos de los centipedos
(Vahtera et al., 2012). En los pleurostigméforos,
en tanto, los espirdculos se abren en los flancos
y presentan pelos, asi como el atrio, los que
actian como barreras hidrofébicas. El aire entra
normalmente por difusién, si bien hay casos donde
existe ventilacién activa. Continuando al atrio
es comun encontrar bolsas traqueales, que
como en muchos diplopodos también hacen las
veces de apodemas, aunque puede carecer de
ellas. Desde las bolsas brotan los tubos traqueales
mayores, los que siguen un patrén de ramificacion
muy diferente entre los taxones, habiendo algunas
formas donde puede existir asimetria lateral
(Hilken et al., 2011). Entre las escolopendras
puede observarse una organizacién reticuliforme, e
incluso existen traqueas que conectan espiraculos
opuestos, o ramos longitudinales, haciendo lo
propio con los contiguos. Las traqueas grandes
pueden semejar senos, y probablemente funcionen
como reservas de aire. En algunas especies existe
un sistema perivisceral que origina a su vez a
una red subneural que ventila al sistema nervioso
(Lewis, 1981).

Mas alla de las variantes mencionadas, los extintos
euticarcionoideos, considerados anfibios, parecen
haber habitado aguas someras y haber poseido
camaras aéreas postabdominales con funciones
respiratorias, diferentes al sistema traqueal
dominante en el clado (Gueriau et al., 2020).

CRUSTACEOS

Entre los crustaceos, solo los cangrejos “terrestres”
y los isoépodos presentan respiracién aérea. Sin
embargo, seran desarrolladas algunas nociones
basicas de las branquias, estado ancestral del
taxén en las formas acudticas, y que son retenidas
en ciertas formas terrestres.

Los crustdceos han colonizado la tierra en
forma independiente en al menos 10 ocasiones.
La vida en este ambiente presenta diversos
grados de adaptacién al mismo, lo que ha
permitido tipificarla en cinco niveles, siendo el Th
aquél donde incluso la reproduccién es efectuada
en forma independiente del agua (Krieger et
al., 2021). En estos organismos el sistema
circulatorio y respiratorio se hallan integrados,
lo que seria el estado basal del filo. Asi,
la situacion es similar a las aranas, pero muy
diferente de lo que ocurre, al menos en principio,
con los insectos. Sin embargo, la disparidad
morfolégica y funcional es extrema, al punto que
en ciertos cangrejos existen pulmones y branquias,
las que ademas pueden intervenir en el equilibrio
electrolitico y la excrecién. Debe resaltarse que
en los crustaceos que portan branquias, no todas
son homologas entre ellas (Wirkner et al., 2013b),
lo que también ocurre con los pulmones de los
isépodos. En los crustéceos, se encuentran formas
terrestres o anfibias en los isépodos (Hornung,
2011), anfipodos (Friend y Richardson, 1986) y
decapodos (Watson-Zink, 2021), que presentan
mayor o menor independencia del agua y diferentes
adaptaciones respiratorias. Por otro lado, algunos
malacostraceos  decdpodos  (cangrejos)  han
desarrollado érganos muy complejos y poseen un
sistema circulatorio que es considerado por algunos
autores semicerrado. Es necesario resaltar que los
anfipodos, semi terrestres, respiran por branquias,
como es el caso de Talitrus saltator. Los isépodos,
en tanto, pueden poseer pulmones o traqueas en el
exopodito, o branquias en el endopodito (Perry et
al., 2019).

En esta clase los apéndices poseen una gran
importancia para su forma de vida, ya que
intervienen en multitud de funciones ademas de
las locomotoras. Asi, los del tipo birrdmeo poseen
numerosas porciones que han seguido diversos
caminos evolutivos, y que han recibido diversos
nombres por lo que su nomenclatura suele ser
complicada. Como sea, una de estas porciones
son los mencionados exitos, expansiones que
frecuentemente se han convertido en branquias.
También pueden recibir el nombre de epipodito
o placa branquial, entre otras denominaciones
(Boxshall y Jaume 2009). Entre los malacostraceos
estas branquias se alojan generalmente en una
cavidad, el branquiosteguito, desarrollada a
expensas del caparazén y como una extension
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lateral del mismo y por donde circula el agua.
Posee orificios inhalantes y exhalantes entre
los que se halla la branquia, que divide la camara
en una seccion inhalante y otra exhalante
(Ruppert et al., 2004).

Is6podos

Los isopodos contienen formas marinas bastante
grandes, que pueden llegar al gigantismo,
aunque la mayor parte son de pequeno tamano
(formas intersticiales), ademas de las terrestres.
Pueden presentar hasta seis pares de pledépodos
respiratorios portadores de branquias, en los que
ambos, el exopodito y el endopodito, intervienen
en aquella tarea. Asimismo, algunas porciones
de los apéndices pueden transformarse en un
opérculo. Las especies terrestres pueden poseer
branquias  lamelares simples, pseudotraqueas
y pulmones, asi como camaras branquiales en
su abdomen (Mill, 1997). Existen alrededor
de 3.700 especies terrestres o con algin grado de
adaptacion a este ambiente (Sfenthourakis et
al., 2020), siendo este grupo el que exhibe
los linajes con mayor independencia de agua de
todos los crustaceos (Krieger et al., 2021). El
extremo se ha documentado en Hemilepistus,
una forma del desierto que exhibe cuidado de las
crias, habitos sociales y vive en tuneles (Schmidt
y Waégele, 2001). Aunque se crefa que todos
los isépodos terrestres conformaban un clado
y que la invasion de las tierras fue un
unico evento, cada vez hay mas evidencia de
que existirian, probablemente, tres linajes que
se hicieron terrestres en forma independiente vy,
aunque es asumido que provendrian de ancestros
marinos, no es improbable que hayan existido
intermedios  dulceacuicolas  (van  Straalen,
2021). Por tanto, es aceptado que los 6rganos
respiratorios han experimentado varios eventos de
evolucion convergente en distintos linajes de
isopodos y exhiben, en las diferentes especies,
un gradiente adaptativo de acuerdo con las
exigencias ambientales y posicion filogenética
particular, yendo de superficies respiratorias muy
simples a Organos sumamente elaborados y de
animales que medran en zonas marinas litorales a
otros que habitan desiertos. Ademas, hay casos de
pérdida secundaria de todos los pulmones mientras
que en otras especies pueden existir de entre uno
hasta cinco pares de tales érganos, dispuestos en
los pleépodos sucesivos, que son los apéndices
posteriores (Hornung, 2011). Incluso dentro de

ciertos taxones pueden encontrarse todos los tipos
morfoldgicos y de complejidad creciente, asentados
como siguiendo un gradiente desde anterior a
posterior en los mencionados pledpodos (Paoli et
al., 2002).

El caso mas simple ocurre cuando el tegumento
ventral del exopodito exhibe cierto plegamiento
para efectuar la respiracion, que varia entre
las diferentes especies. A este nivel inicial de
complejidad le sigue uno intermedio, cuando a
estas prolongaciones se le suma una cubierta
del &rea respiratoria. El caso mas llamativo y
extremo es aquél donde toda la estructura se
incorpora en el interior del animal, haciendo
las veces de “pulmén”, los cuales son bastante
diversos. En estos casos, el epitelio se organiza
formando pliegues a la vez que presenta
espiraculos que, ademés, exhiben cierta
tendencia a disminuir de tamafio cuanto mayor
es la adaptacién del animal al ambiente seco. Se
completa la arquitectura respiratoria con la
presencia de diversos espacios hemolinfaticos
que surcan por el interior del pulmén. Los
espiraculos pueden ser Unicos o algo numerosos,
y también su estructura varia entre los taxones,
ya que pueden presentar areas hidrofébicas en
las zonas periespiraculares que rodean a esta
abertura. En algunas especies de zonas muy aridas
los espiraculos incluso pueden cerrarse (Hornung,
2011). Estas aberturas se comunican por dentro
con el atrio, que se continda con una serie de
tubulos respiratorios de diametro decreciente,
que en algunos animales pueden penetrar hasta
el pleon y la cavidad corporal (Schmidt y Wégele,
2001). El pulmén se encuentra en el pleon, y
se halla formado por expansiones tegumentarias
que encierran espacios hemocelémicos con el
cual el aire de la cavidad intercambia gases. En
los casos mas complejos este pulmén puede
consistir en cientos de tales prolongaciones,
mientras en los mas simplificados apenas es
una superficie de intercambio relativamente lisa.

Decapodos

Generalmente los decidpodos poseen branquias
complejas y contenidas en cAmaras que en ciertos
cangrejos forman pulmones. Esto posibilita la
existencia de especies enteramente acudticas,
totalmente terrestres o anfibias. En las anfibias,
las adaptaciones son completamente diferentes
a las dos primeras. Por otro lado, cada uno
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de los ocho toracémeros (apéndices toracicos)
podrian portar hasta cuatro branquias, aunque
nunca se alcanza el ntmero tedrico maximo
de 32, siendo 24 pares la mayor cantidad
encontrada (en un camarén), mientras en las
langostas existen hasta 20. Los braquiuros marinos
poseen entre ocho a nueve pares (Mill, 1997).Los
cangrejos han colonizado la tierra al menos en
10 oportunidades independientes. Llegaron a la
misma desde el mar a través de zonas litorales o
manglares, o desde las aguas dulces, a través
de estuarios (Watson-Zink, 2021). Probablemente
en algunas especies este proceso se veria facilitado
por la presencia de simbiontes, que auxiliarian
al animal al amortiguar su exposicién a elevados
niveles de oxigeno y en la utilizacién de
nuevos alimentos, como vegetales pobres en
nitrégeno, entre otras funciones. El microbioma
implicado podria ser adquirido ya sea desde
el ambiente o desde la madre (Wale et al., 2021).
El término cangrejo puede aplicarse tanto a
los braquiuros como a otros linajes que han
experimentado un plegamiento en su zona ventral,
The respiratory possibilities of brachyuran crabs
are very diverse; there can be found completely
aquatic animals, as well as others that do not
tolerate immersion for a long time, which are called
terrestrial crabs. Species that inhabit intertidal
dirigiéndola hacia la region cefélica (Scholtz, 2014).
Los pulmones son zonas muy vascularizadas de la
cadmara branquial y no siempre son homodlogos
entre si, y aunque esta adaptacién les permite
respirar en el aire, en varias especies la
cdmara mantiene algo de agua (Luquet et al.,
2000).Las posibilidades respiratorias de los
cangrejos braquiuros son muy diversas, pueden
hallarse animales completamente acuaticos, a
la vez que otros que no toleran mucho tiempo la
inmersién, a los que se denomina cangrejos
terrestres. También pueden encontrarse especies
que habitan las zonas intermareales, y que se
enfrentan a la desecacién periédica mediante
dos estrategias. En una los animales disminuyen
su metabolismo y su demanda de oxigeno, a la vez
que sus branquias se colapsan por la carencia
de agua, mientras en la otra, halladas en
las denominadas especies anfibias, los animales
mantienen su actividad en los niveles habituales
y por sus branquias suele recircular algo de
agua porque las mismas son el Uinico punto para
la expulsién del diéxido de carbono (Luquet et al.,
2000).Ademas, las branquias pueden efectuar

otras funciones, como la excrecién, por lo que no
pueden ser completamente inactivadas, porque si
se quedan sin agua, se colapsan o se adhieren, y
no pueden seguir funcionando. Por esto todas
las especies de cangrejo siempre deberdn tener
cubiertas sus branquias al menos con algo de agua.
De todos, el cangrejo de los cocoteros, Birgus latro,
quizas sea la especie que més aumenté su capacidad
pulmonar, a la vez que redujo sus branquias
(Burggren y McMahon 1988).Aunque existen
superficies respiratorias en zonas inusuales, lo
mas comun es que tal funcidon se efectie en
las branquias o en el epitelio de la camara
branquial, el branquioesteguito, habiendo casos
en que incluso se efectian ambos tipos de
respiracién a la vez. En las especies de respiracion
bimodal se hallan tres caracteristicas morfolégicas
en comun: disminucién de la superficie branquial,
aumento del branquioesteguito, y adelgazamiento
de la barrera aire/sangre en dicha superficie.
Asi, en los cangrejos acuaticos puede hallarse
entere 900 a 1.500 mm2 por gramo de biomasa,
en tanto entre los terrestres dicha cantidad se halla
entre 12 a 500 mm2 (Henry, 1994).La hemolinfa
circula. en las branquias para asegurar
su oxigenacién, siguiendo un patrén similar
tanto en los cangrejos branquiados como en
los terrestres. En estos también existe una red
capilar en la caAmara branquial que hace las veces
de pulmén. Sin embargo, para adaptarse a las
situaciones de diferente disponibilidad de agua,
el flujo circulatorio sigue diferentes patrones. En
cualquiera de los casos, la oxigenacion se produce
tanto en las branquias como en los pulmones,
donde la sangre proveniente de los senos viscerales
pasa por una red capilar que, en forma conjunta,
fluye de las estructuras respiratorias hacia el seno
branquio pericardico que lleva la sangre hasta
la cavidad pericardica (Davie et al., 2015).

HEXAPODOS E INSECTOS

Los hexapodos incluyen a animales como los
colémbolos, proturos y dipluros ademas de los
insectos como grupo mas diverso, y aunque
durante mucho tiempo fueron considerados
taxones equivalentes, actualmente pertenecen a
grupos diferentes (Bellini et al., 2023).

Los insectos probablemente colonizaron las tierras
emergidas hace unos 480 millones de anos, a partir
de crusticeos acudaticos, y su sistema traqueal
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se habria originado durante tal evento. De
todas maneras, dada la carencia de conocimiento
sobre muchos hexdpodos, ciertos autores afirman
que ain es temprano para decidirse sobre un
posible escenario evolutivo (Dittrich y Wipfler
2021).

Casi todos los pterigotas presentan tres troncos
traqueales longitudinales principales a cada lado,
uno dorsal, uno lateral y otro ventral. En general,
las traqueas de segmentos consecutivos se vinculan
mediante conectores (Richards y Davies, 1997).
Usualmente, los troncos laterales son los mayores
y estan casi siempre presentes, mientras el ventral
es el menor y es inconstante (Snodgrass, 1993). El
tronco dorsal transporta los gases de la musculatura
y tegumento dorsal y del corazén, el lateral hace lo
propio con los cuerpos grasos, el intestino, tubos
de Malpighi y 6rganos reproductores, y finalmente
el tronco ventral se encarga de llevar los gases de
los musculos ventrales y el cordén nervioso (Beutel
et al., 2013).

En los apterigotas la situacién es bastante
complicada porque no existen estudios que
incluyan a la mayoria de sus grupos, por lo que
es dificil extraer conclusiones muy certeras
sobre el estado ancestral de este sistema en los
hexdpodos (Dittrich y Wipfler 2021). Como se
supone que estos derivan de crustéceos, es
licito suponer que las primeras formas fueron
acuaticas. Sin embargo, en la actualidad la
mayoria respiran aire, aunque colonizaron
secundariamente las aguas, principalmente
continentales, no existiendo muchos insectos
estrictamente marinos. A pesar de lo expuesto,
existen 15 6rdenes de insectos con formas acuaticas,
aunque solo cinco presentan todas o la mayoria
de las especies total o principalmente adaptadas a
este medio (Thorp y O’Neill, 2015). En resumen,
y siguiendo lo expuesto por Harrison (2015), es
probable que los diversos linajes de hexapodos
hayan derivado su sistema traqueal en forma
independiente uno de otro, y aunque quizas este
haya evolucionado en tierra, no puede descartarse
un estadio anfibio intermedio. Sin embargo, al no
haberse hallado formas ancestrales con branquias,
no puede descartarse que las traqueas y la
colonizacion aeroterrestre se hayan producido
una inica vez entre los hexapodos. En este sentido,
también debe mencionarse que algunos autores
defienden la hipétesis de los “traqueados” por la
cual los hexapodos y miridpodos derivarian de un

crustdceo ancestral, y que las traqueas se
habrian originado una tunica vez al colonizar
la tierra.

Existe la posibilidad que el antepasado crusticeo de
los hexapodos haya colonizado las aguas dulces para
conquistar la tierra durante dos eventos diferentes.
En wuno, habrian aparecido los “apterigotas”
mientras en el otro se habrian originado los demas
insectos, salvo los dermapteros y los odonatos que
permanecieron en las aguas dulces. Luego, varios
taxones retornaron a las aguas en forma secundaria
e independiente, pues si bien respiran por traqueas
o incluso por branquias, no son homoélogas con las
de los crustaceos (van Straalen, 2021).

Las traqueas de los insectos conforman un sistema
de conductos ectodérmicos y separados del exterior
por espiraculos, que consisten en grandes ramas
pluricelulares que al dividirse generan delgadas
traqueolas unicelulares de las que se originan
finas prolongaciones que miden apenas algunos
nanémetros. Asi, estas ramificaciones incluso
pueden penetrar dentro de los miocitos de algunos
musculos de vuelo (Harrison y Wasserthal, 2013),
en los que cada célula muscular posee su
propia traqueola con prolongaciones de hasta
70 nm de espesor. Ademas, las prolongaciones
traqueolares se alojan tan cerca de las mitocondrias
de los miocitos, que aquellas se disponen a
su alrededor, patrén denominado “continuum
mitocondrial” (Maina, 2011). Pero, a pesar
de que, parecen entrar a su citoplasma, las
traqueolas y los miocitos siempre se hallan
separados,  aunque  funcionalmente  puede
considerarse a estas prolongaciones como
intracelulares (Klowden, 2013). Aunque pueden
existir mas traqueolas por unidad de superficie
que capilares en tejidos de mamiferos, en especies
muy pequenas la respiracién es esencialmente
tegumentaria, a la vez que en algunos casos
también interviene la hemolinfa en el transporte
de los gases, como ocurre en los proturos y en
algunos colémbolos. Los pigmentos respiratorios,
anteriormente considerados una rareza de los
hexapodos, parecen ser mucho mas ubicuos de
lo que se pensaba. Las traqueas también pueden
servir como sostén, como ocurre en algunos
miridpodos (Harrison y Wasserthal, 2013).
Dentro de aquellas, salvo en las de mayor calibre,
pueden encontrarse unos engrosamientos, los
ctenidios, que evitan su colapso. Histologicamente,
desde la luz hacia el medio interno, se hallan
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compuestas por la cuticula, un epitelio plano
de origen ectodérmico y la membrana basal.
Bajo la epicuticula puede encontrarse una
lamina de resilina. Las finas traqueolas, al final
del tubo, se hallan cerradas por la célula traqueolar
por lo que el extremo es ciego, aunque en esta zona
los tubos pueden anastomosarse con otros. Esta
regién final no muda con la ecdisis y se halla
dentro de la célula terminal (Richards y Davies,
1997, Harrison y Wasserthal, 2013). El oxigeno
pasa hacia los tejidos en estas prolongaciones,
mientras el didéxido de carbono puede atravesar las
paredes de todo el arbol respiratorio (Terblanche
y Woods, 2018).

Las traqueas se comunican al exterior mediante los
espiraculos, que son esenciales para la respiracion
discontinua y el flujo unidireccional, tipico de
los grandes insectos voladores. Estos o6rganos
siempre se cierran en forma activa, mientras
su apertura es principalmente pasiva, aunque
hay excepciones (Perry et al., 2019), y pueden
hallarse como maéaximo diez, siempre desde el
térax hacia atras, ya que nunca ocupan la cabeza,
por lo que a esta llegan traqueas originadas en
segmentos posteriores. Estas aberturas presentan
una amplia variacién morfoldgica, aunque algunas
caracteristicas en comtn pueden ser: la apertura
o poro, el peritrema, el atrio y el aparato de
cierre. La situacién maés simple es cuando sélo
existe una abertura, las que en casos maés
complejos se rodean de un engrosamiento, el
peritrema. Sigue el atrio, el que puede poseer
pelos o rugosidades al que continia, al menos
en ocasiones, el aparato de cierre, consistente
de miusculos y estructuras cuticulares con la
funcién de obliterar al poro, sobre todo para
evitar o disminuir la deshidratacién (Richards y
Davies, 1997).

El aparato de cierre opera gracias al accionar de
miusculos vinculados a dos neuronas asentadas en
el mismo segmento y que inervan a los espiraculos
de ambos flancos. Por el contrario, cuando
existen musculos de apertura, més inusuales, son
inervados en forma independiente por neuronas
diferentes. Asimismo, en ambas situaciones pueden
encontrarse  neuronas inhibidoras  (Harrison
y Wasserthal, 2013). De cualquier modo, en
los insectos pequefios o de metabolismo bajo,
la difusion del oxigeno a través de las traqueas
cubre las necesidades del animal, el que sin

embargo puede requerir efectuar movimientos de
ventilacion si aumenta su actividad (Maina, 2011).
Ademés, muchas formas pueden experimentar
anoxia y luego recuperarse, lo que sugiere que la
difusién les alcanza para sostener un minimo
de actividad funcional (Harrison y Wasserthal,
2013). En este sentido, la tasa de captacién
de oxigeno se maximiza y la deshidratacién se
minimiza si los espirdculos permanecen cerrados
la mayor parte del tiempo. Para poder
llegar a este resultado y absorber oxigeno,
los espiraculos se abren y cierran rapidamente en
repetidas ocasiones durante ciertos periodos de
tiempo (Lawley et al., 2020).

Para ilustrar la posible evolucién del sistema
traqueal de estos animales puede tratarse la
situacién estructural mas simple, la que se halla
en algunos “apterigotas”. En los arqueognatos
se encuentra el taxén de los maquilidos, que
posee un sistema traqueal con dos espirdculos
en el térax, cuyos troncos presentan anastomosis
entre si y envian ramas hacia la cabeza y zonas
anteriores, y cinco espiraculos en el abdomen. En
este, cada espirdculo se vincula a un sistema
de traqueas segmentario que en algunos casos
no se conecta con los adyacentes. Los tultimos
segmentos pueden no presentar traqueas en
algunas especies y los espirdculos no poseen ni
musculatura ni sistemas de control de cierre o
apertura (Dittrich y Wipfler 2021). De acuerdo
con Ax (2000) y Perry et al., (2019), el plan
basal de los insectos, es de un par de espiraculos en
el mesotorax, otro en el metatérax y ocho pares
en los segmentos abdominales subsiguientes,
lo cual se concluye de aquellos presentes en los
“apterigotas”. Asimismo, no habrian existido
trdqueas comunicantes entre los espiraculos, ni
contralaterales, ni ipsilaterales (Ax, 2000).

EL SISTEMA NERVIOSO Y LA REGULACION DE LAS
FUNCIONES VISCERALES: LOS GENERADORES
CENTRALES DE PATRONES MOTORES

Se comentara brevemente el control respiratorio
de gasterépodos e insectos, los mas estudiados
en este aspecto de todos los invertebrados, salvo
quizas los crustaceos, por lo que se abordaran las
relaciones estructurales, funcionales y evolutivas
del sistema nervioso en general y de las
regiones del mismo encargadas del control
visceral. Este ultimo muchas veces se efectia
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a través de los generadores centrales de
patrones, conjuntos neuronales particularmente
adaptados para las tareas vegetativas.

Al sistema nervioso y desde un punto de vista
tradicional se lo ha clasificado en sistema nervioso
deredes difusas (encontrados aparentemente s6lo en
xenoturbélidos) y sistemas nerviosos centralizados
(SNC, claramente diferenciado en vertebrados,
artropodos, moluscos y anélidos, por nombrar sélo
a algunos animales muy conocidos). Sin embargo,
quizds convendria crear una tercera categoria,
la de sistemas nerviosos de redes ganglionadas,
halladas en los cnidarios, a los que, clasicamente y
en contra de cierta evidencia, se los suponia como
poseedores de redes simples y difusas. En cuanto
a su evolucion, no hay completo acuerdo si los SN
y/o las neuronas son homdlogas en todos los casos,
o si lo son en algunos o en la mayoria de los filos
animales. De acuerdo con esta ultima posibilidad,
el origen evolutivo de al menos algunos taxones
como el de los ctendéforos podria ser independiente
(Urquiza, 2021).

Existe otra opcién, aunque en mi opinién no
resuelve el problema anterior: que el primer
sistema nervioso en aparecer haya sido el entérico
(que regula el accionar del sistema digestivo), y
que luego este se habria conectado con el SNC,
hipétesis llamada “primer cerebro” por Furness y
Stebbing (2018). El sistema nervioso entérico de
los vertebrados (SNE), junto a otras dos divisiones,
los sistemas simpatico (SNS) y parasimpatico
(SNPS) son parte del sistema nervioso auténomo
de estos animales (Butler y Hodos 2005).
Como un todo, el Sistema Nervioso Auténomo
(SNA) consiste en ntcleos grises ubicados en
el SNC y de nervios y de ganglios en el SNP y
gobierna de manera generalmente involuntaria e
inconsciente la actividad de los érganos internos
y de las visceras (Gabella, 2012) las que podrian
ser definidas como el contenido de las cavidades
craneal, torécica, abdominal y pélvica (Butler y
Hodos, 2005).

Los sistemas nerviosos centralizados poseen una
region central (SNC) y una periférica (SNP). En
los vertebrados, el primero incluye al encéfalo
y a la médula espinal. El SNP, en tanto,
consiste en los nervios que salen del encéfalo y
de la médula. Ambas regiones comprenden al
Sistema Nervioso Somatico, encargado de las
acciones voluntarias (basicamente la movilidad

del miusculo estriado esquelético), y al SNA,
destinado a controlar el funcionamiento de
las visceras. Ksta clasificacion data ya del
siglo XIX, la que se aplico a los mamiferos,
y en la que la rama somatica responderia
al  medio externo mientras la  division
auténoma regularia el medio interno, segin
la concepcion establecida en la época por
Claude Bernard. A pesar de los anos transcurridos
desde su formulacién, esta clasificacion parece
ser bastante universal y quizas podria aplicarse a
numerosos animales, habiendo aparecido temprano
en la evolucién, y reflejaria la posible homologia de
al menos parte de estos sistemas entre los diversos
filos (Bertucci y Arendt, 2013), si bien esto es algo
que dista de ser acordado por todos los
bidlogos (Copenhaver, 2007).

El SNA no solo regula las tres funciones
mencionadas anteriormente, ya que junto al
Sistema Neuroendécrino (SNEndo), al menos en
los mamiferos, gobierna acciones inconscientes
vitales como la temperatura, batido cardiaco,
etc. Asi, ambos sistemas acttian sobre el misculo
liso, las glandulas exocrinas y enddcrinas
y los adipocitos. A pesar de que su accionar
es involuntario e inconsciente, se integra con
las actividades motoras voluntarias o ciertos
estados de dnimo especificos (Kandel, 2021). En
muchos animales no vertebrados como moluscos,
anélidos e insectos también existe un sistema
nervioso central, uno periférico y uno visceral
(SNVi) (Ponder et al., 2019; Purschke, 2016;
Klowden, 2013). Este tltimo es funcionalmente
equivalente al auténomo de los vertebrados ya
que controla las funciones vegetativas como
la actividad cardiaca, respiratoria, excretora,
endodcrina y digestiva.

La capacidad de percibir el ambiente seguramente
surgié al mismo tiempo que la viday, probablemente,
la de detectar cambios osmoticos haya sido la
primera de todas (Verkhratsky, 2021), relacionada
obviamente con las funciones de nutricién. La
regulacién de las visceras que actian en la
circulaciéon y alimentacién son efectuadas a nivel
local u hormonal gracias al accionar de neuronas
intrinsecas, extrinsecas y neuromoduladores,
mediante redes, plexos y ganglios nerviosos o
una combinacion de estos conectados localmente.
Las redes son caracteristicas de los animales mas
basales, mientras los ganglios se habrian formado
en una temprana etapa evolutiva en los
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taxones mas modernos. Probablemente, en
los primeros tiempos del surgimiento de este
sistema, en muchos grupos habrian existido
también axones gigantes que  permitieron
la  sincronizacién muscular a través de todo
el cuerpo o de una regién muy extensa al
conectar circuitos locales. En la actualidad,
intervienen neuromoduladores a nivel local o
sistémico en forma de hormonas. Por otro
lado, en lo que hace a la estructura en si de
los érganos vegetativos, los estratos musculares
de los tubos huecos son del tipo liso (salvo
artropodos y probablemente anélidos) y se
disponen generalmente de a dos, uno longitudinal
y otro circular. Un patréon que es seguido en
varios filos como cnidarios, anélidos, moluscos
y platelmintos (Selverston, 2007). De hecho, la
mencionada hipétesis del primer cerebro considera
como evidencia la existencia de redes neuronales
regulatorias de estos estratos en filos tan diversos
como anélidos, moluscos y vertebrados (Furness y
Stebbing, 2018).

De todas formas, y aunque en todos los animales
su conducta se ve integrada con la actividad
visceral, en los invertebrados no existiria un
sistema autondémico en sentido estricto, si se
habla en términos morfolégicos, neuroquimicos y
funcionales, como el de los vertebrados, pero si un
SNVi, que regula la actividad de practicamente
todoslos 6rganos internos, aunque con una actividad
integradora del SNC. En numerosos animales estos
organos, que frecuentemente efectian movimientos
repetitivos, han servido como modelos de estudio
porque sus neuronas controladoras constituyen
los “generadores de patrones centrales”, como
el sistema estomatogastrico de los crustéaceos,
modelos en los que se pueden identificar en forma
especifica mneuronas particulares, en ocasiones
muy grandes y caracteristicas. Por otro lado,
la  generacién de dicho patrén de contraccion,
tanto puede ser una propiedad emergente de
la propia red como deberse al accionar de células
especificas (Jénig, 2013).

Los generadores centrales de patrones motores
(GCPM) intervienen en la produccién de
movimientos repetitivos como la natacion, la
locomocién o la respiracién (Marder y Bucher,
2001). Son generalmente redes neuronales pequenas
y auténomas, porque no precisan de la llegada de
aferencias para su accién de disparo (Lodi et al.,
2020). Aunque clasicamente han sido asociados

a la generacion de movimientos ciclicos como
la respiraciéon o episdédicos como la locomocién,
podrian intervenir en otros mas complejos que
incluyen también la posibilidad de aprendizaje
(Berkowitz, 2019). Sus propiedades oscilatorias
dependen en buena medida de la naturaleza de
las membranas de sus neuronas constitutivas, que
pueden disparar en forma endégena (neuronas
marcapasos), aunque también pueden asociarse
con neuronas no oscilatorias (Bucher et al., 2015).

A pesar de su relativa independencia funcional,
al menos en algunos casos, la actividad ritmica
precisa de la presencia de ciertas moléculas
moduladoras para poder iniciarse. Por otro lado,
algunos patrones que pueden ser mas o menos
similares, como la tos, el vémito o la respiracién
pueden emplear las mismas neuronas, aunque
estas intervienen de forma diferente en cada caso.
Ademads, en ciertos sistemas posiblemente las
aferencias sensoriales sean més necesarias que en
otros para adaptar el ritmo a las exigencias
del animal (Marder y Bucher, 2001). En
adicién, y aunque las propiedades de las
neuronas de estos sistemas neurales pueden ser
muy similares, su funcionamiento suele basarse
en la intervencién de canales id6nicos muy
diferentes (Bucher et al., 2015).

EJEMPLOS DE SISTEMAS VISCERALES Y CONTROL
DE LA RESPIRACION

Moluscos

El SNC de estos animales consiste en una
serie de  ganglios pareados, generalmente
cuatro, denominados cerebral, pedal, pleural
y bucal, dispersos por el cuerpo, a los que puede
agregarse un quinto par, el visceral. Cualquiera
sea el caso, de los mismos emanan los mnervios
periféricos. Dichos ganglios pueden agregarse
en forma de anillo, constituyendo un anillo
circumesofagico (Urquiza, 2021). Entre los
gasterépodos pulmonados, ya sean terrestres
o secundariamente acuaticos, aparecié un nuevo
ganglio, denominado paleal o parietal (Chase,
2001) y, como en otros caracoles, existe un
SNVi asi como también un sistema nervioso
entérico (Ponder et al.,, 2019). Ademés, el
ganglio cerebral de algunos de estos animales
ha sido dividido en tres, el procerebro,
mesocerebro y metacerebro (Chase, 2000, 2001),
terminologia que no siempre es aclarada y que
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puede confundir a los lectores. Como exhiben una
complejidad neuroldgica y conductual intermedias
entre los anélidos y los mamiferos o insectos, son
considerados excelentes modelos en neurobiologia.
La cantidad de neuronas en estos moluscos oscila
entre 4.000 a 200.000, algunas de las cuales
alcanzan un gran tamaho, facilitando mucho
la experimentaciéon (Chase, 2002).

Entre estos organismos la regulacién de las
funciones viscerales como el batido cardiaco, la
excrecién o la respiracion suelen ser efectuadas
por el ganglio visceral, que en ocasiones puede
fusionarse al ganglio parietal. Asimismo, también
pueden participar en esta tarea algunas neuronas
aisladas, asi como ganglios periféricos (Chase,
2002). Sin embargo, en ciertos animales, como en
el género Aplysia, el ganglio visceral no exhibe
una delimitacion muy obvia y parece fusionarse
al abdominal, por lo que ha sido llamado ganglio
parieto visceral. Este ganglio seria homologo al
ganglio parietal derecho hallado en el género
Achatina. En el género Helix, recibe tanto el
nombre de ganglio visceral como abdominal
(Kodirov, 2011).

El SNP incluye numerosas y variadas neuronas
de naturaleza sensorial, dispersas en distintos
oOrganos, que sobrepasarian en numero a las
agrupadas en los ganglios centrales. A menudo
forman plexos en las paredes de los sistemas
tubulares como el digestivo, quizas mediando la
respuesta secretoria y peristaltica (Voronezhskaya
y Croll, 2015).

Hay que recordar que la respiracién tegumentaria
se ejecuta en todos los gasterépodos, aunque
frecuentemente también la branquial y/o pulmonar
(Chase, 2002). Por otro lado, los cenogasterépodos
son oxigeno conformadores, mientras los
pulmonados no, porque regulan el consumo de
oxigeno, junto a que su metabolismo podria ser
parcialmente anaerébico (Pyron y Brown, 2015).
Los pulmonados del género Lymnaea posee un SN
que puede regenerarse, con neuronas grandes y
facilmente identificables (Dong et al., 2021), y que
pueden trasplantarse a otro individuo. Ademaés,
permiten el registro electrofisiolégico mientras el
animal se halla respirando, e in vitro, incluso
pueden reconstruir el CGP respiratorio (Taylor y
Lukowiak, 2000). Son muchas las razones por las
que se trata de un modelo 1til. Como su habitat se
torna periddicamente hipdxico, impidiendo la

respiracién tegumentaria, el animal debe emerger y
comenzar con la ventilacién del pulmén. Para
efectuar esta tarea se abre el neumostoma por unos
20 a 30 segundos y asi se expulsa el aire viciado.
Esta accién, que requiere de la contracciéon de
tres grupos musculares diferentes, contrasta con
la complementaria, la entrada del aire al pulmon,
que ocurriria aparentemente por difusiéon (Chase,
2002).

El centro generador de patrones motores
interviniente en la respiracién consistiria en
tres interneuronas: una controla el inicio del
ciclo respiratorio y se halla en el ganglio pedal
dorsal derecho, otra expulsa el aire desde
el pulmén, porque actia sobre las motoneuronas
que inervan a los misculos que abren el
neumostoma y una tercera completa la expulsion
del aire mediante el cierre del tltimo y se halla en
el ganglio visceral dorsal. La conducta respiratoria
estd influida por aferencias sensitivas (Taylor y
Lukoviak, 2000).

Artrépodos, con énfasis en crustaceos e
insectos

El SNVi en los insectos consta de un conjunto
de ganglios, sobretodo ubicados hacia la region
anterior, que actiian sobre la musculatura bucal y
las porciones anterior y media del tubo digestivo
(Klowden, 2013). Las diversas regiones nerviosas
varian mucho con el tipo de dieta, pudiéndose
encontrar algunas estructuras mas desarrolladas
en los insectos que se alimentan de fuentes sélidas
(Ayali, 2004). El SNVi consiste en: un sistema
estomatogéstrico (SEG) o estomodeal anterior, el
nervio ventral impar y el sistema simpatico ventral
o sistema mnervioso ventral caudal (Beutel et
al., 2013; Wigglesworth, 1972).

En los crusticeos e insectos la ventilacion es
regulada por nicleos neuronales asentados en
el ganglio toracico, porque en este se ubican
las neuronas centrales generadoras de patrones
sensibles al nivel de oxigeno. En ocasiones
dicho ganglio puede alcanzar la regién abdominal.
Debe resaltarse que, si bien en panartrépoda la hi-
poxia estimula la ventilacién, este no es el caso
del género Limulus y ciertos crustaceos basales,
que reflejan la situacién inicial, habiendo sur-
gido la respuesta a la hipoxia posteriormente
dentro del filo (Harrison, 2015).
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En los crustaceos la ventilacién branquial es
efectuada por el batido de los apéndices mientras
que la aérea por el accionar del escafognatito
(Ruppert et al., 2004). En los anfibios algunos
pueden ejecutar ambos tipos de respiracion a
la vez (Henry, 1994). Asi, en casi todos los
casos los crusticeos ventilan sus branquias gra-
cias al movimiento de apéndices locomotores
o bucales méas o menos modificados (Harrison,
2015). En los insectos, los gases progresan en
las traqueas por difusién o, mas generalmente,
por difusién y conveccion. Estos movimientos
ventilatorios, mas la apertura y cierre de los
estigmas son regulados conjuntamente por cen-
tros nerviosos del SNC. La forma de ventilacion
puede ser de tres tipos, continua, discontinua
o ciclica (Gefen y Mattehews, 2021) y, salvo
excepciones, la misma es llevada a cabo gra-
cias a la accién de musculos intersegmentarios
ubicados en la pared corporal abdominal, a la
que deforman, con lo que producen una accién
de bombeo (Harrison y Wasserthal, 2013). Esta
musculatura, encontrada también en los crustéa-
ceos, posee en ellos otras funciones e inervacién,
porque actiia en la postura o locomocién. Por esto,
explicar como se produjo el cambio en el patrén de
inervacién es un problema de suma importancia
(Harrison, 2015). La regulacién de la respiracion
es efectuada gracias a la accion de musculos que
cierran activamente los dos espiraculos de cada
segmento, y que son regulados a su vez por neuro-
nas locales que inervan ambas aberturas a la vez.
La apertura de los espiraculos es, principalmente,
pasiva. Sin embargo, en los casos que es producida
de manera activa, ocurre porque actiian musculos
que, a diferencia de los de cierre, son inervados en
forma independiente en cada lado del segmento.
Un punto comun en ambos tipos de regulacion
es que pueden intervenir neuronas inhibidoras
(Harrison y Wasserthal, 2013).

CONCLUSION

La respiracién aérea probablemente fue secundaria
a otras adaptaciones como la regulacién osmética
(van Straalen, 2021), y ha surgido en forma
independiente y seguido multiples vias en
diferentes filos, asi como dentro de éstos, lo que
se hace evidente al observar la multitud de veces
en que los caracoles, los isépodos o los cangrejos
invadieron la tierra y, en ciertos casos, volvieron
secundariamente al agua. Parece algo diferente,
sin embargo, la situacién de los hexapodos, ya

que no habrian surgido independientemente
tantas lineas con respiracion aérea, a pesar de lo
cual representa el taxén mas hiperdiverso. Estos
eventos ejemplifican la plasticidad y oportunismo
con que opera la evolucién, dado que se han
generado traqueas o pulmones en forma paralela e
independiente en animales emparentados a partir
de las mismas o similares estructuras ancestrales.
En el caso del, comparativamente, escaso nimero
de insectos acuaticos ilustra también como actian
las restricciones morfolégicas y/o funcionales.

Por otro lado, no estdn muy claras las relaciones
evolutivas de los mecanismos de regulacion
de la respiracién, siendo un punto interesante
para clarificar en el futuro, hasta que nivel son
compartidos entre los diferentes linajes que
conquistaron la tierra en forma independiente.
Esto es, profundizar y aclarar cuales son las
relaciones evolutivas entre las neuronas implicadas
en el control visceral de la respiracién y otros
sistemas como el batido cardiaco, la peristalsis y
otras acciones motoras ciclicas.

Sin embargo, y a pesar de las claras diferencias
entre los Organos respiratorios del mismo “tipo”,
que impiden verlos como homélogos, dadas ciertas
similitudes en las estructuras respiratorias, asi
como en las encargadas de su control, quizas no
sea aventurado pensar que son ejemplos de un caso
especial de homologia, la homologia profunda. Al
comparar con otros sistemas nerviosos viscerales,
esto parece contrastar fuertemente con, por
ejemplo, la evolucién del sistema nervioso entérico,
que podria ser homélogo (en sentido estricto)
en todos los animales. Es curioso también el hecho
que la mayoria de la biodiversidad animal
recaiga en pocos bauplan adaptados a la vida
aeroterrestre, aunque en el mar se hallan la
mayoria de los filos, pero con menor numero
total de especies. Con todo, las estructuras
y mecanismos adaptativos implicados en la
respiracién aérea son relativamente similares y, en
la mayoria de los casos, ocurrieron en el mismo
periodo temporal, incluso aunque hayan sido
colonizaciones independientes de linajes
emparentados pertenecientes al mismo filo o
clase. Al reflexionar sobre esto, adquiere mayor
relevancia el estudio y comprension de los procesos
ecolégicos y evolutivos de la conquista de
la tierra y, obviamente, de las transformaciones
morfolégicas implicadas. Entre algunos de tales
mecanismos serian muy atractivas de clarificar
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las diferentes vias que llevaron a la simbiosis con
microorganismos y que, segin la novedosa vision
del holobionte, habrian permitido conquistar
la tierra. Probablemente la interaccién entre
microorganismos, sistema nervioso entérico y
cerebro, seria un excelente modelo para comparar,
sobretodo si se piensa en el problema de la
regulacién de la respiracién y la evolucion de las
neuronas viscerales.

Para finalizar, otro punto interesante a analizar
a futuro podria ser la comparacién profunda de
los programas de desarrollo de las traqueas y
pulmones de los diferentes taxones de artrépodos y
gasterépodos, asumiendo que al menos en muchos
de ellos, no son homdélogos en un sentido estricto.
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