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Discussio

"Without this historical background knowledge of interesting anatomical structures or

4

behaviours, these molecular phylogenies would have little or no interest to science”

Ward Wheeler

Estrategies

En aquesta tesi hem intentat abordar la problematica bioldogica plantejada mitjancant
dues estratégies. La primera, presentada al Capitol II, consisteix en I'Us d’'una matriu de
dades amb un mostreig de taxa molt important, que assegura la representacio de la majoria
de filums, en la majoria dels casos amb un bon nombre de representants; per construir
aquesta matriu es varen fer servir els dos gens ribosomals, malgrat que han estat objecte
de critiques en quan a la seva capacitat resolutiva i al grau d’errors que poden induir. La
segona estratégia, mostrada als Capitols I i III, consisteix en la construccié d’'una nova
matriu de dades, seleccionant més gens de forma individual i concatenant-los; a
I'augmentar el nombre de gens també s’incrementa el missing data (40%). El resultat
d’ambdues estratégies es compara amb els resultats d’estudis previs, alguns molt recents,
tant basats en gens individuals com en estrategies de high throughput, aixi com amb els

resultats morfologics.

En ambdods casos s’han tingut en compte les problematiques que solen afectar les
analisis moleculars, amb aproximacions com ara la utilitzacié de metodes probabilistics amb
models evolutius complexes, o en el cas del Capitol II, analisis especifiques per les espécies
problematiques. L'Us de meétodes i models adequats és sobretot important donada les
alteracions que presenten les dades moleculars quan es treballa amb successos tan antics,
en els que la dinamica evolutiva dels gens es veu afectada per fenomens com les diferéncies
de taxa de substitucié a diferents posicions d’una molécula, la variacid de taxa d’evolucid
d’'una mateixa posiciéo a través del temps (heterotaquia), els organismes fast-clock, la

saturacio i finalment, relacionada amb les anteriors, el LBA.

El Capitol II demostra els bons resultats d’aquesta aproximacié. Es pot veure com
s’eludeixen problematiques com el LBA, molt delicat en el cas dels gens ribosomals,
demostrat per la posicié interna de les branques llargues, separades entre elles i situades
en punts dels arbres amb un alt sentit biologic a la majoria dels casos. El Capitol II també
mostra I'éxit de I'aproximacié de compartimentar les analisis dels organismes problematics.
Tot i que la filogénia total i les compartimentades ens donen unes topologies molt similars,
probablement gracies a I'Us dels representants amb les branques més curtes, els suports
estadistics incrementen sensiblement en les segones. Aixd0 podria indicar que realment la
confluéncia de masses seqiiéncies problematiques en una mateixa matriu fa que incrementi

el “soroll” (generat per totes les alteracions en I'evolucié dels gens indicades abans), i per
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tant els nostres resultats aconsellen analitzar-les per separat per tal d’'incrementar la senyal

filogenetica.

Finalment, en el Capitol II també resulta clar que no tots els algoritmes basats en
maxima versemblanga soén igual d’eficients. Aixi, els programes Treefinder i PhyML
tendeixen a donar resultats suboptims, en general afectats per LBA; aix0 és probablement
degut a que inicien la cerca de topologies des d’un arbre de distancies, sensible a fenomens
com el LBA i per tant susceptible de patir agrupacions artefactuals, agrupacions que la seva
estrategia de cerca en l'espai d’arbres no es capag de desfer. En canvi, tant la Inferencia
Bayesiana com el Maximum Likelihood inferit amb el programa RaxML comencen les seves
cerques amb arbres aleatoris i obtenen topologies amb poc o gens efecte del LBA. Ambdds
meétodes obtenen arbres molt similars entre ells perd amb les conegudes diferéncies en
guan a suport: mentre les probabilitats posteriors en general sbn molt generoses, els valors
de bootstrap solen ser més baixos, sent en alguns casos les diferéncies molt acusades per

nodes equivalents.

Aquesta discrepancia, observada a ambdds estudis (Capitol II i III), ens planteja
alguns dubtes. La relacié entre les probabilitats posteriors i el bootstrap no és lineal, ja que
en certs casos els valors de bootstrap baixos es corresponen amb valors de probabilitat
posterior alts perdo n’hi ha d’altres a on valors de bootstrap baixos es corresponen amb
valors de probabilitat posterior també baixos. Aquesta uUltima situacié contradiu la idea de
que la probabilitat posterior és senzillament una sobreestima del suport de la inferéncia
bayesiana, com s’ha dit en algunes ocasions. El bootstrap obté els seus suports mitjancant
alteracions aleatories de la matriu de dades, de forma que si un grup esta recolzat per
moltes posicions, la pérdua a l'atzar d'una part d’elles no afectara a la capacitat de
recuperar aquell grup; perd aquestes alteracions de la matriu també alteren la dinamica
evolutiva dels marcadors que la composen i les répliques produides presenten parametres
diferents a la matriu original. En canvi, l'algoritme que es fa servir per la inferéncia
bayesiana obté el seu suport a través de I'exploracio intensiva de |'espai d’arbres en aquells
punts on els parametres evolutius son més optims; els seus valors provenen del consens de
totes aquelles topologies que estan al voltant de |'arbre més optim. Tot i que el bootstrap
s’ha fet servir durant molt de temps, potser és una forma grollera d’obtenir els suports
estadistics, mentre que la inferéncia bayesiana és més eficient. De totes formes, el significat
d’aquest fet ha estat molt discutit i esbrinar I'origen d’aquestes diferéncies queda fora de

I'objectiu d’aquesta tesi.
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Quantitat i qualitat dels marcadors

Cal recordar aqui que el que s’esta buscant és tenir una imatge ben definida de la
filogenia dels bilaterals; aix0 implica aconseguir una topologia que estigui ben resolta, és a
dir en que no hi hagi grups inestables que variin de posici6 depenent de la resta
d’organismes presents o de les dades utilitzades, i amb un suport alt per tots els nodes.
Aquests doncs sén els dos criteris que podem utilitzar per jutjar la bondat de les
metodologies i els marcadors emprats, ja que, malauradament, no coneixement |'historia

natural real dels organismes.

Pel que fa a les molecules utilitzades, els gens ribosomals han demostrat ser més
resolutius del que s’havia establert fins ara, especialment gracies a les estratégies
metodologiques esmentades i a I'ampli mostreig utilitzat. Els gens codificants per proteines
aporten informacié important, tal i com queda demostrat per la millora d’algunes parts de
I'arbre (Capitol I i III) quan s’incorporen aquests marcadors. Cal dir, pero, que tant pels
resultats obtinguts aqui, com pels recents estudis basats en ESTs, no sembla que I'adicio de
gens i I'increment de resolucié segueixin una relacié lineal. La matriu dels gens ribosomals
(Capitol II) i la del concatenat (Capitol III) contenen nombre de taxa similars
(respectivament 104 taxa vs 90, i 29 filums vs 27), pero la segona conté aproximadament
2,5 vegades més caracters que la primera (3’7 kb vs 89 kb respectivament); tot i que la
segona obté una topologia més resolta, és evident que l'increment de resolucid no és

proporcional a la quantitat de dades afegides.

Aguesta manca de linearitat es fa també patent si es compara la filogenia ribosomal
(Capitol II, Fig. 2) amb I’'estudi més recent basat en ESTs (Dunn et al. 2008). Hi ha diverses
agrupacions amb maxim suport pels gens ribosomals que no es recuperen a la filogénia
basada en ESTs, a on a més la posicié suggerida no te cap suport, com per exemple la
posicio basal d'acels. Altres regions no reben suport de cap dels dos jocs de dades, com la
monofilia dels ecdisozous, la dels lofotrocozous, la base dels lofotrocozous o la posicid dels
qguetognats o els briozous. I finalment hi ha agrupacions amb més suport pels ESTs que pels
ribosomals, com la monofilia de deuterostomats o la dels cordats (perd veure discussio

sobre la problematica dels urocordats al capitol II).

Un dels punts més problematics de l'analisi de Dunn i col és l'aparicid6 d’un grup
d’animals a la base dels lofotrocozous constituit per gnatostomulids, gastrotrics polifilétics,
platihelmints, acels, mizostomids, rotifers i briozous. Per alguns dels components d’aquest
grup (acels i mizostomids) existeixen altres dades que de forma forca inequivoca demostren
que tenen posicions diferents a I'arbre. A més, en el mateix estudi filogenomic es fa una
analisi dels organismes que presenten un comportament inestable, per tal d’eliminar-los en

una analisi posterior, i curiosament tots els components d’aquest grup excepte un queden
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dins d'aquesta classe, el que fa sospitar que es tracti d’'un grup artefactual, al menys en
part. Quan eliminen aquells taxa que presenten inestabilitat, obtenint un arbre amb 19
filums, comparable ara als arbres obtinguts amb els jocs de dades “basic” o el “acels” per
nombre de filums (encara que uns pocs filums varien) (Capitol II, Fig. 3F i 3A); en aquest
cas, l'arbre dels gens ribosomals presenta una resolucio equivalent, o inclus superior en
alguns punts, a I'obtingut pels ESTs per totes les regions, excepte la monofilia dels cordats i

deuterostomats.

Com a resum d’aquesta comparacié, podriem dir que tant els gens ribosomals com
els ESTs son capacos de resoldre regions de l'arbre que l'altre joc de dades no pot, que
ambdods presenten regions que no es resolen, i d‘altres on coincideixen; els dos jocs de
dades es beneficien de I'eliminaci6 dels taxa problematics. Per tant, tenint en compte tant la
comparacié amb els ESTs com amb el nostre propi set de dades concatenat, no es pot dir

que l'increment en el nombre dels marcadors per se proporcioni una millora important.

Si comparem l'estudi basat en ESTs amb el nostre arbre pel concatenat de gens
(Capitol III), veiem que ambdds presenten un mostratge taxonomic similar (77 taxa vs 90,
ambdos estudis amb 27 filums de bilaterals) i un nombre similar de caracters (entre 9.900 i
11.200 aminoacids vs 8.880 nucleotids). La filogenia obtinguda en aquest estudi filogenomic
presenta discrepancies amb grups ben recolzats pel nostre concatenat, com la posicié dels
acels o la monofilia dels cordats; ambdds coincideixen en algunes posicions, com la dels
entoproctes, la dels onicofors (quan s’exclou el quetognat del concatenat) o la inclusié de
braquiopodes i foronidis dins dels Spiralia. També hi ha coincidéncia en la manca de suport
per determinats grups (la monofilia dels lofotrocozous, la dels ecdisozous, i la filogénia
interna d’ambdds), tot i que a l'arbre basat en ESTs apareix el grup sospités anomenat
anteriorment. Aixi el nostre estudi concatenat millora la resolucié de la nostra filogénia
basada en els gens ribosomals, perd l'increment de dades al concatenat o a I'aproximacio
dels ESTs no incrementa els suports, ni tant sols |'estabilitat en el cas dels ESTs, de la
forma esperada. El que ens porta a la conclusié de que més quantitat no vol dir forcosament

més qualitat.

Vol dir aix0 que la idea exposada a la Introduccié de que concatenant diferents gens
que resolguin diferents parts de l'arbre obtindrem una filogénia ben resolta és falsa?
Almenys en el nostre cas no podem dir que sigui aixi. A les filogénies individuals dels
nostres gens, fetes per determinar la seva ortologia, cap dels marcadors resol practicament
res; molts d'aquests arbres ni tan sols recuperen la monofilia dels tres grans clades. I una
cosa similar suposem deu succeir amb els estudis basats en ESTs; per exemple, a I'estudi
de Dunn et al. (2008) es presenta una matriu d’'uns 10.000 aminoacids pertanyents a 150
gens, el qual vol dir que com a promig cada gen aporta 66 aminoacids, és dubtds que un sol
dels gens resolgui cap part de I'arbre amb tan poques posicions. Tant en un cas com en
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I'altre, ens hem de plantejar quina és la contribucié dels diferents marcadors al nostre
estudi. Aix0 inclou reconsiderar quin és l'efecte d’afegir un gen que resol una regié de
I'arbre sobre les altres que no resol: afegeix soroll o senyal? O potser tots els gens
contribueixen, en diferents mesures, a les diferents regions de |'arbre? Tot apunta a que la
solucié no és simplement afegir més dades de forma indiscriminada, si no que caldra filtrar i

tractar amb molta cura la nova informacio.

De la suma dels nostres dos estudis (Capitols II i III) s’han aconseguit unes
filogenies amb un bon nivell de resolucié i amb topologies que sén congruents entre ambdos
estudis. Com s’ha comentat a les discussions d’ambdos capitols, els resultats d’aquesta
filogénia dels bilaterals es veuen recolzats per la seva coincidéncia amb analisis prévies,
tant moleculars com morfologiques, i que estaven centrades en grups concrets. També s’ha
aconseguit una hipotesi sobre les relacions internes dels lofotrocozous, fins ara el més
esquivol dels grups, que és forca estable i congruent en molts punts amb els caracters
morfologics. Seran necessaris més gens per poder resoldre definitivament i amb suport

alguns dels embrancaments, sobretot les relacions internes dels lofotrocozous.

Arbre resum

La primera part d'un treball filogenetic es obtenir un arbre per tal de poder realitzar
la segona part, inferir I'evolucio dels trets dels organismes. Es proposa tot sequit aqui arbre
resum dels resultats obtinguts. Donat algunes diferéncies entre el mostratge dels estudis,
s’ha fet servir com a esquelet principal I'arbre obtingut amb els tretze gens concatenats
degut als seus suports superiors (Capitol III, Fig. 2) i sobre aquest arbre s’han afegit els
organismes que estaven representats a l’estudi del ribosomal, perd no al concatenat. Aixi
per exemple, dins dels lofotrocozous, s’ha afavorit l'agrupacié de gnatostomulids i
gastrotrics ben suportada al concatenat enlloc de la posicid basal dels gnatostomulids
seguits dels gastrotric com a grup germa de la resta dels lofotrocozous mostrada pels
ribosomals. Tant al joc de dades ribosomal com al concatenat, al segient clade dels
lofotrocozous trobem els Syndermata (rotifers i acantocefals), als quals s’han afegit els

micrognatozous.

Si bé el seglent clade de l'arbre basat en els gens ribosomals mostra als
platihelmints com a grup germa de briozous, entoproctes i cicliofors, el seu baix suport i la
robusta posiciéo dels platihelmints com a germa dels espirals al concatenat ens ha fet
afavorir aquesta segona opcid. Per tant, els platihelmints es mostren com a grup germa dels
animals espirals, i aquest clade forma una tricotomia amb els bryozous i els entoprocta, als
guals s’han afegit els cicliofors. Tot i que l'arbre d’inferéncia bayesiana del concatenat
mostra als nemertins com a grup germa dels platihelmints amb un suport baix, tant l'arbre

de maximum likelihood com els arbres dels ribosomals mostren als nemertins com a germa
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Fig. 19: arbre que resumeix els resultats d’aquest estudi, principalment les filogénies obtingudes
als Capitols II i III. Els clades parafilétics s‘indiquen amb cometes. La procedéncia de cada clade és
discutida al text.

de la resta de clades espirals, situacié que se |li ha donat aqui. La resta de relacions dins
dels espirals, inclosa |'afiliacié dels braquiopodes i foronidis amb els mol-luscs, és recolzada

per tots els jocs de dades i analisis.

Respecte els ecdisozous, la filogénia aqui presentada és reflexe directe dels arbres
obtinguts per ambdds jocs de dades. Donada la conducta artefactual dels quetognats, s'ha
preferit no determinar la seva afiliacid dins dels ecdisozous i situar els onicofors amb els
artropodes, posicié molt robusta al concatenat quan es fan les analisis sense els quetognats
(Capitol III). L'agrupacid de nematodes i nematomorfs (Nematoida) només apareix en
algunes de les filogénies amb mostratge parcial dels gens ribosomals. En canvi, la majoria
dels arbres basats en els gens ribosomals i el concatenat afavoreixen la unié de nematodes
amb els panartropodes, ja sigui amb Tardigrada+Arthropoda als gens ribosomals, perd amb
baix suport, o amb Onychophora+Arthropoda al concatenat, a on mostren alt suport. Els
nematomorfs se situen com a grup germa dels priapulids i cinorrincs a ambdds estudis (amb
baix suport pels gens ribosomal, pero alt pel concatenat). Finalment, les relacions dins dels
deuterostomats sén idéntiques a ambdds estudis, amb I’excepcié de la problematica dels

gens ribosomals amb la monofilia dels cordats.
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Evolucié de les caracteristiques principals dels animals

Ara que disposem d’una filogénia, ens proposem realitzar la segona part del treball
filogenetic: situar sobre ella les principals caracteristiques que defineixen el pla corporal dels
animals per tal de poder discutir el seu origen i evolucié. Aquesta practica no és molt
habitual als articles de filogénia, ja sigui per limitacions d’espai o per que pot ser altament
especulativa, i és utilitzada més freqlientment als articles de revisidé. Els trets que farem
servir sén un compendi de diferents fonts (veure Apéndix I). Si bé una técnica habitual és
fer servir métodes de parsimonia, o més recentment likelihood, per inferir els canvis d’estat
de caracter, la nostra inexperiéncia en aquest ambit, aixi com dubtes a I’hora de codificar
els trets o establir les seves homologies, ens ha portat a adoptar I'aproximacié que en fa
Andreas Schmidt-Rhaesa al seu llibre The evolution of organ systems (2007). En aquesta
obra, Schmidt-Rhaesa fa servir un arbre consensuat dels metazous, sobre el qual situa els
diferents trets dels animals per tal d’inferir com i quan van apareixer aquestes
caracteristiques. Si bé aquesta aproximacié pot ser especulativa de vegades, també

estimula la discussio i reflexio sobre I’evolucio dels animals.

Clivellament

Els patr6 de clivellament ha estat un dels trets més utilitzats per definir clades, tant
a les filogénies morfologiques classiques com als grups resultants de les filogénies
moleculars més actuals. Existeixen al voltant de sis patrons de clivellament que estan
presents a més d’un filum (veure llegenda de la Fig. 20). El de tipus radial, present als
diploblastics, sempre és el considerat el més primitiu. L'estatus parafiletic dels acelomorfs a
la base dels bilaterals és d’una importancia clau: qualsevol de les caracteristiques
compartides entre els acels i els nemertodermatides havia d’estar present a |'ancestre dels
bilaterals, ja que lalternativa és que aquests trets han aparegut dues vegades
independentment per evolucioé paral-lela. Cal notar aqui que a I'hora de situar els caracters
als arbres, només s’han situat en branques internes quan tots els descendents presenten
aquell caracter; és per aix0 que pot semblar que els trets pels acels i nemertodermatides
apareguin dos cops en l'evolucid, quan el més probable és que apareguessin a la branca que

va des dels cnidaris fins els acels.

En el cas del patré de clivellament, els acels i nemertodermatides presenten de tipus
espiral en duets, que malgrat aquest nom, no te una clara relaci6 amb el clivellament
espiral. Segons |'arbre presentat aqui, el patrd espiral en duets derivaria del radial dels

cnidaris i seria I'estat plesiomorfic per a la resta dels bilaterals.
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Fig. 20: L'evolucio dels patrons de clivellament

La topologia interna dels lofotrocozous, amb embrancaments succesius de pocs
filums ens els que predomina el patro espiral, recolza I’existéncia al seu ancestre d’un patro
espiral, que hauria derivat cap a radial o biradial (una modificacié del radial) un minim de
tres (als lofoforats foronidis, braquiopodes i briozous) o quatre (depenent de I'estatus real
dels gastrotrics), per evoluci6 convergent. No podem concloure res del patrdé dels
ecdisozous, ja que presenten un ampli repertori de patrons que sén exclusius de cada filum.
Si bé tenen representants amb clivellament radial, la profusié de patrons idiosincratics i la

tricotomia interna dificulta establir la possible evolucid del clivellament en aquest grup.

Crida l'atencio el fet de que la majoria de deuterostomats presenten el clivellament
radial, com el dels cnidaris, mentre els parafilétics acelomorfs que es troben entremig el
tenen espiral en duets. Perd una possible aparicié secundaria del patrd radial ja s’ha vist als
lofotrocozous, i a més el desconeixement de I'embriologia de Xenoturbella no ens permet
descartar els diferents escenaris evolutius. Finalment, el clivellament bilateral, que no s’ha
pogut vincular fins ara a cap dels dos patrons principals (radial i espiral), es troba present a
tres grups, i cadascun d’ells a un superclade diferent. Caldria una revisié profunda d’aquests
tres grups per establir si realment presenten el mateix patré de clivellament o es tracta d’un

calaix de sastre.
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En definitiva, I'evolucié dels patrons de clivellament és molt plastica, i cap d’ells ens
serveix per establir relacions evolutives entre els filums. La posicid intermitja i parafilética
dels acelomorfs forca a la reaparicio del clivellament radial als deuterostomats, com també

ho fa I'aniuament dels lofoforats dins dels majoritariament espirals lofotrocozous.

Evolucié de les cavitats corporals

Les cavitats corporals també han estat un dels grans criteris per establir les afinitats
evolutives dels bilaterals. Les cavitats és classifiquen en dos tipus, primarias i secundaries.
Les primaries, com per exemple el pseudoceloma, ja estan present als primers estadis
embrionaris; les secundaries, com el celoma, que es formen de novo a |I'embri6 tarda. Les
cavitats hi eren presents a lI'esquema de Hyman, i s’havien fet servir per suggerir una
tendencia a lI'increment de complexitat. Per exemple, es pensava en el pseudoceloma com
en un estat intermig en I'evolucié des de |'estat acelomat cap al celomat. Amb el que sabem
avui en dia, aix0 no te massa sentit, ja que I'origen embrionari del celoma és completament
diferent al del pseudoceloma. A més, la preséncia d’un tipus de cavitat no exclou la de

I'altre, amb el qual no poden ser diferents passes d’una successio.
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Un altre cop l'estatus dels acels i nemertodermatides ens permet afirmar que el
primer animal bilateral era de tipus acelomat (Fig. 21). Aix0 recolza la posicié de dos grups
d’acelomats, gnatostomulids i gastrotrics, a la base dels lofotrocozous. A més, un d’ells, els
gnatostomulids, presenta un sistema digestiu d’una sola via (el mateix orifici fa de boca i
anus), a ligual que els acelomorfs. Mentre que l’‘estat del caracter a les branques
intermédies dels lofotrocozous és dificil de determinar degut a la seva falta de resolucid, si
que esta clar que I'Gltim ancestre comu dels Spiralia + Brachiozoa presentava algun tipus de
cavitat. En els ecdisozous, l'existéncia de dos filums amb representants acelomats i la
indeterminacié respecte a la situacié dels quetognats dificulta donar una resposta clara a
I’evolucid de les cavitats dins d’aquest superclade. Tot el contrari passa als deuterostomats,
on el seu clar estatus celomat només és veu alterat per la preséncia de l'acelomat

Xenoturbella.

Cal destacar que si bé la posicidé basal dels acelomorfs ha respost la vella pregunta
respecte a com era el primer bilateral, no ens ajuda a establir si els grups d’anatomia
senzilla son simples o simplificats. Tots els representants acelomats dels bilaterals es troben
en branques relativament properes al node que defineix el seu superclade, amb I’excepciod
dels platihelmints; perd no soéon clarament les més basals, menys en el cas dels
gnatostomulids i gastrotrics. En aquest escenari, és tan possible que provinguin d’ancestres
amb cavitats i que ells les hagin perdut per tal d’adaptar-se a nous estils de vida (com el
parasitisme o la reduccié de tamany), com que |'ancestre del superclade fos acelomat i ells
hagin retingut I'estat plesiomorfic. Tot i que donada la posicié dels simples acelomorfs a la

base, la segona opcié sembla més atractiva.

Fases larvaries

El desenvolupament indirecte a través de les fases larvaries també han tingut un
paper destacat als debats filogenétics. Com s’ha esmentat a la Introduccié, Hyman feia
servir les fases larvaries com a via per establir la filogenia dels bilaterals (Fig. 6). Per
exemple, proposava que la larva planula dels cnidaris hauria donat lloc a un primer bilateral
semblant a un acel. Hipotesi que és totalment compatible amb la nostra filogénia (Fig. 22).
A més, la posicido dels acelomorfs ens assegura que el primer bilateral presentava un
desenvolupament directe (sense fases larvaries). La preséncia de gnatostomulids i
gastrotrics, sense fases larvaries, a la base dels lofotrocozous fa que aquest sigui I'Gnic grup
a on es pot afirmar que I'Gltim ancestre comU presentava desenvolupament directe gracies
a la manca de larves als dos primers clades que es ramifiquen dins dels lofotrocozous. Just
tot el contrari es pot dir del altres superclades, on I'abundancia de fases larvaries, tot i que
de no clara homologia en alguns grups, apunta a un primer ancestre amb desenvolupament
indirecte. Un altre cop, Xenoturbella presenta un estat de caracter motl diferent de la resta
dels deuterostoms, i similar al dels acels. Les larves dels metazous sén molt variades, i n'hi
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ha als tres superclades. Perd la Unica amb una estructura clarament compartida per més

d’un grup es la trocofora dels lofotrocozous.

La primera larva que trobem als lofotrocozous és la larva parasita dels acantocéfals,
que es considera d’evolucié tardana, i per tant no present a l'ancestre dels Syndermata. Al
seglient clade dels lofotrocozous, trobem les larves dels briozous, les multiples larves dels
cicliofors i destaquen les larves trocofores dels entoproctes;la preséncia de trocofora als
entoprocta recolza la seva posici6 com a grup germa de la resta d’animals amb larva
trocofora que s’obté a la nostra filogénia del concatenat (Capitol II i III, Figs. 2 i 3). Tant les
larves de platihelmints com las de nemertins s’han relacionat amb les trocofores sovint,
perd com només es troben en representants de grups derivats i no a tot el filum, es dubte
de la seva homologia. També cal destacar la pérdua de trocofora i 'aparicié de la larva
actinotroca i glottidia als braquiopodes i foronidis respectivament; un altre cop, la posicid
dins dels Spiralia dels Brachiozoa, uns animals tant poc representatius de la morfologia dels
lofotrocozous, capgira el punt de vista sobre l'evolucidé dels trets, afavorint la idea de

I’evolucié convergent per molts caracters.
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Cuticula i Ciliacio epidérmica

Les cuticules i la ciliacido epidérmica no han jugat un paper massa important a les
filogenies morfologiques classiques. Perd les cuticules han guanyat importancia gracies als
resultats de les dades moleculars i el seu paper en la definicid dels ecdisozous. Si ens
fixems a l'evolucio de les cuticules (Fig. 23) ens adonem de que estan molt exteses al mén
animal. Un fet que crida l'atencié és que les cuticules de quitina no sén exclusives dels
ecdisozous, si no que també en trobem a briozous, entoprocta, braquiopodes i mol-luscs;
cal tenir en compte que l'estructura en tres capes de la cuticula dels ecdisozous si que és
exclusiva d’ells. La cuticula sense quitina dels quetognats, encara que presenten mandibules
quitinoses, no els vonvula amb la resta dels ecdisozous. La majoria de cuticules no
quitinoses acostumen a ser riques en col-lagena. Sén |'excepcié els urocordats, que
presenten una cuticula feta de tunicina, una molécula similar a la cel-lulosa i Unica en els
animals. A partir d’aquest esquema podem veure que la distribucié de les cuticules no és

informativa en quan a les relacions evolutives dels seus portadors.
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Més interessant sembla el cas de la ciliacié epidérmica. Les cél-lules epidérmiques
poden presentar 1 cili per célula, o dos, o multiples. Sovint s’ha proposat que la condici6 del
bilateral ancestral és la monociliada, a l'igual que als cnidaris. Novament els acels i
nemertodermatides contradiuen els punts de vista clasics presentant ambdds epidermis
multiciliades; i un altre cop Xenoturbella és la ovella negra dels deuterostomats, presentant
una epidermis multicilaida com la dels acels en un superclade ple de monociliats.
Freglientment s’ha proposat que la preséncia d’una cuticula rigida per sobre de I'epidermis
era incompatible amb la ciliacié d’aquesta; si bé podem veure aquesta correlacid als
ecdisozous, n’hi ha forces representants dels lofotrocozous que no la compleixen. A més, els
guetognats tampoc no presenten cilis, si bé la perdua pot ser deguda a la seva forma de
vida pelagica. Respecte els lofotrocozous, la ciliaci6 és el primer caracter de tots els
explorats en els que el gastrotrics i gnatostomulids difereixen del primer bilateral, mentre
aqueslls son monociliats, el primer bilateral seria multiciliat. El fet de que la resta dels
lofotrocozous compartéixen l'estat de caracter multicilat (excepte els Brachiozoa dins dels
Spiralia), dona suport a la seva monofilia, tret que ja havia estat proposat per Zrzavy
(1998).

Reflexions finals

La filogénia dels bilaterals és la clau per inferir com ha estat I'evolucié dels animals.
Un bon arbre be resolt és un marc indispensable per establir |'aparici6 de novetats
evolutives tan importants com les cavitats corporals, els patrons de clivellament, las fases
larvaries i moltes altres caracteristiques del patré corporal dels animals. La morfologia ha
proveit un cabdal d’informaci® molt valuosa respecte els trets dels animals, pero
malauradament tot aquest coneixement no és suficient per resoldre les relacions entre els
grans grups. Les dades moleculars donen accés a una enorme quantitat d’informacié que ha
anat creixent rapidament, a la vegada que s’han desenvolupat métodes filogenetics que
s’han sofisticat cada cop més per tal d’acomodar-se a les observacions sobre I’'evolucid
molecular dels organismes. La filogénia molecular, que ja porta vint anys estudiant les
relacions dels bilaterals, ha desenvolupat noves hipotesis filogenetiques com I’existencia
dels tres grans clades de bilaterals, ha desterrat antigues idees com la unié entre els
artropodes i els anél-lids, pero també ha plantejat nous enigmes molts dels quals encara

s’han de resoldre.

A l'inici d’aquest projecte, les Uniques dades disponibles eren practicament les del
18S. La idea de fer servir nous marcadors, com el 28S, comencava a prendre forma i
I’aplicacié de la tecnologia d’ESTs als problemes de la sistematica era encara impensable.
Com a conseqliéncia de la feina aqui presentada (Capitol I), es va introduir el primer

marcador molecular no ribosomal capa¢ de resoldre determinades regions de l'arbre dels
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bilaterals, en aquest cas, la seva base. Aquest primer estudi presentava 750 parells de

bases de la miosina per 29 taxa pertanyents a 12 grups de bilaterals més I'outgroup.

Des de la publicacié del primer estudi basat en la miosina, s’han sortejat molts
obstacles, com obtenir material biologic per la majoria dels filums de bilaterals, que s’ha fet
possible gracies a la col-laboracié de molts experts; altres problemes eren insalvables amb
els nostres mitjans, com per exemple la problematica de treballar amb quantitats limitades
de RNA de grups microscopics o amb primers degenerats. Tot i aixi s’han obtingut 135
seqliencies, que junt amb les dades presents a les bases de dades, ens ha permeés elaborar
una matriu final que consta de 90 taxa pertanyents a 27 grups de bilaterals i una extensié
de 8.880 parells de bases provinents de 13 gens diferents (Capitol III). En una época molt
competitiva, a on les matrius publicades presenten dotzenes de gens i d’organismes, la
matriu presentada aqui és capag d’igualar, i en alguns casos superar, la capacitat resolutiva

dels estudis més moderns i que han estat realitzats amb molts més mitjans.

També em provat d’extreure tanta informacié com fos possible dels gens ribosomals,
ja que es pensava que es trigaria molt de temps en igualar la seva representativitat
taxonomica; a més, em pogut explorar els problemes associats a aquest tipus de dades,
relacionats amb el mostratge i que eren facils d’abordar amb tota la informacié disponible
(Capitol II). Aquests dos estudis ens han permés valorar tan la importancia d’afegir nous
marcadors com l|'impacte de |'"Us de métodes d’inferéncia i models que s’ajusten a la
problematica. Els seus resultats han estat resumits en una Unica filogénia, que ens ha
permés especular sobre I'evolucid de trets morfologics rellevants dins dels bilaterals, i que

en alguns casos presenten alta coheréncia evolutiva amb la filogénia proposada.
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Conclusions

1. La filogenia obtinguda ens ha permés, dins dels bilaterals, comprovar la monofilia

dels tres grans superclades aixi com la posicié basal de Acoela i Nemertodermatida.

2. S’ha pogut resoldre la filogenies interna dels Deuterostomia, mentres que la filogenia

interna dels Ecdysozoa resulta en una tricotomia.

3. Es mostra una nova filogenia dels Lophotrochozoa, a on cal destacar:
L. Els gnatostomulids i els gastrotrics com al primer embrancament dels
lofotrocozous.

II.  La condicio polifiletica dels lofoforats.
III. La posicio dels platihelmints com a grup germa de la resta d’espirals.
V. L'estatus parafiletic dels Spiralia degut a la posicio6 dels Brachiozoa

(braquiopodes i foronidis) com a grup germa dels mol-luscs.

4, La filogenia obtinguda situa Xenoturbella com a deuterostom amb un suport molt

baix. El conjunt de resultats perd no permet descartar una posicié més basal.

5. Els Chaetognatha pertanyen clarament als ecdisozous. La seva situacio dins d’aquest

grup no es pot resoldre.

6. L'us de metodes probabilistics amb models evolutius complexes permet resoldre part
de les problematiques que presenten els gens ribosomals, obtenint una filogénia més ben

resolta que les que s’havia obtingut fins ara per aquests marcadors.

7. La cerca de nous marcadors moleculars que aportin nova informacié ha mostrat ser
una estrategia valuosa per inferir una filogenia dels bilaterals resolta. Malgrat aixo,

I'increment de dades no resulta en un increment lineal de la resolucié.
8. La filogénia obtinguda ens ha permés avaluar I'evolucio de determinats caracters del

patré corporal, mostrant la plasticitat en la seva aparicidé dins dels bilaterals i la prevaléncia

de I'adquisicié independent d’alguns d’aquests trets.
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