CAPITULO 2
Phylum Platyhelminthes

Lisandro Negrete y Cristina Damborenea

"Los platelmintos podrian ser uno entre los muchos
grupos de bilaterios desconocidos si no fuera porque
alguno de sus grupos parasitos azotan a poblaciones

humanas de todo el mundo".

JAUME BAGUNA (2000)

El phylum Platyhelminthes (del griego, platy: plano; helminthes: gusano) incluye a unas 30.000 especies
tanto de vida libre como parasitas que, como su nombre alude, se caracterizan por ser organismos aplana-
dos dorsoventralmente.

Los Platyhelminthes son animales bilaterales, triploblasticos, protostomados del grupo de los Lophotro-
chozoa. El desarrollo de la bilateralidad como plan estructural de organizacion corporal ha traido aparejado
una serie de novedades evolutivas concomitantes a la misma. La simetria bilateral (en el que un plano sagi-
tal divide al cuerpo a lo largo de un eje anteroposterior en dos mitades especulares) generoé la tendencia a
que los organismos se desplacen manteniendo siempre el mismo extremo del cuerpo hacia delante, lo cual
determind la concentracidon de un sistema nervioso y estructuras sensoriales asociadas al mismo en un ex-
tremo anterior definido, proceso denominado cefalizacion. La concentraciéon del sistema nervioso ha llevado
al desarrollo de un cerebro que permitid a estos animales procesar e integrar la informacién sensorial pro-
veniente del medio externo y las respuestas motoras, que ademas lleva a un desarrollo mayor de los siste-
mas. El sistema nervioso elaborado les permitié a los platelmintos explotar una amplia variedad de habitats,
desde formas libres que habitan el medio marino, incursionando en las aguas continentales (tales como
charcas, arroyos, lagos y estuarios) y en ambientes terrestres humedos, hasta establecer asociaciones es-
trechas con otros organismos (vertebrados e invertebrados) mediante el modo de vida comensal o estricta-
mente parasito, hecho reflejado por la gran diversidad de especies y formas que exhibe el phylum1.

Los platelmintos son organismos compactos, acelomados, sin cavidad corporal, con parénquima entre la
epidermis y la pared del intestino. El sistema digestivo (ausente en algunos taxones) carece de ano. El sis-
tema nervioso consiste tipicamente de cordones longitudinales, comisuras transversas y una comisura ante-
rior muy desarrollada que constituye el cerebro. La unidad estructural y funcional de osmorregulacién y ex-
crecion son los protonefridios. En el parénquima se encuentran las fibras musculares y los 6rganos del sis-
tema reproductor que, salvo excepciones, es hermafrodita. No existe un sistema especializado de transporte
interno (con excepcién de algunos trematodes), ni un sistema especial para el intercambio gaseoso. La epi-
dermis es celular en las formas de vida libre, mientras que es sincicial en los grupos parasitos y comensa-
les. Si bien todas estas caracteristicas definen a los platelmintos, no es posible establecer claras sinapomor-
fias del grupo, ya que muchas de estas caracteristicas son plesiomorficas.

' Nota de los autores: El presente capitulo tiene por objetivo presentar un panorama general de las caracteristicas de los Platyhel-
minthes, las que seran profundizadas en los siguientes capitulos del libro durante el estudio de las formas parasitas. Debido a
que la presente obra se refiere solo a organismos parasitos y comensales, no se ha profundizado en el estudio de las formas de
vida libre ("Turbellaria"), para lo cual recomendamos la consulta de libros de texto especializados en la biologia y zoologia de los
invertebrados.
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Tradicionalmente los Platyhelminthes incluyen un gran numero de taxones entre los que se reconocen
tres clados monofiléticos. Los Acoelomorpha (Acoela y Nemertodermatida), organismos predominantemente
marinos de vida libre, que se caracterizan por poseer una epidermis ciliada con raices ciliares frontales con
proyecciones formando una red, ausencia de membrana basal y de protonefridios. Presentan un sincicio
digestivo sin una cavidad digestiva definida. Actualmente, los Acoelomorpha no se incluyen entre los Platy-
helminthes, constituyendo un phylum de organismos bilaterales basales. El segundo clado, los Catenulida,
se caracterizan por poseer un protonefridio impar, dorso-medial, con células terminales con dos cilios. Un
rasgo distintivo es la frecuente reproducciéon asexual mediante la formaciéon de cadenas de zooides, mien-
tras que en las formas sexuadas los espermatozoides son no ciliados. Son formas libres, de aguas continen-
tales y marinas. El tercer y mas diverso de los clados lo constituyen los Rhabditophora, con rhabdites lame-
lados, células terminales de los protonefridios con mas de dos cilios y presencia de un sistema duo-
glandular. Dentro de este gran clado, los grupos mas caracteristicos son Macrostomorpha, Polycladida,
Proseriata, Tricladida, Rhabdocoela (Typhloplanida, Kalyptorhynchia, Dalyelliida y Temnocephalida) y Neo-
dermata (Fig. 2.1).
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Figura 2.1. Relaciones filogenéticas entre los principales grupos de Platyhelminthes a partir de datos morfolégicos y moleculares,
basadas en diferentes fuentes (Littlewood y otros, 1999; Littlewood, 2006; Littlewood y Waeschenbach, 2015). La mayoria de los auto-
res considera al clado Acoelomorpha como un phylum separado de Platyhelminthes y basal a este. La longitud de las barras expresa
aproximadamente el nUmero de especies conocido para cada clado. Puede notarse que el clado "Turbellaria" tiene un menor nimero
de especies que el clado Neodermata, aunque la diversidad morfolégica es mucho mayor en los primeros. Las barras verdes represen-
tan especies de vida libre y las barras azules los parasitos o comensales obligados.
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Tradicionalmente, los platelmintos de vida libre son incluidos dentro de los “Turbellaria”, taxén hoy consi-
derado parafilético (Fig. 2.1). Si bien los turbelarios incluyen principalmente a organismos de vida libre, muy
bien representados en una amplia variedad de ambientes (marino, dulciacuicola y terrestre), también hay
especies comensales (por ejemplo las pertenecientes a Temnocephalida) y algunas parasitas de invertebra-
dos (como las especies de Graffillidae parasitas de moluscos marinos). Los Neodermata son endo- o ecto-
parasitos, principalmente de vertebrados y es un clado monofilético en el que se reconocen los Trematoda
(Digenea y Aspidogastrea) y Cercomeromorpha (Monogenea y Cestoda) (Fig. 2.1).

En las ultimas décadas, la macrosistematica de los Platyhelminthes sufrié grandes modificaciones, debi-
do fundamentalmente a la incorporacion de marcadores moleculares en la taxonomia cladistica. La filogenia
de los platelmintos reviste gran atencion por incluir a los primeros animales bilaterios, por lo que comprender
sus relaciones de parentesco con otros taxones permitiria construir un escenario robusto de la evolucién de
los animales multicelulares. Por otra parte, los platelmintos son el primer grupo de metazoos en el que evo-
luciond el modo de vida parasito, por lo que conocer sus relaciones evolutivas brinda informacién acerca de
la evolucion del parasitismo y de su extraordinaria radiacion adaptativa. Una de las claves para establecer la
evolucién del parasitismo es identificar entre los grupos de turbelarios de vida libre, el taxdn hermano de los
grupos parasitos.

Pared del cuerpo

La pared del cuerpo de los platelmintos se caracteriza por su relativa simplicidad. Esta formada por un
epitelio simple, de una sola capa de células, sobre una membrana o lamina basal, que cubre una red de
musculos y carece de cuticula o elementos esqueléticos dérmicos (Tyler y Hooge, 2004). No obstante exhi-
be variabilidad entre los principales grupos. Los turbelarios y algunos estadios de vida libre de Neodermata
tienen una epidermis celular, formada por una capa simple de células multiciliadas. Sin embargo, en los
turbelarios simbiontes es sincicial y carece de cilios. En aquellos platelmintos con epidermis ciliada, estas
predominan en la superficie ventral del cuerpo, y en muchos casos son la principal estructura utilizada en la
locomociodn, ya sea en el desplazamiento sobre un sustrato (en las formas de mayor tamafio) o durante la
natacion (en varios grupos de turbelarios y algunos estadios libres en las formas parasitas). En los turbela-
rios intersticiales la locomocion ocurre por la accién de los cilios (que predominan en la superficie ventral),
por la secrecion de glandulas adhesivas y por la musculatura de la pared del cuerpo.

El tegumento de los estadios larvales de los platelmintos parasitos es semejante al descripto para la
mayoria de los turbelarios. Sin embargo, las formas parasitas adultas presentan un sincicio externo con
numerosas conexiones citoplasmaticas que lo relacionan con regiones nucleadas situadas en el parén-
quima, por debajo de la ldmina basal, denominadas citones (Fig. 2.2). Esta nueva epidermis sincicial reci-
be el nombre de neodermis.

El reemplazo de la epidermis celular, en los estadios larvales, por la neodermis presente en los parasitos
adultos supone una reorganizacion celular. Esto se debe a que en los platelmintos las células somaticas no
sufren mitosis, por lo que las células epidérmicas son incapaces de dividirse una vez diferenciadas durante
el desarrollo embrionario. Las unicas células capaces de dividirse por mitosis son los neoblastos, considera-
dos células totipotentes (Peter y otros, 2001).

Los neoblastos son los responsables de la formacion de la neodermis. Estas células, localizadas en el
parénquima, forman procesos citoplasméaticos que atraviesan la membrana basal, se extienden por debajo
de las células epidérmicas ciliadas, y se expanden entre estas ultimas. Al mismo tiempo, la epidermis ciliada
degenera, pierde los cilios y los ndcleos, y finalmente se desprende. Los neoblastos se fusionan lateralmen-
te, forman un recubrimiento sincicial y sus nucleos permanecen por debajo de la membrana basal (Fig. 2.3).

El tegumento definitivo 0 neodermis es un sincicio continuo con proyecciones internas que conectan con
los nucleos celulares (Fig. 2.2). El nombre Neodermata es utilizado para denominar al clado de los platel-
mintos parasitos, ya que esta diferenciacion en el tegumento es una apomorfia del mismo. En los turbelarios
de vida libre, que durante toda su vida presentan una epidermis ciliada, los neoblastos pueden reemplazar
células epidérmicas durante procesos de cicatrizacion y regeneracién o como parte del crecimiento normal
de la epidermis, mediante el establecimiento de proyecciones citoplasméticas de estas células totipotentes
que, junto con sus nucleos penetran la lamina basal y se ubican entre las células epidérmicas (Fig. 2.3) (Ax,
1996). La presencia de estos neoblastos o “células madre” y particularmente su rol en la renovacion de la
epidermis parece ser una autapomorfia de los Platyhelminthes (Rieger y Ladurner, 2001).
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Figura 2.2. Dibujo esquematico de la pared corporal (en las formas adultas) de los principales grupos de platelmintos, en seccion
transversal (modificado de Tyler y Hooge, 2004). Abreviaturas: c, cilio; ci, citon; ep, epidermis; es, espina; Ib, ldmina basal; mc, muscu-
latura circular; mi, microtriquias; ml, musculatura longitudinal; mv, microvellosidades.
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Figura 2.3. Representacion esquematica del reemplazo de las células epidérmicas en las formas de vida libre ("Turbellaria") y del
origen de la neodermis en las formas parasitas (Neodermata) (adaptado a partir de Ax, 1996). Abreviaturas: c, cilios; ci, citén; ep, epi-
dermis; Ib, ldmina basal; nd, neodermis; ne, neoblasto.
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En los Neodermata, el tegumento exhibe una gran versatilidad, estrechamente relacionada con la forma
de vida parasita. No solo proporciona una estructura capaz de regular la absorcion de alimento, ser la pro-
teccion contra el sistema inmune y los productos quimicos del sistema digestivo del hospedador, sino que
también asume funciones sensoriales y excretoras (Fig. 2.4). El tegumento sincicial facilita la transferencia
lateral de los nutrientes sin una restriccion impuesta por las membranas celulares. Asimismo, la membrana
plasmatica de la porcion apical del tegumento esta ligada a elementos ricos en proteinas, que en conjunto
conforman el glicocalix, los que se unen a moléculas especificas del hospedador proveyendo una proteccién
efectiva contra las defensas del hospedador (Dalton y otros, 2004).
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Figura 2.4. Representacion esquematica, en seccion longitudinal, de la ultraestructura funcional del tegumento
(modificado de Dalton y otros, 2004).

La pared corporal de la mayoria de los platelmintos exhibe una gran variedad de érganos adhesivos, es-
pecialmente conspicuos en los grupos parasitos.

En los turbelarios es comun la presencia de papilas adhesivas, y estructuras mas complejas asociadas a
fibras musculares, tales como ventosas (e.g. Tricladida, Polycladida, Temnocephalida). Ademas, la epider-
mis presenta numerosas células glandulares de diferente tipo, entre las que se destaca la secrecion de es-
tructuras en forma de varilla, rodeadas por membrana, denominadas rhabdites. Las células secretoras de
las rhabdites son células epidérmicas, que pueden encontrarse en la misma epidermis o por debajo de ella,
en el parénquima. En este ultimo caso, las rhabdites son liberadas al exterior a través de los cuellos de las
glandulas que atraviesan la epidermis. Se han propuesto numerosas funciones para estas secreciones,
entre ellas proteccion, formacion de una pelicula adecuada que favorezca la locomocién ciliar, repulsiéon
para posibles predadores, colaboracion en la captura de presas o en la formacién de las envolturas externas
de los huevos, o0 como medio de eliminacion de productos de desecho del metabolismo.

Los representantes del clado Rhabditophora poseen un sistema vinculado a la adhesién que les permite
aferrarse y liberarse de las particulas de sedimento de diversos sustratos con gran rapidez. Este sistema,
denominado duo-glandular, es particularmente comun en los turbelarios intersticiales. Este érgano adhesivo
esta formado por tres tipos de glandulas: una célula glandular (a veces mas de una), cuya secrecion elec-
trodensa provoca la adhesion al sustrato; una segunda célula glandular, que secreta sustancias que revier-
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ten la adhesion provocada por la primera; y una tercera célula de anclaje, que es una célula epidérmica
modificada que mantiene a los dos tipos de células glandulares juntas. Esta sirve de sostén para sus con-
ductos glandulares y presenta un collar de microvellosidades que rodea el poro de la célula adhesiva, permi-
tiendo la difusion de la secrecion glandular sobre el sustrato (Tyler, 1976; Lengerer y otros, 2014).

El sistema duo-glandular desaparece en el curso de la evolucion dentro de los platelmintos, estando au-
sente en los Neodermata. Sin embargo, en estos se ha desarrollado una formidable especializacién para la
sujecion (transitoria o permanente) a los hospedadores, manifestada por la gran variedad de estructuras de
fijacion, tales como espinas, ganchos esclerosados, microtriquias y ventosas (ver capitulos 3 a 6).

Sistema digestivo

El sistema digestivo, en los grupos en que esta presente, es incompleto debido a que carece de ano. La
boca se abre a una faringe, siguiendo un corto eséfago y un intestino. La boca generalmente se localiza en
la superficie ventral en la regién media anterior, pero puede ser anterior o estar ubicada en la regién ventro-
posterior. La faringe exhibe variaciones, pudiendo clasificarse de una manera general en 3 tipos morfologi-
cos: simple, plegada y bulbosa. En turbelarios de pequefio tamafio (1 mm o menores), como los Macrosto-
mida y Catenulida, la faringe es un tubo ciliado simple, formado por la invaginacién de la pared corporal. En
turbelarios de mayor tamafio (entre 0,2 y 10 cm de longitud), como los Tricladida y Polycladida, |a faringe es
plegada. Esta surge como un plegamiento del ectodermo, dejando una cavidad interna (bolsa o cavidad
faringea) en la que se aloja la faringe. La contraccion de la musculatura faringea permite la protrusion de la
misma fuera de su cavidad. La forma de la faringe plegada varia entre tubular o en forma de abanico. La
faringe bulbosa, presente tanto en turbelarios libres (Rhabdocoela) y comensales (Temnocephalida), asi
como también en las formas parasitas (Neodermata), es un bulbo muscular con capacidad suctora, cuya
cavidad faringea esta muy reducida (Fig. 2.5).
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Figura 2.5. A-C, Representacion esquematica de los tipos basicos de faringe, en seccién longitudinal (A, simple; B, plegada; C, bulbo-
sa). D, algunos representantes de cada tipo basico de faringe, con el sistema digestivo resaltado en gris (modificado a partir de Norefia
y otros, 2015 y Rohde 2001). (1) Macrostomorpha, (2) Proseriata, (3) Tricladida, (4) Polycladida, (5) Dalyelliida (Rhabdocoela), (6)
Temnocephalida (Rhabdocoela), (7) Aspidogastrea , (8) Digenea.
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Dada la ausencia de un sistema circulatorio que transporte los nutrientes hacia todo el cuerpo, esta
funcién es asumida por el intestino, cuyo volumen se correlaciona en funcién del tamafio corporal. Asi,
en las formas mas pequefias (e.g. microturbelarios libres y comensales menores a 1 mm de longitud, y
los Aspidogastrea, entre los parasitos) el intestino es un saco ciego. En las formas de tamaio interme-
dio (de varios milimetros hasta algunos centimetros, como la mayoria de los parasitos), el intestino
forma dos asas o ciegos intestinales. En los macroturbelarios, de varios centimetros de tamaio, el in-
testino presenta tres ramas (una anterior y dos posteriores) en los Tricladida, o numerosas ramas en
los Polycladida. En estos dos ultimos grupos, cada rama intestinal posee numerosas y pequenas rami-
ficaciones (Fig. 2.5).

Entre las formas parasitas, los digeneos exhiben una naturaleza dual de alimentacion, ya que pue-
den absorber sustancias a través de la boca y del tegumento (Dalton y otros, 2004). Algunos estudios
han demostrado que ciertas moléculas de bajo peso molecular, incluyendo glucosa y algunos amino a-
cidos, son absorbidas a través del tegumento. La evidencia indica que una combinacidon de mecanis-
mos de difusidn pasiva y transporte activo estan involucrados en la transferencia de los nutrientes. A
través de la boca se ingieren elementos de la sangre, otros tejidos del hospedador, y contenido intesti-
nal del mismo. La digestion en los ciegos intestinales parece ser extracelular, aunque en algunas espe-
cies de digeneos (tales como Fasciola hepatica) la digestion es tanto intra como extracelular. Otros
digeneos secretan enzimas que predigieren externamente el alimento, de manera similar a como lo
hacen los turbelarios de vida libre (Goater y otros, 2014).

A diferencia de los Trematoda, los cestodes carecen de un sistema digestivo. Por lo tanto, todos los
nutrientes son absorbidos a través del tegumento sincicial provisto de microtriquias. Todos los carbohi-
dratos, acidos grasos, aminoacidos vy lipidos son transportados activamente desde el lumen del intes-
tino del hospedador hacia el interior del parasito. La digestion es ayudada por enzimas hidroliticas y
proteoliticas que estan asociadas al glicocalix (Pappas y Read, 1975).

Sistema excretor

Las funciones de osmorregulacion y excrecién son realizadas por los protonefridios. Estos son es-
tructuras tubulares de origen ectodérmico, compuestos por tres partes fundamentales: la célula terminal
o cirtocito, un conducto o tubo y un poro que abre a la superficie corporal (Fig. 2.6).

La célula terminal cierra el tubo y puede presentar uno o muchos cilios, rodeados por largas micro-
vellosidades. Estas células reciben el nombre de solenocito si es monociliada, célula flamigera si es
multiciliada y con nucleo de posicidn basal, o bulbo flamigero si es multiciliada y con nucleo lateral.

El tubo puede estar formado por una o mas células que pueden presentar cilios y microvellosidades
hacia la luz del mismo. El poro esta formado por una célula que también presenta microvellosidades y
cilios. En algunos grupos pueden formarse expansiones denominadas vesiculas excretoras o vejigas.

El sistema protonefridial muestra numerosas variaciones morfolégicas entre los distintos grupos de
platelmintos (Rohde, 1991). La estructura y numero de las células terminales, la forma y ramificacion de
los tubos, y el numero y posicion de poros, es muy variable y reviste informacion filogenética importante
(Rohde y otros, 1995). Ciertos turbelarios, como los catenulidos, son unicos por poseer un solo proto-
nefridio (cuya célula terminal es biciliada), mientras que en el resto de los platelmintos la disposicion es
de a pares (Ehlers, 1994).
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Figura 2.6. Dibujo esquematico de la morfologia funcional de un protonefridio, en

seccion longitudinal (adaptado de Bartolomaeus y Ax 1992). Abreviaturas: c, cilio;

cc, célula del conducto; cn, célula del nefridioporo; ct, célula terminal; mec, matriz
extracelular.

La célula terminal, que en la mayoria de las especies forma el aparato de ultrafiltracion, consiste en pro-
yecciones a modo de barra del extremo distal de esta célula, o de proyecciones tanto de la célula terminal
como del area proximal de la primera célula del tubo, las cuales se interdigitan. Este sistema de barras esta
separado de la matriz extracelular del parénquima por la membrana basal. Los cilios de la célula terminal
baten hacia la luz del ducto y generan una presién negativa en el mismo, que conduce el ultrafilirado desde
la matriz extracelular hacia el tubo nefridial. Debido a que la célula terminal es el sitio de ultrafiltrado, existen
diversas estructuras para estabilizarla y asi prevenir su colapso. Estas pueden ser raices ciliares, microtubu-
los y filamentos de actina (Ruppert y Smith, 1988).

Debido a los fendmenos de exo- y endocitocis, las células del tubo poseen numerosas vesiculas, ya que
es en ésta porcidn del protonefridio donde ocurre la modificacion del ultrafiltrado inicial, por absorciéon de
agua, iones, aminoacidos y azucares, asi como la secrecién de sustancias de desecho (Fig. 2.6).

El sistema protonefridial es progresivamente mas complejo a medida que se incrementa el tamafo cor-
poral, con un sistema de canales altamente ramificado y numerosos poros excretores.

Sistemas circulatorio y respiratorio

Los platelmintos carecen de un sistema circulatorio. Sin embargo, se ha observado cémo el incremento
en el tamafno corporal plantea limitaciones para la distribucion de sustancias. Como se ha mencionado, la
distribucién de nutrientes es llevada a cabo por las ramas intestinales, cuyo grado de desarrollo se correla-
ciona con el tamafo corporal. Sin embargo, en numerosos representantes de Digenea se ha descripto un
sistema linfatico, compuesto por un par de vasos longitudinales principales con ramificaciones laterales (cu-
yo numero y patrén de ramificacion varia entre las especies) que se extienden por el parénquima hallandose
en intima relacion con diversos 6rganos. El sistema linfatico parece funcionar en el almacenamiento y movi-
lizacion de aminoacidos vy lipidos a través del cuerpo, mientras que la presencia de hemoglobina sugiere un
rol accesorio en el transporte de oxigeno a los tejidos (Lowe, 1966; Dunn y otros, 1985). Asimismo, se asu-
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me que el disefio corporal aplanado en los platelmintos permite una mayor difusién de oxigeno y diéxido de
carbono hacia dentro y fuera del cuerpo respectivamente (Schmidt-Rhaesa, 2007).

Al vivir en un ambiente pobre en oxigeno, la presencia de pigmentos respiratorios (hemoglobina mono-
meérica intracelular) en las formas endoparasitas y endosimbiontes (tanto en "Turbellaria" como en Neoder-
mata) las capacita para “competir” con su hospedador por el oxigeno (Jennings y Cannon, 1985, 1987). En
contraste con las formas de vida de libre, los platelmintos parasitos han desarrollado ciertas adaptaciones
que les permiten vivir en una ambiente andxico, como tener vias metabdlicas anaerdbicas en las que los
carbohidratos, entre otras sustancias, son absorbidos. Esta via metabdlica se mantiene incluso estable aun
cuando hay disponibilidad de oxigeno (Barrett, 1991).

Sistema nervioso y érganos de los sentidos

Los platelmintos poseen un sistema nervioso central, bilateralmente simétrico, formado por un cerebro y
uno o varios pares de cordones nerviosos longitudinales (e.g. dorsales, dorsolaterales, laterales, ventrolate-
rales y ventrales), que pueden conectarse entre si por comisuras transversales, formando un “sistema en
escalera”’. En general los cordones ventrales son los mas prominentes y en algunos grupos, los Unicos pre-
sentes. Ademas de estos cordones que se dirigen hacia la regiéon posterior del cuerpo, en varias formas de
platelmintos desde el cerebro divergen nervios pares que se dirigen anteriormente. Los cordones nerviosos
conectan con plexos nerviosos periféricos, de diferente estructura y desarrollo segun los grupos. Entre los
plexos relacionados a la pared del cuerpo se destacan el plexo submuscular (en la musculatura de la pared
del cuerpo), el subepidérmico (entre la musculatura de la pared del cuerpo y la membrana basal de la epi-
dermis) y el plexo intraepidérmico (entre las bases de las células epiteliales); todos de diferente desarrollo
segun los grupos. Un sistema de anillos y plexo nervioso se relaciona con la faringe y ademas se reconoce
un plexo nervioso intestinal y un plexo independiente relacionado al sistema genital.

El cerebro tiene diferente desarrollo segun los grupos. En general son dos ganglios nerviosos unidos por
una comisura. En algunas formas, los cordones nerviosos ventrales adquieren gran desarrollo e inervan
estructuras especificas como aquellas encargadas de la adhesion a sus hospedadores.

Los drganos de los sentidos en los organismos de vida libre incluyen receptores epidérmicos de diferentes
tipos (Rieger y otros, 1991), considerados en general como quimiorreceptores y ocupando grandes regiones
del cuerpo o concentrados formando areas sensoriales especializadas, como en la region anterior o lateral del
cuerpo, o ubicados en fosetas o surcos sensoriales. En algunos grupos también se desarrollan érganos glan-
dulorreceptores (e.g. Macrostomida), estatocistos (caracteristicos de los grupos basales de turbelarios), foto-
rreceptores (en numero y de estructura muy variables) (Rieger y otros, 1991). Células sensitivas y 6rganos
sensoriales en la region cefélica se conectan a través de fibras nerviosas directamente con el cerebro.

Entre los parasitos las estructuras sensoriales son variadas y mas evidentes en las formas larvales
que en las adultas, aunque en estas ultimas también presentan numerosas estructuras de funcién senso-
rial. En las formas larvarias, entre otras estructuras sensoriales, se reconocen fotorreceptores (e.g. onco-
miracidios, miracidios, cercarias), papilas sensoriales (papila apical en miracidios). En los Neodermata
adultos se reconocen mecanorreceptores, quimiorreceptores y osmorreceptores. Se observan numerosos
receptores sensoriales en la superficie de cuerpo de los digeneos, papilas en el haptor en aspidogastreos,
en el escolex de cestodes y en el opistohaptor de monogeneos, asociados a los poros genitales y recep-
tores uniciliados en monogeneos.

Sistema reproductor

La mayoria de los platelmintos son hermafroditas (monoicos), es decir cada individuo es funcionalmente
tanto hembra como macho, y solo unos pocos son gonocéricos (dioicos). El sistema reproductor sigue un
patron comun en todos los grupos, aunque hay numerosas variaciones de este plan basico en los diferentes
grupos y de acuerdo a sus habitos de vida (Roberts y Janovy, 2009).

Los platelmintos exhiben en muchos casos uno de los sistemas reproductores mas elaborados entre los
metazoos (Rieger y otros, 1991), hecho que contrasta con la gran simplicidad encontrada en los otros sis-
temas, y presentan diversos mecanismos para llevar a cabo la fertilizacion interna. Entre las caracteristicas
mas relevantes del sistema reproductor, se destaca la existencia de dos tipos de gbénada femenina, pudien-
do clasificarse esta en homocelular y heterocelular. En el primer caso, a semejanza de otros metazoos, el
ovario (= germario) produce solo un tipo de células, ovocitos que presentan en su citoplasma su propia do-
tacion de vitelo, que sirve como material nutritivo para el embrién. Los platelmintos con este tipo de ovario
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tienen huevos endolecitos. Esta caracteristica representa una condicién plesiomorfica frente al tipo de go-
nada femenina heterocelular, en la que la génada es un germovitelario que desarrolla dos tipos celulares:
los ovocitos formados por el ovario propiamente dicho, y los vitelocitos, producidos por las glandulas viteli-
nas (= vitelario) (Fig. 2.7) (Ax, 1996). Esto permitié una especializacién funcional, en la cual la ovogénesis
es llevada a cabo en el ovario mientras que las glandulas vitelinas son las responsables de la sintesis y
almacenaje del material nutritivo (vitelo, lipidos y glucégeno) y de materiales para la formacion de la cascara
de los huevos (Gremigni, 1988; Swiderski y Xylander, 2000). De esta manera, el vitelo es proporcionado a
los huevos en desarrollo a medida que son transportados por las vias femeninas, siendo por ello denomina-
dos huevos ectolecitos.

Por lo tanto, entre los platelmintos pueden reconocerse dos niveles de organizacion: los Archoophora
(=arcéforos), aquellos que retienen la condiciéon plesiomérfica de tipo de huevo endolecito, y los Neoophora
(=néoforos), condicién derivada, cuyo huevo es ectolecito (Ellsworth y otros, 1963). Entre los primeros, se
encuentran los Acoela, Nemertodermatida (ambos conforman el clado Acoelomorpha considerado actual-
mente el grupo hermano de los Platyhelminthes), Catenulida, Macrostomorpha y Polycladida, cuyo patrén
de clivaje es espiral, aunque con algunas variantes entre los diferentes grupos (Martin-Duran y Egger,
2012). Los Neoophora estan representados por los Proseriata, Tricladida, Rhabdocoela y Neodermata, y
otros grupos menores, quienes sufren un patrén de clivaje irregular, espiral modificado, debido a la incorpo-
racion de material extra-embrionario (vitelo) dentro del huevo (Martin-Duran y Egger, 2012) (Fig. 2.1). Entre
los diferentes linajes de platelmintos, en particular los parasitos, la presencia de huevos ectolecitos ha per-
mitido una extraordinaria especializaciéon anatémica del sistema reproductor femenino, ejemplificada en el
complejo ensamble de los materiales que constituyen la cascara de los huevos en una region diferenciada
del oviducto, el ootipo, que posiblemente sea una adaptacion a los complejos ciclos de vida y la gran fecun-
didad requerida en tales parasitos (Fig. 2.8) (Ehlers, 1985; Whittington, 1997).

A pesar del hermafroditismo, los platelmintos generalmente presentan fertilizacién cruzada, aunque la
autofecundacién no es un fenédmeno raro. De esta forma, han desarrollado un aparato copulador complejo,
dotado de numerosas glandulas, receptaculos y camaras accesorias, que exhiben una gran variacion dentro
del phylum, que les ha permitido desarrollar diversas estrategias reproductivas.

Figura 2.7. Representacion esquematica del sistema
reproductor femenino en platelmintos con huevos endolecitos
(A) y ectolecitos (B) (modificado de Laumer y Giribet, 2014).
Abreviaturas: g, gonoporo; gc, glandulas de la cascara; ge,
germario; vit, vitelario; ut, utero.
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Figura 2.8. Representacion esquematica de la formacién de los huevos ectolecitos en el sistema reproductor femenino (modificado de
Ax, 1996). Abreviaturas: c, cascara del huevo; cv, célula vitelina (vitelocito); es, espermatozoide; gc, glandulas de la cascara; ge, ger-
mario; oc, ovocito; od, oviducto; 0o, ootipo; rs, receptaculo seminal; u, Utero; vd, viteloducto.

El sistema reproductor masculino presenta uno a multiples testiculos de localizacion variable. Cada tes-
ticulo se continta en un conducto o vaso deferente o espermatico, y los provenientes de diferentes testicu-
los suelen fusionarse en un solo conducto. Este sistema se completa con un aparato copulador en general
complejo, formado por un cirro eversible o un penis protruible, pudiendo ambos estar armados con espinas y
ganchos esclerosados. Al aparato copulador se suman ademas otras estructuras como la vesicula seminal
para almacenar el esperma propio antes de la copula, y diferentes tipos de glandulas, como las prostaticas,
formadas por células que vierten su contenido en una vesicula prostatica o por células glandulares en el
interior de la misma (Fig. 2.9).

El sistema reproductor femenino presenta uno o numerosos ovarios, que pueden ser homocelulares o
heterocelulares segun los grupos, como fue mencionado. En este Ultimo caso se diferencia el ovario pro-
piamente dicho y las glandulas vitelinas, que pueden tener morfologia y posicion variables en los distintos
grupos (Fig. 2.9). Los 6vulos, transferidos por el ovario a través de un oviducto y el vitelo, transferido desde
las glandulas vitelinas a través de los viteloductos, entran en contacto en una camara donde ocurre la fertili-
zacion, llamada ootipo en varios grupos. Esta camara se continia con una vagina, de diferente desarrollo,
que puede constituirse en un utero, que en las formas parasitas suele adquirir gran desarrollo (tubular o
ramificado), permitiendo el almacenaje de los huevos. En algunas formas el utero es una estructura diferen-
te y separada de la vagina.

Ademas, el sistema femenino presenta diferentes estructuras para almacenar el esperma recibido durante
la copula, como bursas copuladoras (para conservarlo por periodos de tiempo corto) y receptaculos seminales
(para conservarlo por periodos mas prolongados) (Fig. 2.9). Ademas se reconocen glandulas que colaboran en
la formacion de la cascara o glandulas adhesivas o cementantes que fijan los huevos a un sustrato.
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Figura 2.9. Representacion esquematica de las principales estructuras del sistema reproductor en un platelminto Neoophora (modifica-
do de Wang y Wu, 2008). Abreviaturas: b, boca; bc, bursa copuladora; cd, conducto deferente; cv, conducto vitelino; f, faringe; go,
gonoporo; h, huevo; i, intestino; ov, ovario; p, penis; rs, receptaculo seminal; t, testiculo; ut, utero; vi, glandulas vitelinas; vp, vesicula
prostatica; vs, vesicula seminal.

Cada uno de los sistemas pueden comunicarse al exterior a través de un poro propio, reconociéndo-
se por lo tanto dos gonoporos, uno femenino y otro masculino, o pueden comunicarse al exterior a tra-
vés de un gonoporo comun a ambos sistemas (Fig. 2.9). Los gonoporos en general se encuentran en
diferente posicién en la superficie ventral del cuerpo, aunque también pueden ser laterales (como en
algunos cestodes) o incluso dorsales. El sistema genital puede estar comunicado con el sistema diges-
tivo a través de un conducto genito-intestinal, como en los monogeneos y policlados, o una vesicula
resorbens, como en temnocéfalos. Posiblemente, el pasaje de productos genitales (remanentes de la
cbpula) hacia el sistema digestivo actie como un recurso adicional de material nutritivo. También pue-
de encontrase un poro femenino accesorio, vaginal, cuya funciéon durante la cépula es la de recibir al
6rgano copulador masculino. Es frecuente la repeticion de los sistemas reproductores y de gonoporos,
como ocurre en cestodes.

La reproduccion asexual esta poco extendida entre los platelmintos en su fase adulta, y principal-
mente ocurre en turbelarios de vida libre. Esta reproduccién puede ocurrir por fisién transversal o mas
raramente longitudinal o por gemacién. En muchos catenulidos y algunos macrostémidos es comun la
reproduccion asexual, con la formacion de cadenas de zooides antes de que ocurra la separacion de
los individuos. Este proceso es denominado paratomia. Otro mecanismo agamético es la fragmentacién
o fisién (arquitomia), muy comun en los triclados, principalmente en las formas dulciacuicolas. Formas
larvarias de cestodes se reproducen asexualmente por gemacion.

La reproduccion adquiere una importancia especial en el contexto de la vida parasita, debido a la
necesidad de lograr la transmisién entre hospedadores. En algunas formas parasitas se desarrollaron
ciclos de vida con alternancia de generaciones sexuales y asexuales, siendo algunas de las larvas las
que se reproducen asexualmente por poliembrionia (digeneos). Esta caracteristica implica una gran
amplificacién del numero de larvas y de esta forma se logra completar la transmisién desde un hospe-
dador a otro, en ciclos de vida complejos (ver capitulo 4).
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