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AULA

Origem dos metazoarios

Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

> e Conhecer as principais teorias sobre a origem

evolutiva dos metazoarios, e seus prds e contras.

Disciplina:
Diversidade dos Seres Vivos.
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INTRODUCAO

8 CEDERJ

No Médulo 1, vocé foi apresentado aos métodos para reconstrucdo da histéria
evolutiva dos animais. Agora, neste modulo, vocé vera como se deu a diversificacao,
quanto a forma, ao tamanho e ao funcionamento, dos diferentes grupos animais.
Ao longo da histéria evolutiva, a relacao entre diversificacdo e modificacdo
das estruturas dos animais serad associada com a conquista de uma grande
variedade de novos ambientes. Tal conquista ficou registrada na distribuicdo
atual da fauna nos diversos ambientes.

Nesta aula, vocé tera contato com as principais teorias acerca do surgimento

dos animais multicelulares, denominados metazoarios.

0S METAZOARIOS

A defini¢io atual de metazodrios é: ser vivo eucarioto, multicelular,
heterotréfico, provido de células gaméticas, com tecidos distintos e que
apresenta reproducio sexual por meiose.

Na nossa primeira aula, esta mesma defini¢do foi apresentada para
os animais. No passado, era comum dividir-se os organismos eucariotos
e heterotr6ficos em animais unicelulares e animais multicelulares. Desde
que se constatou que somente 0s organismos eucariotos, unicelulares
e heterotréficos nio formam um agrupamento monofilético, ficou
estabelecido que eles ndo deveriam e nem poderiam ser considerados
animais. Tais organismos, juntamente com as algas, passaram a formar
o reino Protista.

Atualmente, o termo animal é empregado como sinénimo de
Metazoa. Os metazodrios formam um grupo monofilético, sendo portanto
descendentes de um tinico ancestral comum e exclusivo somente deles. Eles

sdo definidos pelas seguintes sinapomorfias:

multicelularidade,
presencga de tecidos distintos,

células reprodutivas ou gaméticas,

reprodugio sexual por meiose.

A hip6tese de monofiletismo dos Metazoa tem sido, entretanto,
posta em duvida por diversos cientistas que pressupdem ter 0 grupo
uma origem polifilética, tendo evoluido, independentemente, a partir
de diversas linhagens de organismos protistas. Por esta hipoétese,
portanto, as caracteristicas consideradas como novidades evolutivas
do grupo seriam, na realidade, homoplasticas, isto é, teriam surgido

isoladamente em cada linhagem.



Diversidade da vida

Origem da terra

Como os primeiros metazoarios devem ter sido formas pequenas e
de corpos moles, o registro fossil desses animais é praticamente inexistente.
Desta forma, a condi¢do monofilética do grupo e o reconhecimento de
quem seria, entre os protistas, o seu ancestral comum estdo restritos ao
campo das hipdteses. Essas hipdteses se originaram no final do século

XIX, com os trabalhos do zo6logo e evolucionista ERNST HAECKEL.

QUANDO E ONDE SE ORIGINARAM OS METAZOARIOS

Na auséncia de um registro fossil direto, a presenca de marcas
deixadas pelos animais, como rastros e galerias era, até os anos 1980,
a Unica forma de registro da existéncia dos primeiros metazodrios no
passado. Com o desenvolvimento recente de técnicas moleculares de
datagdo, como 0 RELOGIO MOLECULAR, estima-se que estes animais teriam
surgido ha 600 — 900 m.a., nos periodos pré-cambrianos, provavelmente
nos fundos dos oceanos e mares.

Esse periodo, marcado por intensas modificagdes na superficie
terrestre, apresentou aumento dos niveis de O, produzidos pelo intenso

florescimento de organismos fotossintetizantes (Figura 14.1).

Sobre estas intensas modificacoes, reveja a primeira aula. A técnica
denominada reLoGio moLecuLAr foi vista em Diversidade dos Seres Vivos.
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Figura 14.1: Niveis de oxigénio na Terra.

ErnsT HEINRICH
HAECKEL
(1834-1919)

Zoologo alemao
nascido em Potsdam,
foi professor de
Anatomia Comparada
e diretor do Instituto
Zooldgico de Jena.
Convencido da
validade da Teoria

da Evolucao de
Darwin-Wallace, foi
um de seus mais
entusiasmados
defensores e o maior
responsavel pela

sua divulgacdo na
Alemanha, como
reconheceu o proprio
Darwin. Haeckel
construiu as primeiras
e mais complexas
arvores genealogicas
animais, cunhando os
termos Protozoarios
e Metazoarios. Foi
também autor da

Lei Biogenética, que
procurava explicar

a filogenia animal, a
partir das fases do
desenvolvimento
embrionario. Em
1866, cunhou o termo
Ecologia, utilizado
para definir um ramo
da Biologia que
estava surgindo.
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Mas como tais modificagdes contribuiram para o surgimento dos metazoarios? Vejamos.

O aumento dos niveis de O, nos oceanos e mares coincidiu ainda com o surgimento de

mares rasos, devido ao inicio da separagdo dos continentes e, conseqiientemente, do aparecimento

das plataformas continentais. A pouca profundidade dos mares, nas plataformas continentais,

permitiu que a luz solar atingisse, em diversos pontos do planeta, uma grande drea do fundo

do mar. O oxigénio, subproduto do processo de producdo de energia através da fotossintese, ja

estava sendo utilizado no mecanismo de queima da matéria organica pelos protistas heterotréficos.

Tal mecanismo é extremamente eficiente do ponto de vista energético.

Em suma, trés condi¢bes foram propicias para o surgimento de formas heterotroficas de

maior tamanho, nos fundos rasos dos mares e dos oceanos:

B conjungio de niveis elevados de oxigénio;

B preexisténcia de mecanismos de produgdo de energia utilizando-se do O, e

B aumento da area dos fundos rasos marinhos.

10 CEDERJ

Assim, todo esse processo criou condi¢des para o surgimento, a partir
de protistas heterotréficos, organismos de maior tamanho. Eles seriam
0s primeiros metazoarios ou os primeiros animais.

HIPOTESES SOBRE A ORIGEM DOS METAZOARIOS

As diversas hipdteses sobre a origem dos metazodrios se
diferenciam pelos "atores" envolvidos e pela defini¢io das estruturas para
o estabelecimento de homologia, isto é, quais estruturas dos possiveis
ancestrais protistas (unicelulares) seriam homologas a quais estruturas
dos metazoarios (multicelulares). Essas hipoteses fundamentam-se
na homologia entre o corpo dos protistas e as diversas células dos
metazoarios. Através da relacdo de homologia entre estas células se
procura inferir quem seria, entre os protistas, o ancestral provavel
dos metazodrios. No entanto, como ndo se conhece o(s) primeiro(s)
metazodrio(s), é necessdrio nio apenas reconhecer o seu ancestral,
mas também com qual grupo atual de metazodrios o primeiro deles

apresentaria maior semelhanga.



Figura 14.2: Critérios de homologia utilizados
na determinacdo de possiveis ancestrais pro-
tistas dos metazoarios.

G "Celularizagdo"

E necessario, portanto, apresentar de forma sintética os principais "atores" que compoem
os cendrios evolutivos. Entre os protistas, os provaveis ancestrais dos metazodrios sao os ciliados,

os flagelados ou as amebas.

Figura 14.3: (a) Ciliado, (b) flagelado e (c) ameba.

CEDERJ 11
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Entre os grupos atuais, aqueles que apresentam maior semelhanga com os primeiros
metazodrios seriam os poriferos, como as esponjas do mar; os celenterados, como as anémonas

e medusas (dguas-vivas) e os platelmintes turbeldrios, como as plandrias.

Figura 14.4: (a) Esponja Haliclona sp., (b) Anémona
Bunodossoma cangicum, (c) Agua-viva Catostylus e
(d) Planaria.

A seguir, apresentaremos as diferentes hipoteses acerca da origem dos metazodrios.

Frequientemente, elas sdao chamadas de Teorias. Sdo elas:
m Hipoteses Coloniais.

m Hipdtese Sincicial.

m Hipotese Simbidtica.

12 CEDERJ



Hipoteses Coloniais

Em todas as hipoteses denominadas Coloniais, propde-se que a célula tnica dos protistas
¢ homologa as diversas células dos metazodrios. Assim, os metazodrios teriam se originado de
uma coldnia de células protistas na qual ocorrera a especializagdo de algumas dessas células para
desempenhar funcdes diferenciadas.

Tais hipoteses se diferenciam quanto aos atores, isto é, quanto aos supostos protistas
ancestrais e quanto a estrutura basica dos primeiros metazodrios. As Hipdteses Coloniais se
baseiam nas fases do desenvolvimento embrionario dos animais que seguem a formag¢do de um
ovo ou zigoto até atingir o estagio de larva (Figura 14.5). Essas etapas sdo apresentadas e descritas

sucintamente a seguir.

Ovulo + Espermatozoide Clivagem Blastula Gastrula

O+ —c Q>

Formac¢do do mesoderma
e organogénese

Larva

Figura 14.5: Desenvolvimento embrionério.

CEDERJ 13
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As Fases do Desenvolvimento Embrionario

O ovo fecundado, composto de apenas uma célula, comega a se dividir (processo
denominado clivagem) em diversas células. Esse grupo de células, semelhante a uma amora, é
denominado moérula. Com o continuo processo de clivagem, e com o progressivo aumento do
numero de novas células-filhas, forma-se uma camada de células que envolvem uma cavidade
preenchida por liquidos. Nessa fase do desenvolvimento, esse conjunto de células do embrido é
denominado blastula e sua cavidade interna, blastocele.

Na fase seguinte, ou gastrulagio, as células comegam a migrar para dentro, em um processo
de invaginag¢ao, como se a bldstula comecasse a virar do avesso. Apds a invaginac¢io, o embrido,
denominado gastrula, apresenta duas camadas de células, uma externa e uma interna, além de
duas cavidades, a blastocele e 0 arquénteron ou gastrocele, ou tubo digestivo primitivo. A abertura
do tubo digestivo, formada na invaginac¢do, é denominada blastoporo. O blastéporo ird originar,
ao longo do desenvolvimento, ou a boca ou o anus do futuro adulto.

Neste momento, para vocé compreender as Hipoteses Coloniais de origem dos metazoarios,
¢ necessario apenas reconhecer a fase inicial do desenvolvimento e estabelecer a relagio de
homologia entre as células dos metazodrios e os possiveis ancestrais protistas.

As fases do desenvolvimento embriondrio, apresentadas acima e representadas na
Figura 14.5, foram descritas e interpretadas por Haeckel, no final do século XIX. Ele, como
um dos evolucionistas mais entusiasmados com a entio recente teoria da evolug¢io de Darwin-
Wallace, procurou relacionar as fases embrionarias de diferentes grupos animais com a sua
historia evolutiva (filogenia). Haeckel acreditava que os estdgios embriondrios dos animais atuais
refletiriam a filogenia do grupo.

Por exemplo, embora os seres humanos ja nas¢cam com a faringe em forma de tubo, a
presenca de fendas laterais na faringe nas fases iniciais de desenvolvimento do embrido humano
seria “equivalente” ao de um peixe adulto (que tem fendas branquiais) e, portanto, nés humanos
terfamos no peixe o nosso ancestral.

A visao de Haeckel é diferente das hipoteses mais aceitas atualmente, pois considera a
evolucdo como uma forma linear. Na visdo dele, alguns animais atuais representariam estgios
intermediarios no desenvolvimento de outros mais evoluidos, formando uma seqiiéncia de
ancestrais e descendentes.

Como vocé viu no Médulo 1, a idéia atual sobre evolugio envolve a separa¢do de grupos
que possuem um ancestral comum. As semelhancas entre as formas ancestrais e os grupos atuais
seriam causadas pelas plesiomorfias. O ancestral comum entre peixes e mamiferos ja foi extinto.
Entretanto, os peixes mantiveram uma série de caracteristicas compartilhadas com este ancestral,

sendo uma delas a presenga de fendas branquiais.

14 CEDERJ



Haeckel, no entanto, ndo estava completamente equivocado. Suas idéias sobre a relagio entre

embriogenia e filogenia sdo utilizadas como uma forma de polariza¢do de séries de transformacdes

(ver Modulo 1). Nesta concepgdo, as fases larvais sdo consideradas como homélogas, isto é,

comparando somente as mesmas fases entre animais diferentes. Nao é correto comparar diferentes

fases de desenvolvimento, como no exemplo citado anteriormente.

A contribui¢io de Haeckel, nesta drea do conhecimento, possibilitou o levantamento de

hipéteses acerca da origem dos metazodrios, estudando as fases iniciais do desenvolvimento a

partir de uma célula tnica.

As diversas Hip6teses Coloniais, fundamentadas nas fases de desenvolvimento estabelecidas

por Haeckel, serdo apresentadas a seguir. As maiores evidéncias a favor dessas hipdteses estio

no fato de que existem diversos grupos de protistas que tém o habito de formar agrupamentos

de células, denominados Protistas Coloniais.

Blastea/Gastrea

Esta hipotese, proposta inicialmente por Haeckel no século XIX,
foi modificada por diversos zodlogos europeus ao longo do século
XX. Ela se fundamenta na LEI BIOGENETICA, sugerindo que a blastula dos
embrides atuais recapitularia um organismo ancestral (Figura 14.6),
denominado BLASTEA. A primeira blastea seria uma colonia de protistas

flagelados, como os atuais protistas do género Volvox.

Blastula

Cytula Morula

Figura 14.6: Hipotese Blastea/Gastrea.

LEl BIOGENETICA

Como ja mostramos,
esta lei foi proposta
por Hackel, o qual
acreditava que durante
o desenvolvimento
animal, estes passam
pelos estagios adultos
de seus ancestrais.

BLASTEA

Nome dado ao
organismo ancestral
hipotético pela sua
semelhanca com
uma blastula.

Gastrula

"Gastrea"

CEDERJ
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Introducéo a Zoologia | Origem dos metazoarios

Estes organismos flagelados sao muito semelhantes as células
flageladas das esponjas, os coandcitos, indicando uma possivel
homologia entre ambos (Figura 14.7).

o—— Flagelo

Colarinho —%

Figura 14.7: (a) Coandcito de esponja; (b) Colonia de protozoarios flagelados.

Segundo esta hipotese, a gastrula dos animais atuais representaria um animal primitivo,
denominado GASTREA. A gastrea possuia uma boca primitiva originada a partir do blastéporo que,
por sua vez, se comunica a um tubo de fundo cego (o arquénteron ou tubo digestivo primitivo).
Ela apresentaria duas camadas de células: uma externa, com fun¢io locomotora, e uma interna,
com funcdo digestiva. Esse tipo de organizagio corporal é muito semelhante dos cnidarios atuais

(Figura 14.4), providos de um endoderma digestivo interno e um ectoderma locomotor externo.

n GASTREA

Portanto, por esta hipdtese, os candidatos a primeiros metazoarios
seriam semelhantes aos cnidarios atuais (caso da gastrea) ou a uma
elaborada col6nia de zooflagelados (blastea).

Nome dado ao
organismo ancestral
hipotético pela sua
semelhanca com
uma gastrula.

16 CEDERJ



Existem, entretanto, alguns argumentos contrarios a aceitagao desta hipotese:

B as colonias dos protistas atuais do tipo Volvox, apesar de ja apresentarem

uma divisdo de trabalho entre suas células, sdo organismos haploides e nao-dipléides

COmo 0S metazoarios atuais;

B estas coldnias atuais sdo exclusivas de agua doce, contrariando as demais

evidéncias da histéria evolutiva da vida, que indicam que os primeiros metazodarios

se originaram no ambiente marinho;

W embora existam atualmente muitos protistas flagelados coloniais, todos os

que se assemelham a uma blastula sdo formas fotossintetizantes e, portanto, muito

mais proximas das plantas do que dos animais.

Trochaea

Recentemente (final do século XX) alguns pontos da Hipotese
Blastea/Gastrea foram modificados, mas manteve-se a idéia de que
a observag¢io do desenvolvimento inicial dos animais forneceria
informagdes para uma reconstru¢do da origem dos metazoarios.
Nesta hipotese, denominada Hipotese da Trochaea, as fases iniciais do
desenvolvimento embriondrio apresentariam semelhangas com grupos
atuais, isto é, a morula representaria o ancestral dos primeiros poriferos
(esponjas) e a gastrea seria o provavel ancestral dos cnidarios (medusas,
anémonas-do-mar). Acrescentando-se novos estdgios, modificados a
partir de uma gastrea, mas nio representados no desenvolvimento
embriondrio, chega-se a TRocHAEA (Figura 14.8).

No inicio do seu desenvolvimento, a trochaea seria semelhante a
uma gastrea, mas com coroas de cilios em volta da boca e na regido apical
(parte de cima). Nessa fase, a trochaea seria muito semelhante as larvas
dos atuais protostomios, como os anelideos, crusticeos, platelmintes e
moluscos. Na fase seguinte de sua historia evolutiva, surgiriam poros,
a partir da extremidade do tubo digestivo primitivo que fica do lado
oposto ao blastoporo. Nessa fase, a trochaea seria semelhante as larvas

dos atuais deuterostomios, como os equinodermos e cordados.

TROCHAEA

Nome dado ao
organismo ancestral
hipotético pela sua
semelhanca com uma
larva trocofora.

CEDERJ
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Blastocele
Porifera

Aquénteron

Poros gastricos Poros gastricos

Figura 14.8: Teoria Trochaea.

A Hipétese da Trochaea baseia-se em uma sequiéncia de animais
hipotéticos cujas fases iniciais, até gastrea, apresentariam correspondéncia
no desenvolvimento embriondrio dos metazodrios atuais. A estrutura
dos demais passos, ou melhor, dos demais ancestrais hipotéticos, seria

baseada na estrutura das larvas dos adultos atuais.

A ontoGenia dos animais atuais seria, por esta hipétese, uma boa
indicadora da histéria evolutiva dos primeiros metazoarios.

18 CEDERJ

ONTOGENIA

O curso total do
desenvolvimento de
um individuo e sua
histéria de vida.

O termo embriogenia
se refere apenas

a parte inicial do
desenvolvimento dos
ovos e embrioes.



Blastea/Planula

Nesta hipdtese, os passos iniciais sio semelhantes aos da teoria anterior, diferenciando-se,

entretanto, pelo fato de utilizar a evidéncia embriondria apenas até a fase de blastula (Figura 14.9).

Planula ~ e+—— Formagdo de <+——— Blastea <+—— (olénia de protistas
camadas internas flagelados

Figura 14.9: Blastea/Planula.

Na hipétese Blastea/Planula, o processo de invagina¢io ndo teria ocorrido na histéria
evolutiva dos metazodrios. A partir da bldstula, teria se originado uma forma hipotética primitiva
e solida, denominada planaea ou planula. Esta denominagio se deve a semelhanga que existe
entre esta forma e a larva planula dos cnidarios.

O primeiro metazodario hipotético seria, portanto, uma forma benténica ciliada que rastejava
no fundo marinho. Através de pequenas alteracdes, ele teria dado origem primeiro as esponjas e
PLACOZOARIOS €, posteriormente, ap6s o surgimento de um tubo digestivo, aos cnidarios, CTENOFOROS
e platelmintes.

O principal problema dessa hipétese é que as larvas planulas, assim como os cnidarios
modernos, apresentam epitélio monociliado, isto é, cada célula apresenta apenas um cilio ou
flagelo, enquanto os platelmintes atuais tém um epitélio multiciliado. Se a hipotética planaea tinha
uma estrutura semelhante a larva planula, o ultimo passo dessa hipétese envolveria, portanto,

uma profunda modifica¢do na estrutura do epitélio.

PLACOZOARIOS CTENOFOROS

Pequeno grupo animal descoberto em Grupo de animais diploblasticos de hébito

um aquério marinho, na Austria, em plancténico providos de tentdculos e bandas de

1883. Compostos de uma camada dupla cilios locomotores. Devido a sua semelhanca com

de células, sem qualquer simetria ou as medusas, foram considerados, por muito tempo,
orientaco anterior-posterior. As camadas como grupo proximo aos cnidarios. Entretanto,
dorsais e ventrais de células, no entanto, sao a estrutura epitelial € idéntica a dos metazoarios
diferenciadas. Sua afinidade com os demais triploblasticos. Sua posi¢ao na filogenia dos
grupos € incerta. metazoarios ¢ ainda incerta.
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AMEBOIDE/ACELOIDE

Devido ao problema da cilia¢do, na teoria anterior, foi proposta uma modificagio na qual
o protista ancestral dos metazoarios ndo apresentava ciliagao, podendo originar tanto grupos
multiciliados, como os AceLos, ou monociliados, como os cniddrios. O protista ancestral seria
semelhante as atuais amebas, ou seja, possuiria uma forma amebdide. A origem dos demais

metazodrios seria uma derivagdo dos acelos. Essa teoria nio prevé a origem dos poriferos,

sugerindo, portanto, uma origem a parte para este grupo.

Hipoétese Sincicial ou da Celularizacao

Na Hipotese sinciciaL, ou da Celularizacao, a célula protista é
homoéloga a todas aquelas que formam o corpo de um metazodrio.
Os metazodrios teriam, portanto, se originado de uma unica célula
protista. Através do surgimento de novas paredes celulares, esta cé-
lula protista dividiu internamente o seu citoplasma, originando uma
massa multicelular.

As evidéncias a favor desta hipotese se encontram nos protistas
ciliados atuais, como os do género Paramecium. Estes ciliados, geralmente
de grande tamanho, apresentam varios nucleos, ao invés de apenas um
como na maioria dos demais protistas. O aparecimento de paredes
internas levaria a formagio de novas células, cada uma provida de um
desses nucleos do ancestral protista. Os Paramecium apresentam ainda
o fenémeno de conjugagio, no qual dois individuos trocam material
genético. Tal processo poderia ter originado a reproducdo sexuada, uma
das caracteristicas dos metazodarios.

Os primeiros metazodrios seriam, por esta hipotese, animais
bilaterais, sem tubo digestivo ou qualquer cavidade interna. Atualmente,
existem platelmintes que apresentam tal estrutura corpérea, sendo
denominados, devido 4 auséncia de um tubo digestivo, AceLos. Portanto,
0s primeiros metazodrios seriam animais semelhantes aos platelmintes,
com habito de vida bentonico, que habitavam os fundos mari-
nhos primitivos.

O principal problema desta hip6tese é que, se o primeiro
metazodrio fosse um animal TRIPLOBLASTICO, deveria ocorrer uma regressao
aos estagios mais simples de desenvolvimento, para o surgimento de
animais estruturalmente mais simples, com apenas um ou dois folhetos,

como os poriferos e os cnidérios.
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AcELOS

A = auséncia; Celos =
cavidade. Significando
auséncia de cavidades,
neste caso, nem
mesmo de um tubo
digestivo.

HIPOTESE SINCICIAL

A denominac¢io
desta hipo6tese deriva
da palavra sincicio
que significa um
grupo de células em
que os citoplasmas
estao interligados,
devido a auséncia de
uma parede celular
entre elas. O nome
da hipdtese nao

é, portanto, muito
adequado, pois
sincicio se aplicaria
a situagao anterior

a separacdo interna
da célula, ou seja,

a condi¢ao de um
protista e ndo de
um metazoario. O
termo Hipdtese

da Celularizacao
tem se tornado
mais freqiiente na
literatura, pois este
descreve melhor o
processo de origem
dos metazodarios,
pelo aparecimento
de novas células a
partir de uma célula
primordial.

TRIPLOBLASTICO

Animal formado
embrionariamente
por trés folhetos:
ectoderma,
mesoderma e
endoderma.



Hipotese Simbiodtica

Um outra hip6tese, que vocé pode encontrar em diversos livros didaticos da area de
Zoologia, é a Hipotese Simbidtica, na qual o primeiro metazodrio teria se originado pela simbiose
de células de diferentes organismos protistas.

Assim como as Hipéteses Coloniais, a Hipdtese Simbidtica estabelece uma homologia
entre as diferentes células protistas e as diversas células dos metazoarios. Elas diferem pelo fato
de as células protistas ancestrais pertencerem a grupos protistas diferentes, tais como flagelados
e amebas, os quais teriam se agrupado através de uma relagao de simbiose.

A simbiose ocorre em organismos atuais, como os liquens, que se formam pela intera¢do
entre algas e fungos. Mas, neste caso, cada um dos organismos componentes se reproduz
separadamente, associando-se de novo para formar uma nova colonia.

A origem dos metazoarios, por esta hipotese, nao pode ser explicada geneticamente. Como dois
protistas, com material genético diferente, poderiam originar um metazodrio com material genético

tnico, capaz de se reproduzir, é uma questdo, por enquanto, que inviabiliza esta hipétese.

METAZOARIOS: MONOFILETICOS OU POLIFILETICOS?

A hipétese de que os metazodrios sao monofiléticos é sustentada por algumas sinapomorfias.
Destas, aquela que mais se destaca é a reprodu¢iao sexuada de um animal diploide produzindo
gametas haploides, por meio de uma divisao reducional (meiose). Varios pesquisadores consideram
que a complexidade deste tipo de reproducdo ndo deve ter surgido de forma independente nos
diversos grupos, como seria esperado caso os metazodrios fossem polifiléticos.

E afinal, qual hipotese?

Entre as diversas hipoteses apresentadas, com exce¢do da Hipotese Colonial da Trochaea,
nao ha evidéncias que expliquem de forma parcimoniosa a posterior origem dos demais grupos
de metazodrios a partir de um metazoario ancestral. Para os defensores da condig¢do polifilética
dos metazodrios, cada teoria explica a origem de um determinado grupo de metazoario, a partir
de grupos distintos de ancestrais protistas. Segundo esses pesquisadores, 0s metazoarios teriam

surgido de forma independente pelo menos trés vezes:

B Os poriferos teriam surgido a partir de uma colonia de zooflagelados
(Teoria Colonial).
m Oscnidérios teriam surgido a partir de uma colonia de protistas amebdides

(Teoria Colonial).
B Os demais metazodrios triplobldsticos a partir de um ciliado multinucleado

(Teoria Sincicial ou da Celularizagdo).
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Nio existe, até 0 momento, um consenso, na comunidade cientifica, quanto a origem dos
metazoarios. Tal questdo encontra-se aberta ao debate e a novas descobertas. O desenvolvimento
de técnicas moleculares talvez seja a chave para sua solucdo, ja que os estudos morfologicos nao
puderam estabelecer uma resposta unica, devido ao restrito nimero de hip6teses de homologias

possiveis de serem propostas em uma comparagao entre protistas e metazoarios.

RESUMO

O termo metazoarios (multicelular, heterotréfico) pode ser considerado como sinénimo
de animais, pois as formas protistas (unicelulares heterotréficas) sdo hoje incluidas em
um reino a parte. Devido a presenca de algumas sinapomorfias, acredita-se que os
metazoarios formem um grupo monofilético (descendente de um ancestral comum)
que se originou nos fundos oceanicos entre 600 e 900 m.a. Diversas hipdteses foram
propostas para explicar a origem dos metazoarios a partir de um protista heterotrofico.
As principais diferencas entre essas hipdteses estdo nas estruturas utilizadas para
tracar homologias e nos candidatos (atores) a ancestral dos metazoarios e ao primeiro
metazoario. Entretanto, ndao existe até o momento um consenso entre os cientistas

quanto a origem dos metazoarios.

EXERCICIO AVALIATIVO

Utilizando as informacdes vistas nesta aula, construa um diagrama com duas
colunas. Na primeira, inclua os principais candidatos a ancestrais dos metazoarios
e, na segunda coluna, os principais candidatos a primeiros metazodrios. Faca linhas
conectando os candidatos das duas colunas procurando reconhecer qual hipétese

representa cada uma das linhas.

INFORMACOES SOBRE A PROXIMA AULA

Na préxima aula, vocé verd os padrdes gerais de organizacao corpérea dos animais,

como eles surgiram e suas principais vantagens e limitac¢des.
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Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

e Conhecer a disposicao das principais partes
do corpo dos animais.

» Definir os diferentes padrdes gerais
de organizacao corpérea.

e Aprender como surgiram esses padrdes
de organizacao.

e Conhecer as principais vantagens e limitacdes
desses padrdes.

Pré-requisitos

Aula 1 - Introdugdo ao
Reino Animalia.

Aula 14 — Origem dos
metazoarios.
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|NTRODUCZ\O Na aula anterior, vocé foi apresentado as principais hipoteses sobre a origem dos
metazodrios. As proposicdes que ddo embasamento a essas hipdteses sao muito
diferentes, seja quanto ao possivel ancestral seja quanto a estrutura dos primeiros
metazoarios. Como ndo se conhece a estrutura dos primeiros metazoarios, ndo
se pode estabelecer um padrao de evolucao da arquitetura animal.
Nesta aula, apresentaremos os padroes de simetria do corpo, a evolucao do
tamanho corpéreo e a origem dos folhetos embrionarios e a sua organizacao

nos principais grupos animais.

PADROES DE SIMETRIA

As partes do corpo de um animal, na maioria
das vezes, repetem-se simetricamente, isto é,
apresentam correspondéncia, em grandeza, forma e
posi¢io relativa, de partes situadas em lados opostos
de uma linha média ou distribuidas em torno de um
eixo central. No homem, por exemplo, este eixo
passaria pela coluna vertebral a partir da cabega e
em direcdo aos pés. A maneira como as partes do
corpo se repetem é denominada simetria. Animais
que ndo apresentam um padrio definido de simetria

sdo denominados assimétricos (Figura 15.1). Por

exemplo, muitas esponjas ndo apresentam qualquer

padrdo de simetria.

Figura 15.1: Esponja assimétrica (Microciona polifera).

Podemos observar que a organizagio
corporal dos animais pode estar constituida
segundo diferentes padrdes de simetria. E sobre

isso que iremos dissertar agora.
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Simetria Bilateral

Animais bilateralmente simétricos
apresentam correspondéncia entre as partes
de seu corpo, situadas em lados opostos. Se
tracarmos um corte mediano que passa da
regido anterior até a regido posterior do corpo,
obteremos duas metades, uma direita e outra
esquerda. Este corte, ou plano mediano, é
denominado plano sagital. Por exemplo, observe
o corpo humano dividido, longitudinalmente,
ao meio por um plano que passa entre os

olhos e entre as pernas, como representado na

Figura 15.2. Repare que ambos os lados sio
praticamente idénticos, como se um lado fosse

Figura 15.2: Corpo humano em corte a imagem do outro refletida em um espelho.
mediano-sagital.

Nem todas as partes do corpo se repetem. Se analisarmos o corpo internamente, veremos
que existem estruturas que nio se repetem em ambos os lados do corpo. Entretanto a repeticdo
de algumas indica uma c6pia quase exata que se modificou ao longo da histéria evolutiva.

O corpo de um animal bilateralmente simétrico ainda pode ser dividido em outros
planos (Figura 15.3).

Um plano longitudinal que passa perpendicularmente ao plano sagital, dividindo o corpo
em lado de cima e lado de baixo, é denominado plano frontal. O lado situado na parte de cima
do corpo é denominado dorsal e o lado de baixo, ventral. Qualquer plano que corte o corpo de
um lado ao outro é denominado plano transversal. Este plano divide o corpo em lado anterior
e posterior.

Nas aves e mamiferos que assumiram uma postura ereta, ha uma convergéncia entre alguns
lados do corpo. No corpo humano, por exemplo, o lado anterior corresponde ao lado ventral e

o posterior, ao dorsal.

Plano ou

Plano fro°‘< \
- -!Ft > )-_].d/ ¢

Posterior

S
, : g %
Figura 15.3: Animal cortado & 70
em diferentes planos. %, %
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A Simetria Bilateral ndo é a mais comum entre os animais, como pode ser observado na

maioria daqueles que vocé conhece (Figura 15.4).

Figura 15.4: Exemplos de simetria bilateral:
(@) Urubu-rei - Sarcorhamphus papa; (b)
Sapo-Bufo sp..; (c) Lula - Loligo sp.; (d) Mosca

— Musca domestica.

CEFALOTORAX

Regido anterior do corpo de alguns artrépodes,
formada pela fusao da cabeca e do térax.

Figura 15.5: (a) Caranguejo ermitdo — Pagurus sp.
(b) Caramujo com concha assimétrica.
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A Simetria Bilateral pode sofrer modi-
ficagdes. Alguns animais que, originalmente,
apresentavam simetria bilateral, ao longo de
sua historia evolutiva, desenvolveram uma
assimetria secundaria. Por exemplo, a maioria
dos moluscos gastrépodes atuais apresenta
concha espiralada assimétrica. Embora os
crustdceos sejam bilateralmente simétricos,
0s caranguejos ermitdes apresentam seu
CEFALOTORAX simétrico bilateralmente e o seu

abdome assimétrico (Figura 15.5).




Simetria Radial

E aquela em que um eixo, e ndo um plano, passa através do animal, e as partes se repetem

em volta desse eixo. Este tipo de simetria é encontrado em poriferos, cnidarios, cten6foros,

equinodermos etc. Uma simetria radial aparentemente perfeita é relativamente rara, ocorrendo

somente nos poriferos mais simples, entre os cniddrios, em muitos polipos e algumas medusas

(Figura 15.6.a, b, ¢).

AULA H MODULO 2

Figura 15.6: (a) Porifero tubular; (b) Cifomedusa; (c) Hidra sp.

Da mesma forma que a simetria bilateral
pode ser modificada ao longo da histéria
evolutiva, a simetria radial também se alterou.

A maioria das esponjas nio é perfeitamente
radial. Muitas tém uma aparéncia disforme
(assimétricas), por apresentarem uma forma
irregular de crescimento e devido a forma de
ocupacio do espago fisico.

As anémonas, entre os cnidarios, e
os ctendforos apresentam-se internamente
modificados. Seus corpos, por apresentarem
porcdes especializadas, podem ser divididos
em metades, sendo este tipo de organizagio

denominada simetria birradial (Figura 15.7.a, b).

Figura 15.7: (a) Anémona,
Metridium sp.; (b) Ctenéforo.
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Figura 15.8:
(a) Hidromedusa, Olindias sambaquiensi;
(b) Ourico-do-mar, Echinoidea;
(c) Ofiuros (serpente-do-mar), Ofiuroidea;
(d) Estrela-do-mar, Asteroidea;
(e) Estrela-do-mar, Asteroidea.

Especializagoes ocorridas posteriormente no plano bdasico radial podem,
secundariamente, produzir outros tipos de organiza¢des radiais. Por exemplo,
muitas medusas possuem simetria quadrirradial (Figura 15.8.a), muitos
equinodermos, simetria pentarradial (Figura 15.8.b, c e d) e algumas estrelas-do-

mar, com vdrios bragos, apresentam uma simetria multirradial (Figura 15.8.¢).

Muitos pesquisadores consideram a simetria birradial como uma mera modificacio da
simetria radial, mas, como foi visto na aula anterior, ndo existe um consenso quanto a estrutura
dos primeiros metazodrios. Isto quer dizer que, se o ancestral dos metazodarios apresentasse tanto
a forma radial como a bilateral, as demais simetrias poderiam ter surgido de trés maneiras.

Possibilidades de surgimento a partir de um ancestral com simetria radial (Figura 15.9):

B surgimento independente das simetrias birradial e bilateral;

B primeiro o surgimento da simetria birradial e, a partir desta, o surgimento da simetria
bilateral, correspondendo a uma mudanca gradual de forma;

B primeiro o surgimento da simetria bilateral e, a partir desta, o surgimento da simetria

birradial, quase correspondendo a uma regressdo a simetria radial (estado plesiomorfico).
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Bilateral

Radial i .
Birradial Bilateral

Birradial

Radial Bilateral

Figura 15.9: Possiveis passos na série de transformacdo da simetria radial.
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Possibilidades de surgimento a partir de um ancestral bilateral (Figura 15.10):

B surgimento independente das simetrias birradial e radial;

B primeiro o surgimento da simetria birradial e, a partir desta, o surgimento da simetria
radial, correspondendo a uma mudanca gradual de forma;

B primeiro o surgimento da simetria radial e, a partir desta, o surgimento da simetria

birradial, quase correspondendo a uma regressio.

Bilateral

Radial

Bilateral Birradial Radial

Bilateral Radial Birradial

Figura 15.10: Possiveis passos na série de transformacdo da simetria bilateral.
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A diferenca entre a forma bilateral e a radial é que, dependendo da simetria do ancestral,
as sequéncias seriam opostas, com exce¢io dos surgimentos independentes de algumas
simetrias. Segundo alguns pesquisadores, a simetria birradial é homoplastica, tendo evoluido
independentemente nos diversos grupos.

A simetria radial apresentada pelos equinodermos adultos é secundaria. Em sua fase larval,
estes animais apresentam simetria bilateral. Somente ap6s a larva sofrer metamorfose é que a
simetria radial se desenvolve.

A simetria radial esta tipicamente associada com 0 modo de vida séssil e com o modo de vida
flutuante e a simetria bilateral é geralmente encontrada em animais com mobilidade controlada.
Nestes animais, € a extremidade anterior do corpo que primeiro entra em contato com o ambiente.
Conseqiientemente, a concentragao de estruturas sensoriais e alimentares na regido anterior do
corpo estd associada a evolu¢do da simetria bilateral e do movimento unidirecional.

A diferenciacdo das superficies dorsal e ventral esta, geralmente, associada a especializagiao

delas, para a protecdo e para a locomocgio, respectivamente.

Simetria Serial

Esta forma de simetria, como visto no

Moédulo 1, é considerada, usualmente, como um
tipo de homologia, denominada Metameria ou
Segmentag¢io. Podemos considerar a metameria
como uma forma de simetria na qual as partes
similares do corpo se repetem em uma série ao

longo do corpo (Figura 15.11).

A repeticdo em série de partes do corpo

Figura 15.11: Metameria.
(a) Rotifera — pseudometamérico;

(b) Quinorhinca - pseudometamérico; aumento do tamanho corporal dos animais, como
(c) Platelminto — pseudometamérico; )
(d) Poliqueto — metamérico verdadeiro. mostraremos a seguir.

parece ter sido uma solucdo para o problema do
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TAMANHO E PROPORCIONALIDADE DA FORMA

Os animais ndo devem ser considerados como entidades isoladas, independentes do meio
em que vivem. Eles relacionam-se com o meio ambiente, absorvendo substancias necessirias ao
seu metabolismo e eliminando residuos metabdlicos. Sua relacao com o meio se da através da
superficie corporea.

Entre os metabdlitos fundamentais para a manutengio da vida, absorvidos pela superficie
corpdrea, esta o oxigénio, responsavel pela queima da matéria organica consumida pelos animais
e, portanto, pela producio de energia.

Como foi apresentado na aula anterior, os metazodrios surgiram quando os niveis de

oxigénio ambiental atingiram um determinado patamar.

Por que existiam protistas capazes de absorver o pouco oxigénio
disponivel enquanto os metazoarios s6 surgiram com o aumento
exponencial dos niveis de oxigénio no planeta?

A resposta para esta questdo nio é apenas de origem bioldgica, mas de origem geométrica.

A limitagdo do crescimento corpdreo dos animais dependeu apenas da relacdo existente
entre o aumento da superficie e 0 aumento do volume. Por qué?

Como vimos, é pela superficie que sdo absorvidas as moléculas de oxigénio, mas estas
deverdo suprir o metabolismo de todas as células que preenchem o volume do corpo. Um aumento
deste volume teria que ser proporcional, portanto, ao aumento da drea (= superficie) corpérea, para
que todas as células continuassem recebendo o mesmo suprimento de oxigénio. Entretanto, este
aumento nao é proporcional. E este crescimento desproporcional levou a uma série de modificacoes
na forma do corpo dos animais para que houvesse um aumento maior da superficie.

Para perceber como o aumento do volume nao é proporcional a drea, ou superficie,

veja a Figura 15.12:

3cm

2cm
1ch ’

Figura 15.12: Diminuicdo crescente da razdo superficie/volume.
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No caso do primeiro cubo, cada aresta tem 1cm; a drea de um dos lados do cubo é 1x1 =
1cm?, e a drea total do cubo (superficie) é de 6cm?. O volume do mesmo cubo é 1x1x1 = 1ecm?®. Podemos
estabelecer, portanto, que a relagdo area/volume deste cubo, de 1cm de aresta, é 6/1 = 6.

Considerando-se que o cubo cresceu e agora tem arestas de 2cm, a drea de um lado do
cubo passou para 2x2 = 4cm? e a drea total do cubo ficou em 4x6 = 24cm?. O seu volume seria
2x2x2 = 8cm?. Para este segundo cubo, a relagdo drea/volume é portanto de 24/8 = 3.

Aplicando-se 0 mesmo raciocinio para um maior crescimento do cubo (3cm de aresta), temos
uma 4rea total de 54cm? (3x3x6). Como o volume é de 27cm?® (3x3x3) a relacdo 4rea/volume,
neste caso, é 54/27 = 2. Para um crescimento do cubo correspondente a 25cm de aresta, tem-se
uma 4rea total de 1.350cm? (15x15x6) e um volume total de 3.375cm? (15x15x15) e sua relacdo
area/volume é 1.350/3.375 = 0,4.

Como vocé pode observar por este exemplo, quando ocorre aumento de tamanho e a forma

¢ mantida, tem-se, por conseqiiéncia, um incremento relativo maior do volume do que da 4rea.

Diversas func¢des bioldgicas que dependem da area podem
ficar prejudicadas com um aumento do tamanho.

A solugio para esse problema é a alteracao da forma, fazendo com que o aumento da superficie
ndo seja tdo desproporcional quanto o aumento do volume, embora ainda seja menor.

Por exemplo, suponha que vocé esteja fazendo uma reforma em sua casa e para isso
comprou tijolos com uma certa antecedéncia. O tempo estd chuvoso, e vocé s6 pode guardar o
volume de tijolos (cerca de 1m?) ao ar livre. Vocé tem duas opg¢des: amontod-los todos juntos ou
espalhd-los por todo o seu quintal (Figura 15.13). Se vocé optar por amontod-los e chover muito,
os tijolos superficiais serdo perdidos, mas aqueles que nio estdo em contato direto com a chuva
ainda poderao ser utilizados. Caso vocé tivesse optado por espalha-los, a superficie de contato
com a chuva seria muito maior e vocé estaria sujeito a perder quase todos os seus tijolos.

Neste exemplo, entretanto, o aumento da superficie é prejudicial aos tijolos, ao contririo
dos organismos no caso do suprimento de oxigénio. Note também que o volume de tijolos é o

mesmo, o que mudou foi a superficie (ou 4rea) de exposi¢cio ao meio nas duas situacoes.

Figura 15.13: Tijolos espalhados x tijolos empilhados.
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Esta alteracdo da forma, exemplificada pelos tijolos amontoados ou espalhados, altera a
superficie relativa. O aumento do corpo dos metazodarios fez com que o formato aproximadamente
esférico, comum nos protistas e pequenos metazodarios, fosse substituido pela forma achatada ou
alongada (Figura 15.14). Ao comparar um animal de forma achatada a outro de forma esférica,
sendo ambos do mesmo volume, vocé verd que o animal achatado expde, a0 meio, uma superficie

muito maior, para o0 mesmo volume, do que o esférico. Olhos

Tentaculo

Figura 15.14: Vermes achatados: (a) Prostheraeus sp. (planaria marinha); (b)
Biplaium Kewense (planaria terrestre); (c) Polyceris sp. (planaria de agua doce).

Esta tendéncia deveu-se a captagio de oxigénio e a outras fung¢des biolégicas. A propria
locomogio dos organismos, inicialmente dependente das células superficiais ciliadas, teve de ser
modificada, pois o volume a ser arrastado aumentou mais do que a drea (ou superficie) que gera
0 movimento.

O mesmo problema geométrico altera as fungdes internas. No caso do monte de tijolos,
os mais internos estao longe da superficie. Da mesma forma, em um organismo, imaginando-o
como um amontoado de células, as mais internas estarao muito mais distantes do ambiente, e,
portanto, das fontes de oxigénio, de alimento e do local de eliminagio de residuos indesejaveis.

Embora a modificagio para uma forma achatada ou alongada traga beneficios, em relacao
ao aumento da drea superficial do corpo, ela traz também alguns problemas. Um dos principais
refere-se a sustentabilidade do corpo. Quando um animal cresce demais, principalmente no ambiente
terrestre, passa a ter dificuldade de sustentar o corpo e de se deslocar sem deforma-lo.

Abordaremos detalhadamente no préximo médulo, como as funcdes bioldgicas depen-
dem do tamanho e da forma sendo apresentados os diversos sistemas e fungdes orginicas

dos metazoarios.
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RESUMO

As partes do corpo de um animal se repetem de forma simétrica.
Os principais padroes de simetria encontrados entre os animais sdo as
simetrias bilateral e radial. Geralmente, a primeira esta associada a animais
que se locomovem, enquanto a Ultima ao habito de vida séssil e aos animais
flutuantes. A simetria radial pode se modificar secundariamente em simetria
birradial, quadrirradial, pentarradial e multirradial. Ndo ha consenso sobre
qual forma de simetria é a mais primitiva entre os dois padrdes basicos

(bilateral e radial).

Existe uma relacdo entre o tamanho e a forma do corpo dos animais.
Um aumento no tamanho leva a um aumento proporcionalmente maior
do volume do corpo, em relacdo a superficie. Esta dependéncia tem
conseqUéncias no metabolismo animal, ja que, é pela superficie corpérea

que o animal se relaciona com o meio.

EXERCICIO AVALIATIVO

Considere um cilindro de 2cm de diametro e 1cm de comprimento. Sabendo-se
que o perimetro do cilindro é igual a 27tr e a area de uma circunferéncia é igual

a ©Tr2, calcule o seu volume e a sua superficie (= area total).

Agora, considere um cilindro com o mesmo diametro, mas com o dobro do
comprimento. Calcule também o volume e a area total (= superficie). Compare as

relacdes area/volume para os dois cilindros.

Por que vocé acha que um grande nimero de animais cresce longitudinalmente

e ndo em todas as dimensdes da mesma forma?

INFORMACOES SOBRE A PROXIMA AULA

Na préoxima aula, vocé verd como, a partir de uma Unica célula (o ovo ou zigoto),

surgem as diferentes partes do corpo dos animais.
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Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

e Conhecer, através do estudo da embriogenia
animal, como, a partir de uma célula primordial,
origina-se um animal multicelular.

e Relacionar os passos do desenvolvimento
embrioldgico com a filogenia das principais
linhagens animais.

Pré-requisitos

Aula 14 — Origem dos metazoarios.
Aula 15 — Arquitetura animal — Parte |.




Introducdo a Zoologia | Arquitetura animal - Parte II

INTRODUCAO

P6Lo ANIMAL

Porcao superior do
embrido, ocupando uma
posicao analoga ao pdlo
norte do planeta Terra.

Po6Lo VEGETATIVO

Porcao inferior do
embrido, equivalente
ao polo sul da Terra.
Este polo esta
associado a formagao
do futuro sistema
digestivo.
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Na aula anterior, iniciou-se a apresentacdo da arquitetura animal, a partir
dos padrdes de simetria do corpo e da evolucdo do tamanho corpoéreo.
Apresentaremos agora o desenvolvimento embrionario dos metazoarios, a
origem dos folhetos embrionarios e como eles se organizam nos principais

grupos animais.

DESENVOLVIMENTO EMBRIONARIO DOS METAZOARIOS

Na primeira aula deste médulo, vocé aprendeu como um
organismo protista poderia, ao longo da histéria evolutiva, ter originado
um animal multicelular ou metazodrio. As evidéncias apresentadas foram
baseadas, principalmente, na observacio da embriogenia dos atuais
grupos de animais, pois em seu desenvolvimento, ou na sua ontogenia,
estes passam da fase de uma sé célula, o ovo, para diversas fases com
um numero crescente de células.

O destino e 0 modo como estas células se multiplicam irdo
diferenciar, em um estdgio mais avancado, a forma geral do corpo e,
portanto, a diversidade de formas de vida que se conhece atualmente.
O conhecimento dos primeiros passos da ontogenia, ou embriogenia,
permite o levantamento de hipéteses acerca da origem dos metazodrios
a partir de seres protistas.

Ap0s as divisbes meidticas dos gametas, a fecundagio, isto é, a
penetragio do espermatozoide no 6vulo, da inicio a fusao dos pro-nicleos
masculino e feminino. A unido dos dois pro-nticleos hapléides resulta
em um ovo ou zigoto, primeira célula de um animal dipléide. Esta tnica
célula, sozinha, dard origem a todo o corpo do animal. A fecundacdo
estimula 0 ovo a sofrer um processo de divisdo celular, normalmente
denominado clivagem, como pode ser visualizado na Figura 16.1.
A clivagem divide 0 ovo em um ndmero progressivamente maior de
células menores, cada uma com o mesmo nimero de cromossomos.

A clivagem se inicia através de uma divisdo longitudinal ou
meridional (semelhante aos meridianos do planeta Terra) através dos
POLOS ANIMAL € VEGETATIVO do ovo, isto é, no sentido de cima para baixo,
dividindo a célula em duas células irmas. A esta clivagem inicial segue uma
outra semelhante, perpendicular a primeira, dividindo a célula primordial

ou ovo em quatro novas células, denominadas blastémeros.



Clivagem radial Clivagem espiral

Duas células

Quatro
células

Oito células

Oito células
em vista polar

S DOS0
®o-0s0

Figura 16.1: Clivagens radial e espiral.
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Todo o ovo pode sofrer o processo de
divisdo em blastémeros, como visto na Figura
16.1. Este tipo de divisdo é denominado
clivagem total ou holoblastica. A clivagem
holoblastica ocorre no ovo de anfibios e de
mamiferos. Em muitos casos, apenas uma
pequena por¢do do ovo sofre clivagem. O
resto do ovo permanece como uma massa
tnica que tem a fun¢io de nutrir o embrido.
Esta massa é denominada viteLo. Um exemplo
deste tipo de clivagem ocorre no “ovo” da
galinha (na realidade o que vocé come é um
6vulo nao fecundado) cuja gema é uma massa
unica que, caso ocorra a fecundagio, ird nutrir
o embrido localizado no po6lo animal. Este
tipo de clivagem incompleta é denominado
meroblastica (Figura. 16.2). Como nos passos
iniciais da clivagem meroblastica, as células do
embrido se restringem a apenas uma pequena
drea em forma de disco no po6lo animal: esta

blastula é denominada discoblastula.

VITELO

Protoplasma de reserva do 6vulo dos animais.

—_—

Figura 16.2: (a) Clivagens holoblastica; (b) Clivagem meroblastica.
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MicROMERO

Mikrés = pequeno,
curto; méros = parte,
segmento.

MACROMERO

Makris = grande,
longo; méros = parte,
segmento.

Na clivagem holoblastica, as quatro células-filhas, ou blastomeros,
continuam sofrendo o processo de clivagem. Com isso originam
novos blastdmeros, que podem apresentar uma diferenga marcante
no tamanho, sendo denominadas mMiIcROMEROS, quando menores ou

MACROMEROS, quando maiores. A partir deste momento é que comecam
a ocorrer as principais diferengas entre os grupos de metazoarios.
As divisdes subseqiientes das células sdo transversais, dividindo os quatro
primeiros blastdmeros em duas partes, uma superior e outra inferior
(Figura 16.1).

Esta nova configuragio, que pode ser visualizada como o globo terrestre, ocorre de duas

formas principais:

W na primeira, a clivagem transversal ocorre praticamente no meio, ou no “equador”
do embrido; tem-se, neste caso, 8 blastdbmeros semelhantes a uma laranja com 4 gomos
cortada ao meio. Este tipo de clivagem, em que os novos blastdmeros sao semelhantes
e se posicionam exatamente uns sobre os outros, é denominado clivagem radial.
Visualizando-se o embrido por cima, como se fosse o “p6lo norte” do embrido, os
blastdmeros se posicionam formando uma estrutura semelhante a uma cruz;

W na segunda, a clivagem transversal ndo é equatorial, mas ocorre numa posi¢cao mais
superior, originando micrémeros superiores e macromeros inferiores. Os micromeros
ndo se posicionam exatamente sobre os macrémeros como se pode visualizar pelo
p6lo animal (o “pdlo norte” do embrido). Eles, apds originados, se encaixam nos
vaos entre os macromeros inferiores. Tal tipo de clivagem é denominado clivagem
espiral, com a sucessdo de novas divisdes originando um embrido de 16, 32, 64
blastomeros, e assim sucessivamente. A visualizacdo pelo p6lo é de uma espiral

de blastomeros.

Como os blastdbmeros vao originar todas as partes do futuro adulto, um dos grandes desafios dos

embriologistas ao longo dos tiltimos séculos foi estabelecer a homologia entre determinados blastdmeros

e futuros tecidos ou estruturas do animal, ou seja, examinar qual o destino de cada um deles.
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Durante o desenvolvimento do embrido de alguns animais, o destino dos blastomeros
pode ser estabelecido muito cedo. Nestes casos, 0 ovo ou embrido é denominado mosaico e a
clivagem é denominada determinada. Este tipo de ovo ocorre, geralmente, naqueles metazoarios
que apresentam uma clivagem espiral.

Os ovos, cujo destino dos blastdbmeros s6 é definido tardiamente, sio denominados
regulativos, pois na perda de um ou mais blastdmeros, estes podem ser substituidos e a clivagem
¢ denominada indeterminada. Normalmente, os ovos regulativos ocorrem naqueles metazodrios
cuja clivagem é radial.

Os primeiros embriologistas observaram que existia uma relagdo direta entre clivagem
determinada e clivagem espiral e entre clivagem indeterminada e clivagem radial. Entretanto, em
estudos mais recentes (final do século XX), um grande nimero de excecdes tem sido observado,
pondo em duavida a rela¢do entre os tipos de clivagem. Também tém sido encontradas formas de
clivagem intermedidrias entre os tipos radial e espiral. Novos estudos serdo necessarios para que
se possa avaliar a validade desta generalizacdo para todos os grupos de metazodarios

Para os grandes grupos animais o padrdo acima parece ser valido. Assim, os animais
denominados protostomados, como os platelmintos, os anelideos, os moluscos e os artrépodes,
tém clivagem espiral e desenvolvimento determinado. J4 os animais deuterostomados, como os
equinodermos e cordados, apresentam clivagem radial e desenvolvimento indeterminado. Esta é
arazdo de, nos seres humanos, que sio deuterostomados, ocorrerem gémeos idénticos ou gémeos
univitelinos. Assim, o ovo se dividiu em dois e, como o destino dos blastdmeros ainda nio estava
determinado, cada metade originou um individuo inteiro. Nos protostomados, um ovo que, por
alguma falha, se dividiu, nio vinga, pois cada metade originard apenas metade do corpo do

animal, uma vez que o destino dos blastomeros foi determinado muito cedo.
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PRIMEIRO FOLHETO
EMBRIONARIO = ECTODERMA

EcTODERMA

Ecto = fora, externo;
Derma = pele,
camada, folheto.

A mais externa das
trés camadas
germinativas
primarias do embrido.
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Formacao da Blastula

Apds uma série de clivagens, geralmente o embrido se torna
0co, com uma cavidade interna, preenchida por liquidos, denominada
blastocele. Nesta fase do desenvolvimento, o embrido é denominado
blastula (ver aula anterior sobre origem dos metazodarios). A blastula
nem sempre apresenta uma blastocele espacosa. Esta pode ser reduzida,
ou mesmo estar ausente, naqueles casos em que a clivagem do ovo néo é
total, a chamada clivagem meroblastica. Se a blastula for realmente oca,
ela é denominada celoblastula; se for maciga, sem cavidade, é denominada
estereoblastula (Figura 16.3).

Até esta fase, 0 embrido apresenta células de apenas um tipo, ou seja,
um unico folheto embriondrio. Neste caso, por ser geralmente externo e
recobrir uma cavidade, este folheto é denominado ectobermA. O ectoderma
vai originar toda a superficie externa do corpo, como a epiderme, os pélos
e as unhas, os sistemas nervoso e sensorial e as membranas mucosas da

boca e do anus.

Celoblastula

Blastocele

Estereoblastula

Vitelo

(Discoblastula) (Periblastula)

Figura 16.3: (a/b) Celoblastula; (c/d) estereoblastula.



Gastrulacao

A fase denominada GAsTRULACAO € aquela em que surge 0 SEGUNDO
FoLHETO do embrido. Todos os metazodrios adultos tém pelo menos
dois folhetos embrionarios. O novo folheto se originard internamente
e darda origem ao tubo digestivo e demais 6rgidos associados ao
processo de digestio, sendo denominado enpoberma. O embrido,
agora com dois folhetos, o ectoderma e o endoderma, é denominado
gastrula. Alguns animais como, por exemplo, os cniddrios, atingem seu
maximo desenvolvimento neste estigio, sendo, portanto, denominados

diploblasticos (com dois folhetos embrionarios).

COMO OCORRE A GASTRULACAO?

A gastrulagdo pode ocorrer de diversas formas. Na mais comum, a
gastrulagido ocorre através de uma INVAGINAGAO (base da teoria de origem
dos metazodrios de Haeckel apresentada na aula anterior), com algumas
células do ectoderma migrando para dentro, em dire¢do a blastocele
(Figura 16.4). Neste processo, forma-se uma abertura, o blastéporo, e
as células da parte interna, o endoderma, originam uma nova cavidade
denominada ArQuENTERON. A gastrulacdo por invagina¢do sé ocorre em

animais que possuem uma bldstula oca, a celoblastula.

Ingressao

Figura 16.4: Tipos de gastrulacdo.

SEGUNDO FOLHETO
EMBRIONARIO =
ENDODERMA

ENDODERMA

Endo = dentro,
interno; derma = pele,
camada, folheto.

A mais interna

das trés camadas
germinativas
primarias do embrido.

GASTRULAGAO POR
INVAGINAGAO

ARQUENTERON

Tubo digestivo
primitivo, arque =
primitivo, como em
arcaico; enteron = tubo
digestivo, dai a palavra
enterologista = médico
especializado

em intestino

ou tubo digestivo.
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PrRoTOSTOMADOS

Relativo a ProTostOMIO
— Boca primaria ou
primitiva, prot (o) =
primeiro; stéma = boca.
Sao protostomados:
Annelida (minhocas,
sangue-sugas etc.),
Arthropoda (aranhas,
camaroes, insetos,
lacraias etc.), Mollusca
(caramujos, mariscos,
polvos etc.) etc.

GASTRULAGAO POR
EPIBOLIA

DEUTEROSTOMADOS

- relativo
DEUTEROSTOMIO —

Boca secundaria,

dedter (o) = segundo;
stéma = boca. Sao
deuterostomados:
Chordata (anfibios,
aves, mamiferos, peixes
etc.), Echinodermata
(estrela-do-mar, pepino-
do-mar, ourico-do-

mar etc.) etc.

GASTRULACAO POR
INGRESSAO
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O destino do blastéporo vai se diferenciar nas duas principais
linhagens animais.

B Nos PROTOSTOMADOS, o blastéporo originara a futura boca.

W Nos DEUTEROSTOMADOS, 0 blastéporo se fechard e o anus surgird

proximo da regido onde antes se localizava o blastéporo.

Outra forma de gastrulagido ocorre nas estereoblastulas em que
a blastocele é pequena e localizada préximo ao pélo animal. Neste
caso, os micromeros, localizados sobre o p6lo animal crescem sobre os
macromeros do pdlo vegetal, encobrindo-os totalmente (Figura 16.4). No
ponto onde 0s micrOmeros em crescimento se encontram, vai formar-se
o blastéporo. O processo é denominado EriBoLIA. Os micromeros que
envolvem a gédstrula se tornam o ectoderma, enquanto os demais se
tornam o endoderma.

As demais formas de gastrulacdo, como a involuc¢ao, a INGRESSAO
e a delaminacgao, s3o restritas apenas a grupos como alguns vertebrados
(involugao), poriferos e celenterados (ingressao) e certos cnidarios hidroides
(delaminagao), ocorrendo em ovos holobldsticos e meroblasticos. Estas
formas de gastrulacio podem ser visualizadas na Figura 16.4.

A involugdo parece ser uma modificacdo do processo de epibolia.
Ocorre nas estereobldstulas onde a blastocele é muito pequena ou
praticamente ausente e onde a clivagem é incompleta, do tipo merobl3stica.
A formacao do endoderma no processo de involu¢ao ocorre através de
uma migragio de células sob o disco do ectoderma. Porém, o endoderma
ainda se encontra sobre a massa de vitelo que ocupa a maior parte do
ovo. Forma-se, portanto, um embrido cujas células se restringem a uma

pequena por¢do dorsal do embrido.

A GASTRULAGAO POR INGRESSAO, comum em poriferos e diversos
celenterados, ocorre apenas em bldstulas ocas, as celoblastulas. Assim,
as células do ectoderma, que formam a parede da blistula, se dividem,
produzindo novas células internamente, as quais se soltam no interior

da blastocele formando o novo folheto, o ectoderma.



A delaminagdo que ocorre apenas em alguns hidrozodrios é semelhante
a ingressdo, porém ocorre em blastulas macigas, as estereoblastulas. As células
externas da parede do corpo se separam das células internas, originando
respectivamente o ectoderma e o endoderma.

Embora existam cinco tipos de gastrulagdo, nao é dificil
perceber que todos apresentam alguns passos em comum, indicando
portanto que cada tipo € fruto de uma modificacio de um dos outros
tipos de gastrulacio.

O préximo folheto embriondrio que surge é o MESODERMA, que
dara origem a musculatura e a diversos orgdos internos. Este folheto
ocorre nos animais denominados triplobldsticos (com trés folhetos),
como é o caso das duas linhagens ja citadas: os protostomios e os
deuterostomios. O surgimento deste terceiro folheto geralmente esta
associado ao surgimento de uma nova cavidade corpérea, o celoma,
que substitui ou se funde a blastocele, a cavidade principal da maioria
dos grupos animais atuais.

Os processos de origem da mesoderma serdo abordados na

proxima aula juntamente com a origem do celoma.

GASTRULACAO POR
DELAMINAGAO

TERCEIRO FOLHETO
EMBRIONARIO =
MESODERMA

MESODERMA

Meso = meio; Derma =
pele, camada, folheto. A
camada média, das trés

camadas germinativas

primarias do embriao.
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RESUMO

Os processos pelos quais um organismo metazoario se origina a partir de uma
Unica célula, o ovo ou zigoto, podem ser observados nos primeiros passos do seu
desenvolvimento embrionario. O ovo primordial comeca a se transformar em um
animal multicelular, através de uma série de divises celulares, ou seja, a partir da
clivagem que origina os blastémeros. A clivagem pode ser do tipo radial ou espiral,
dependendo de como os blastdmeros se posicionam uns em relagdo aos outros. Apés
uma série de clivagens, um embrido encontra-se organizado na forma de uma massa

de células, denominada blastula, cuja cavidade interna é denominada blastocele.

A blastula pode ser macica, do tipo estereoblastula, ou oca, do tipo celoblastula. As
células externas formam o primeiro folheto embrionario, o ectoderma; enquanto
o préximo folheto, o endoderma, vai se originar internamente, num processo
denominado gastrula¢do. Dependendo do tipo de blastula, a gastrulacdo pode
ocorrer de cinco formas diferentes, observadas nos diversos grupos animais. Muitos
grupos animais, os triploblasticos, apresentam um terceiro folheto embrionario,
o mesoderma. O surgimento deste novo folheto esta associado, em muitos casos,

ao surgimento de uma nova cavidade corpoérea, o celoma.

INFORMACOES SOBRE A PROXIMA AULA

Os processos de formacdao do mesoderma e do celoma serdo abordados

na préxima aula.
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Origem do mesoderma

Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

e Aprender a embriogenia dos animais
triploblasticos, apresentando as principais etapas
do surgimento do mesoderma.

e Conhecer como este novo folheto embrionario
pode originar uma nova cavidade corpérea, o
celoma, a qual ird substituir a blastocele ao longo
do desenvolvimento embrionario.

e Compreender como as etapas da ontogenia
podem ser relacionadas com a reconstrucdo da
historia evolutiva dos principais ramos animais.

Pré-requisitos
Aula 15 — Arquitetura animal — Parte |.

Aula 16 — Arquitetura animal — Parte II.
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INTRODUCAO

MESENTOBLASTO

A denominag¢ao
mesentoblasto

deriva dos termos
mesénquima e
blastéomero, isto é,

a célula que origina

o mesénquima. O
termo mesénquima é
utilizado para os tecidos
de preenchimento
animal, que no caso sao
todos originados pelo
mesoderma.
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Na Ultima aula, mostramos a vocé as diversas formas pelas quais o endoderma
surge a partir de uma blastula, originando uma géastrula composta por dois
folhetos embrionarios. Alguns animais como, por exemplo, os cnidarios, atingem
seu maximo desenvolvimento neste estagio, sendo, portanto, denominados
diploblasticos. Na maioria dos metazoéarios esta é apenas uma etapa do
desenvolvimento embrionério, ou seja, da sua ontogenia. Neles, este estagio
é sucedido por novos eventos, incluindo o surgimento de um terceiro folheto
embrionario, o mesoderma. Por isso, esses metazoarios sao denominados
triploblaticos e representam a maior parte da diversidade animal. Durante o
desenvolvimento embrionario dos animais triploblasticos, o mesoderma pode
se originar de dois modos distintos. E da formacdo deste terceiro folheto

embrionario que iremos tratar nesta aula.

ORIGEM DO MESODERMA
E DO CELOMA NOS PROTOSTOMIOS

Nos protostomios, aqueles triplobldsticos em que a clivagem é
determinada, o destino dos blastdmeros é estabelecido muito cedo em
sua embriogenia. Por exemplo, todo o mesoderma se origina de um
unico blastdmero, quando a blastula é constituida de apenas 64 células.
Este blastomero, denominado MesentoBLAsTO, célula mesentoblastica ou
simplesmente célula M, migra para o interior da blastocele. A célula M
divide-se em duas células, denominadas teloblastos, as quais vao originar,
nos dois lados do corpo destes animais, um novo folheto embriondrio,
o mesoderma.

As células-filhas, os teloblastos, comecam a se multiplicar dentro
da blastocele formando massa deste novo folheto, que ocupa portanto

uma posi¢io intermedidria entre o ectoderma e o endoderma.

|

J

Figura 17.1: Blastula com célula mesentoblastica.



Com o crescimento desta massa, podem ocorrer trés situacdes distintas quando o animal

atinge a forma adulta:

B A massa preenche todo o espago antes ocupado pela blastocele,
originando um animal praticamente macigo (Figura 17.2.a).

B A massa de células preenche apenas parcialmente a blastocele,
que, portanto, permanece quando o animal atinge a fase adulta
(Figura 17.2.b).

m Durante o crescimento a massa de mesoderma se fende internamente,
originando uma nova cavidade, denominada celoma, a qual substituird

a blastocele (Figura 17.2.c).

(1) Arquénteron;

Gastrula (2) Blastocele;

(3) Celoma.

Acelomado Pseudocelomado Celomado

Figura 17.2: Condi¢des acelomada, pseudocelomada e celomada.
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Na Figura 17.2, vocé pode observar estas trés situagoes. As denominacoes acelomado,
pseudocelomado e celomado serdo explicadas mais adiante, e estdo relacionadas ao surgimento,
ou nio, do celoma.

Na Figura 17.3, vocé tem passo a passo o processo de formacio do celoma dos protostdmios.

Esquizocelia Enterocelia

(1) Arquénteron; (2) blastocele; (3) celoma.

a Enterocelia

Ectoderma
Mesoderma

Figura 17.3: Origem do celoma.
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O celoma torna-se a principal cavidade do corpo do animal adulto, embora tenha surgido
secundariamente na ontogenia. Os animais triplobldsticos que apresentam esta cavidade sdo
denominados celomados e estdo entre os grupos animais mais conhecidos e diversos entre todos
os protostomios. A grande diversidade adaptativa e de formas dos grupos celomados indica
que esta cavidade tem um papel extremamente importante na histéria evolutiva dos animais.
As possiveis vantagens adaptativas, assim como a possivel origem evolutiva de tal cavidade, serdo
discutidas em detalhes na préxima aula.

Devido a importancia desta cavidade na histéria evolutiva dos animais, aqueles animais
macicos cujo mesoderma preenche totalmente o espaco antes ocupado pela blastocele sio
denominados acelomados. Esta é uma denominacio infeliz, pois estd baseada na auséncia de
uma caracteristica (imagine que todas as pessoas — homens ou mulheres — que nio apresentam
bigodes, fossem denominadas de abigodados). Entretanto, devido ao uso historico desse termo,
ele tem se mantido até os dias de hoje na literatura cientifica.

J4 os animais pseudocelomados (= celoma falso) sdo aqueles cuja blastocele se mantém na
forma adulta, devido ao ndo preenchimento total desta cavidade pelo mesoderma. Este termo
também é outra denominacio infeliz, pois a cavidade que aparece no adulto é a blastocele (que

alids, surgiu no desenvolvimento embrionario muito antes do celoma pensar em existir).

Mas por que, nos casos em que a blastocele permanece no
adulto, esta ndo pode receber a denominacdo de celoma?

A resposta a esta questdo estd na definicao formal de celoma.

Celoma é a cavidade principal do corpo dos animais celomados,
a qual é totalmente revestida pelo mesoderma.

Portanto, nos ditos pseudocelomados, o mesoderma nio reveste
totalmente a cavidade do corpo (uma blastocele permanente), a qual tem

contato com o endoderma, como pode ser visto na Figura 17.2.
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Durante o desenvolvimento embrionario dos protostomados, o celoma se origina através
de uma fissio da massa de mesoderma em crescimento. Este modo de formag¢do do celoma
¢ denominado EsqQuizoceLIA. Sendo, esta, mais uma caracteristica do grupo, além daquelas

apresentadas na aula anterior:

W Blastéporo origina a boca.
m Clivagem espiral.

m Clivagem determinada.
EsqQuizocELiA

Esquizo = fissao; Cele
= cavidade.

ORIGEM DO MESODERMA E DO CELOMA NOS DEUTEROSTOMIOS

Nos deuterostdmios, as células que originardo o mesoderma ndo estio definidas na fase
de blastula. A defini¢do se dd apenas ap0s a gastrulacdo, quando o endoderma ja forma o tubo
digestivo primitivo ou arquénteron. De sua parede, surgem bolsas laterais que vdo aumentando
progressivamente de tamanho, aumentando muito o tamanho do tubo digestivo (Figura 17.3).
Estas bolsas, em um determinado momento, se soltam do tubo digestivo, originando o mesoderma,
um novo folheto embrionario na ontogenia destes animais. As bolsas, agora livres do tubo
digestivo, continuam a crescer, ocupando o espago da blastocele. No final, esta cavidade primitiva
é totalmente ocupada pelas bolsas, as quais apresentam, por sua vez, uma cavidade interna,
totalmente revestida pela parede de mesoderma, e portanto denominada celoma, como visto no
segundo item desta aula.

Note que, embora nos triploblasticos os processos de formagio do celoma, nos protostdmios
e nos deuterostémios, sejam distintos, o resultado final é muito semelhante. Em ambos, o celoma
¢ uma cavidade secundaria (que surge depois da blastocele na ontogenia) que torna-se a principal
cavidade do corpo do adulto. Isto evidencia bem a importancia da ontogenia no estudo da historia
evolutiva dos organismos, pois estruturas, aparentemente idénticas, podem se originar de forma
muito diferente.

O processo de origem embriondria do celoma é denominado ENTEROCELIA ou origem

enterocélica, ja que o celoma é formado a partir de bolsas do tubo digestivo.

ENTEROCELIA

Entero = tubo digestivo;
cele = cavidade.
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ORIGEM DA METAMERIA OU SEGMENTACAO

A segmenta¢do ou metameria é muito comum em diversos grupos de animais triploblasticos.
Ela esta intimamente relacionada com o surgimento do mesoderma e do celoma. A metameria ou
segmentag¢ao pode ser definida formalmente como: repeti¢ao seriada de partes do corpo, incluindo
representantes dos 0rgaos e sistemas.

Esta definigdo se aplica aos animais cuja divisdo do corpo se inicia no mesoderma, durante
sua ontogenia. Como é 0 mesoderma que origina a maioria dos érgios, a segmentagio deste
folheto se refletiria nos diversos orgaos e sistemas.

Alguns protistas e vermes com o corpo dividido em diversos segmentos (Figura 17.4),
apresentam uma forma de pseudometamerismo, ndo sendo considerados como verdadeiramente
metaméricos. Apesar de o corpo destes animais ser segmentado, em seus segmentos nio estd

incluido a maioria dos 6rgios e sistemas.

(a) Foraminifero;
(b) Platelminte;
(c) Quinorinco;
(d) Cnidario;

(e) Rotifero.

Figura 17.4: Alguns animais pseudometaméricos.
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Esta distin¢do entre metameria verdadeira
e falsa, entretanto, ndo é tao simples. Algumas
plandrias, animais considerados como nio-
Goénadas L. N .
metaméricos, apresentam gonadas seriadas, com
o tubo digestivo ocupando os espagos entre elas
(Figura 17.5). Nestes animais, portanto, existe
uma forma de metameria interna, embora
esta ndo se reflita na superficie corpérea. As
populares solitdrias, que sdo platelmintes
como as plandrias, apresentam uma série de
segmentos, denominados proglotides, embora
também fagam parte de um grupo considerado

como nao-metameérico.

Tubo Figura 17.5: Pseudometamerismo em plandria.

digestivo

ORIGEM EMBRIONARIA DA METAMERIA

A origem embrionaria da metameria ocorre junto com o surgimento
do mesoderma. Apresentaremos a seguir como ocorrem estes processos
ontogenéticos nos dois grandes grupos animais.

Os deuterostomios s3o um grupo de metazodrios sempre meta- Proboscide
méricos. A metameria nos adultos dos deuterostdmios mais primitivos
difere daquela dos protostdmios pelo nimero restrito de segmentos.

Seu corpo € dividido basicamente em trés metimeros (Figura 17.6).

Figura 17.6: Animal metamérico
tripartido (Balanoglossus sp).
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Alguns deuterostdmios mais derivados, como os vertebrados e
alguns equinodermos, apresentam ainda uma metameria secunddria, que
estd associada principalmente a locomogdo. Nestes casos, os musculos ou
esqueletos sao divididos em segmentos secunddrios para facilitar a locomocio.
Essa metameria secunddaria nio atinge os demais 6rgaos e sistemas.

Nos deuterostdmios, as bolsas que originam o mesoderma, a partir
de evaginacoes do tubo digestivo primitivo, dividem-se em trés porcoes
denominadas protocele, mesocele e metacele. Elas, apos se desprenderem,
formam um conjunto de trés “pacotes” de celoma (envolvidos pelo
mesoderma) conforme pode ser visualizado, em corte sagital, no processo

de enterocelia (Figura 17.7).

Protocele

Mesocele

Metacele

Figura 17.7: Esterocelia em corte sagital.
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Nos protostdmios, nos quais 0 mesoderma se origina da célula mesentoblastica (Figura 17.3),
a fissdo das duas massas mesodérmicas se d4 na forma de pequenos “pacotes”. Eles irdo formar de 3
a 12 segmentos, denominados segmentos ou metameros larvais (Figura 17.8), os quais permanecem
por toda a vida do animal.

Ap0s esta fase e ao longo de todo o desenvolvimento, novos metdmeros sao produzidos, de
forma diferente, na regido posterior do corpo. Este crescimento continua através de duas massas
de células localizadas ao lado do 4nus. Elas vao produzir, de forma gradual, os novos segmentos.
Este tipo de crescimento é conhecido como crescimento teloblastico e os segmentos produzidos

sdo os segmentos ou metameros adultos (Figura 17.8).

Boca

I Blastocele

ST T LTy,

Celoma

Crescimento
do corpo

Pacotes celomaticos

Mesoderma

Figura 17.8: Crescimento teloblastico.

Portanto, os primeiros segmentos de um protostomio metamérico (ou segmentado) tém a
mesma idade. Eles podem ser distinguidos dos demais pela auséncia de alguns 6rgios ou sistemas
comuns nos adultos. Os metameros adultos, por sua vez, sio progressivamente mais jovens quanto
mais préximo do anus se localizarem.

Se alguém lhe perguntar qual a parte mais velha de uma minhoca, a resposta é simples,
aquela mais préoxima do anus. O problema serd vocé resolver o velho dilema de qual é a cabega
e qual é a cauda da minhoca.

O conhecimento da ontogenia do mesoderma, do celoma e da metameria serd fundamental
para que se possa estabelecer hipdteses ou teorias sobre a origem evolutiva destas estruturas que,

como veremos, foram fundamentais para a diversificagio dos metazodrios no planeta.
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RESUMO

Nesta aula, vocé viu como o mesoderma, o celoma e a metameria aparecem
ao longo do desenvolvimento embrionario dos metazodarios triploblasticos.
Nos protostomios a origem é através de uma massa de células que
invadem a blastocele. Esta massa pode: a) preencher totalmente a cavidade
primdria ou blastocele (acelomados); b) preencher apenas parcialmente,
restando uma boa parte da cavidade primaria (pseudocelomados);
c) ocupar toda a cavidade, mas com o mesoderma sofrendo uma fissao
interna que origina uma nova cavidade corporea, o celoma (celomados).
Nos deuterostomios, o mesoderma surge a partir de bolsas do tubo digestivo
primitivo, as quais, ao se soltarem, ocupam o espaco da blastocele, mantendo
uma cavidade interna revestida de mesoderma, o celoma. O processo de
formacdo do celoma, nos protostomios, € denominado esquizocelia, enquanto,

nos deuterostémios, € denominado enterocelia.

O aparecimento do celoma e do mesoderma esta associado a repeticdo
seriada de partes do corpo, a metameria ou segmentacao. Ela surge de forma
distinta nos dois grandes grupos de metazoarios. Nos protostdmios, produz,
por crescimento teloblastico, segmentos ou metameros numerosos, e nos
deuterostomios, apenas trés metameros, como é visivel nos deuterostomios
mais primitivos. Estas estruturas foram fundamentais para a diversificacao

dos metazodarios no planeta.

EXERCICIO AVALIATIVO

Construa um diagrama mostrando as formas como surgem o mesoderma, o celoma

e a metameria nos animais.

INFORMAGCOES SOBRE A PROXIMA AULA

Na préoxima aula, veremos que a maioria dos grupos animais sdo de animais
celomados e metaméricos, por esta razao serdao discutidas quais as possiveis
vantagens, do ponto de vista adaptativo, destes animais possuirem um celoma e

um corpo metamérico.
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Celoma, metameria
e a diversidade animal

Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

e Aprender as principais vantagens adaptativas
do celoma e da metameria e sua relacdo com a
diversidade morfoldgica dos metazoarios.

Pré-requisitos

Aula 15 — Arquitetura animal — Parte |.
Aula 16 — Arquitetura animal — Parte II.

Aula 17 — Origem do mesoderma.
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INTRODUCAO
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Na Ultima aula, mostramos a vocé como o celoma e a metameria surgem ao longo
do desenvolvimento embrionario dos animais triploblasticos. Devido ao fato de
tanto o celoma como a metameria serem caracteristicas comuns aos metazoarios
gue apresentam a maior diversidade de formas e de espécies, procuraremos

sintetizar as possiveis vantagens adaptativas destas caracteristicas.

CELOMA E METAMERIA COMO "GATILHO"
DA DIVERSIFICACAO ANIMAL

Como vocé viu, nas disciplinas Dindmica da Terra e Diversidade
dos Seres Vivos, a vida surgiu muito cedo na histéria geoldgica da
Terra. Apenas poucos milhoes de anos separam a formacao da Terra e
o aparecimento das primeiras evidéncias da presenca de vida.

Embora a vida tenha surgido muito cedo, ela foi se desenvolvendo
a passos lentos, pelo menos no tocante ao tamanho e a diversidade
morfoldgica dos seres vivos. Aparentemente, nos primeiros bilhdes de
anos, houve uma evolu¢do do aparato bioquimico, do surgimento das
primeiras células e de todo o seu maquindrio. As células dos primeiros
procariotos e, principalmente, dos primeiros eucariotos nao diferem
muito das células de um animal complexo e de grande tamanho, como
uma baleia ou uma mosca, por exemplo.

Conforme mostramos na Aula 14 (Origem dos metazodrios),
a histdria da vida no planeta pode ser representada como uma “longa estrada”.

Quanto a morfologia, os primeiros organismos eram formas
de tamanho pequeno e, provavelmente, habitantes do fundo do mar,
local ao qual se restringia a vida. Desde o surgimento da vida, ha cerca
de 3,8 bilhoes de anos, decorreram pelo menos 2,8 bilhdes de anos
até o aparecimento dos primeiros metazodrios. Eles eram, entretanto,
formas de pequeno tamanho e ocupavam os mesmos nichos que seus
contemporaneos protistas.

O registro fossil, embora incompleto, nao traz qualquer evidéncia
de animais de maior porte até aproximadamente 565 milhoes de
anos atras. E nesse periodo que aparecem os primeiros fosseis de

animais macroscdpicos, atingindo uma escala de varios centimetros.



Essa fauna, denominada FAUNA DE EDIACARA, era caracterizada por animais
supostamente fixos e de afinidade pouco clara com a fauna atual.
E provavel que fossem animais como poriferos e cnidarios.

Entretanto, ha cerca de 535 milhoes de anos, surge uma maior
diversidade de fosseis, seja quanto ao nimero de espécies seja quanto ao
numero de grupos animais. Praticamente, todos os filos animais atuais
estdo representados nesses registros fossiliferos. Esse curto periodo
geologico, denominado Periodo Cambriano, é um marco na histéria
evolutiva dos animais, surpreendendo pelo surgimento de muitos planos
corpéreos novos. Devido a isto, esse evento foi denominado por muitos
autores EXPLOSAO CAMBRIANA ou big-bang, numa analogia com o termo
utilizado para a explosdo que teria originado o Universo.

Os fatores que poderiam justificar tal mudanca no cendrio

evolutivo sio:

FAUNA DE
EDIACARA

A denominag¢ao
Ediacara deve-se a
localidade na
Austrélia de onde
foram descritos os
primeiros fosseis
dessa fauna. Este

¢é um procedimento
comum em estudos
paleontologicos.

I EXPLOSAO CAMBRIANA

B um incremento ainda maior nos niveis de oxigénio livre na atmosfera, devido

ao aumento de organismos fotossintetizantes;

B mudancas no fundo marinho propiciando o surgimento de fundos rasos, as

plataformas continentais, onde a fotossintese seria possivel préxima ao fundo;

B a elevacdo da diversidade da vida levaria ao aumento das interagdes entre

as espécies, como a competicdo e a predagdo, causando uma maior pressio seletiva e,

conseqiientemente, diversificagdo animal;

W alteragdes genéticas, como duplicagio de genes e grupos de genes.
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Do ponto de vista zooldgico, todos esses fatores sdo relevantes, mas fica uma questio:

Quais caracteres adaptativos justificariam uma diversificagdo tdo intensa?

Para respondé-la, poderiamos observar a fauna cambriana, procurando os caracteres novos,
comuns a maioria da fauna e que estavam ausentes no registro fossil antes desse periodo.

Em uma répida observa¢ao da Figura 18.1, onde estio representadas as reconstrugoes dos

principais animais da FAUNA CAMBRIANA, podemos notar algumas caracteristicas comuns:

B 0s metazodrios representados apresentam dimensdes

relativamente muito grandes (alguns atingindo mais
FAUNA CAMBRIANA

de 50cm de comprimento);

A pagina na World Web

B muitos animais sio metamerizados (= segmentados); apresentada abaixo fornece fotos
. . N . L de fésseis do periodo Cambriano,

m ¢ freqliente a ocorréncia de espécies moveis; especialmente do Folhelho de

Burgess no Canada. As fotos

B muitos apresentam esqueletos complexos; sdo acompanhadas de desenhos

B a maioria apresenta uma afinidade com grupos que procuram reconstituir a
. aparéncia dos animais daquele
celomados atuais. periodo. Sao alguns dos fosseis

mais bem preservados de que se
tém noticias, e técnicas recentes
de estudo permitiram, inclusive,
estudar algumas estruturas
internas do corpo, algo
extremamente raro em pesquisas
paleontolédgicas. Link na internet:
http://www.geo.ucalgary.ca/
~macrae/Burgess_Shale/

Figura 18.1: Exemplos de fauna do cambriano. (a)
Hallucigenia, (b) Sarotrocercus, (c) Branchiocaris,

(d) Marella, (e) Burguesia, (f) Yohoia.
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Vamos, neste momento, nos deter no celoma e na metameria,
pois como veremos mais adiante, o aumento do tamanho, a mobilidade
e os esqueletos complexos sdo conseqiiéncias da presenca de um corpo
celomado e metamerizado.

E, portanto, plausivel que o celoma, em conjunto com a
metameria, tenha tido um papel adaptativo fundamental para
a diversificagdo animal em diversos planos corpéreos, como €é o caso
dos filos encontrados atualmente.

Os filos nao celomados sdo aqueles pouco conhecidos pelas
pessoas comuns. Isto é uma indica¢do, meio grosseira, da baixa
diversidade morfolégica e de habito, ou mesmo pequena abundincia dos
ndo celomados.

Fica relativamente claro por que os zodlogos e evolucionistas
consideram o celoma e a metameria como “gatilhos da diversificacio
animal”.

Mas quais seriam as vantagens adaptativas de uma estrutura como o
celoma e a metameria?

Como estamos trabalhando com hipéteses acerca de animais que
viveram ha mais de 300 milhdes de anos e, portanto, impossiveis de
serem testadas com simples experimentos de laboratério, procu-raremos
sugerir possiveis vantagens adaptativas.

Para isso, devemos tomar como referéncia a fauna e o ambiente
atual, tendo sempre em mente que aqueles animais do cambriano
realmente existiram. Portanto, qualquer hipdtese acerca de possiveis

ancestrais deve considerar a funcionalidade daqueles animais.
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VANTAGENS ADAPTATIVAS
DO CELOMA

O celoma, sendo a cavidade principal

do corpo, teria as seguintes funcoes:

B Espaco para o tubo digestivo e para a
sua livre movimentagio.

®m Aumento do tamanho do corpo sem
o incremento proporcional do volume
de células.

W Espaco para transporte de alimentos,
gases e residuos metabdlicos.

m Esqueleto hidrostatico.

Espaco para o tubo digestivo e para sua
livre movimentacao

Uma cavidade espacosa dentro do corpo
permite que o tubo digestivo possa ser mais
longo do que em um animal sem cavidade,
no qual os espacos internos sdo ocupados por
células mesodérmicas. Isto permite, ainda, um
aumento na variedade de alimentos a serem
consumidos, principalmente em um animal
de grande porte. Esse tubo pode, portanto,
apresentar enrolamentos (como o nosso
intestino) ou diverticulos (proje¢des ou alcas

laterais) (Figura 18.2).

Figura 18.2: (a) Tubo digestivo de sipuncula; (b) tubo digestivo de poliqueta.

64 CEDERJ



Com o aumento do tamanho do corpo, o animal pode lidar com
uma variedade de alimentos que requer uma digestdo mais apurada. Desse
modo, o alimento deve passar em diferentes regides do tubo digestivo,
onde sdo realizadas as varias etapas do processo digestivo. Para que isto
ocorra, € necessario que o tubo digestivo tenha musculatura prépria,

responsavel pelos MOVIMENTOS PERISTALTICOS.

Aumento do tamanho do corpo sem um incremento
proporcional do volume de células

O problema geométrico, apresentado na Aula 15 (Arquitetura
animal — Parte I), em que a superficie corporea aumenta proporcionalmente
menos do que 0 VOLUME CORPOREO, tem grande influéncia no metabolismo
animal. Como o celoma é uma cavidade, o aumento do volume do corpo
ndo é proporcional a0 aumento da demanda metabdlica das células, como
no caso de um animal acelomado. Neste, o mesoderma celular preenche

o0s espacos internos do corpo.

O animal celomado “cresce sem aumentar muito o volume celular
corpéreo”. E uma espécie de “falso crescimento”. O limite de tamanho,
comparando-se animais de forma e metabolismo semelhantes, é maior
para um celomado do que para um acelomado.

MOVIMENTOS PERISTALTICOS VOLUME CORPOREO

Movimento caracterizado por ondas de
contragdo ao longo do tubo digestivo que
tendem a empurrar o alimento por dentro
deste. E comum se observar em animais
domésticos apos as refeicoes na forma de
movimentos na barriga.

O aumento da superficie (= area) € proporcional
ao quadrado do aumento da dimensao linear
(= comprimento) em um animal esférico.
0O aumento do volume é proporcional ao cubo da
dimensao linear. A superficie cresce, portanto,
ao quadrado enquanto o volume cresce ao cubo.
Para maiores detalhes ver exemplo na aula
de arquitetura animal.
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Boca

Cavidade
bucal
Faringe
/ Intestino
anterior
Paredes Esofago
musculares
Papo
Estdbmago
Diverticulo
= Intestino
digestivo médio
Intestino
Reto )
Intestino
posterior

Anus

Figura 18.3: Tubo digestivo de um metazoério.

Esqueleto hidrostatico

Espaco para transporte de alimentos,
gases e residuos metabolicos

Como o celoma é preenchido por um
liquido, denominado liquido celomatico, este
pode funcionar como um sistema circulatério.
A absorcdo de oxigénio ocorre, normalmente,
pela superficie externa do corpo, nas formas
animais primitivas ou mais simples, e a absor¢io
de alimentos di-se pelo tubo digestivo (Figura
18.3). Pela a¢do da musculatura e através da
deformacado do corpo, o liquido celomatico se
movimenta, podendo acelerar o transporte e
a distribui¢dao de oxigénio e de nutrientes para
todas as células. Esta é outra limitagdo para
0 aumento do corpo em animais acelomados,
pois a difusdo célula a célula é muito lenta.
Todos eles requerem um suprimento de alimento
e, principalmente, de oxigénio para manter seu
metabolismo.

Residuos metabélicos sio muitas vezes
toxicos, e sua eliminacdo, primeiro do meio
intracelular e, posteriormente, do proprio corpo
do animal, pode também ser acelerada através de

um meio liquido como o liquido celomatico.

O liquido celomadtico é composto basicamente de dgua com ions dissolvidos, um liquido

muito semelhante a d4gua do mar (o que fornece mais indicios quanto a origem marinha dos

metazodrios e da propria vida). A 4dgua, por ser praticamente incompressivel (isto é, ao ser

comprimida praticamente ndo reduz o seu volume), pode funcionar como uma alavanca,

propiciando o antagonismo a a¢ao muscular.

Por exemplo, quando vocé flexiona seu antebraco, os musculos da regido anterior do

brago estio sendo contraidos, puxando os ossos do antebrago para préximo do brago. Para

estender 0 mesmo antebrago, os musculos da regido posterior do braco se contraem, agindo de

forma antagdnica aos da regido anterior que se relaxam. O mesmo processo descrito acima leva
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a deformagdes no corpo de um animal com um celoma muito espagoso, como uma minhoca.
Neste caso, o corpo da minhoca se afina quando sua musculatura circular se contrai, e o liquido
celomatico, que é incompressivel, empurra o corpo da minhoca, esticando-a (Figura 18.4).
Quando na mesma minhoca o corpo se infla (“engorda”), houve a contracio da musculatura
longitudinal, musculatura antagénica a circular. O liquido celomatico empurra a parede do corpo
que se distende se a musculatura circular estiver relaxada (Figura 18.4). A contracdo alternada e
o antagonismo muscular agindo sobre um esqueleto liquido, o esqueleto hidrostatico, permitem
que animais de grande porte possam se sustentar. A coordena¢io destas mesmas musculaturas
agindo de forma antagbnica através do esqueleto hidrostdtico pode levar a locomogio, como

serd visto no proximo modulo.

VANTAGENS ADAPTATIVAS DA METAMERIA

A metameria parece estar associada ao crescimento animal. Algumas possiveis vantagens
de um corpo composto por uma repeti¢ao de partes semelhantes sdo:

m Crescimento embriondrio e morfogénese.

m Controle neural da locomogio.

B Locomocgao.

Crescimento embrionario e morfogénese

A morfogénese ou o surgimento das estruturas do corpo de um organismo ao longo da
ontogenia é controlada pelo material genético do animal. A partir de uma unica célula, o ovo,
existe um mecanismo de controle para a produ¢io das vérias partes do embrido. Para que o
animal atinja dimensdes maiores do que a larva, seria necessiario uma quantidade maior de
material genético responsavel pelas informag¢des que coordenariam a produgio dos tecidos e
6rgdos do adulto. Entretanto, em um animal metamerizado, cada metamero é praticamente uma
copia dos demais, assim a informagdo para a produgio de cada metdmero é muito semelhante,
nio requerendo uma quantidade muito maior de material genético.

Para melhor compreender este mecanismo de morfogénese, podemos nos valer de uma
analogia com uma fabrica de trens. Nessa fabrica, existe uma se¢ao cuja equipe é responsavel
pela producio da locomotiva e uma outra se¢io, responsavel pela producdo dos vagoes. Ambas

as secdes contam com seu proprio manual de instrugdes para produzir seus componentes.
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Embora o nimero de vagoes seja muito maior do que o de locomotivas, ndo é necessaria a criacao
de uma secdo para cada vagao. O manual de instrugcdes é 0 mesmo, s6 é necessario repetir os
procedimentos em seqiiéncia. E claro que nem todos os vagdes sio exatamente iguais, assim a se¢io
de vagdes precisa apenas fazer pequenas alteragcdes na produgio de cada um, pois as instrugdes
bésicas sdo praticamente as mesmas. Da mesma forma, em um animal metamerizado primitivo,
onde os metameros sio muito semelhantes, basta repetir a mesma “receita genética” para a
producdo de um nimero muito grande de segmentos, 0s quais, COmMo vimos Nos protostomios,

sdo acrescentados a regido posterior da larva durante o desenvolvimento.

Controle neural da locomocao

A locomog¢do de um animal alongado, como é o caso dos animais

metamerizados mais notdveis, normalmente ocorre através de ondas de

Uma outra analogia
para a METACRONIA

€ a SINCRONIA € a

de uma “ola” em um
estadio de futebol.
A “ola” é uma onda
de movimento,

um caso tipico de
metacronia em que
voceé s se levanta
quando as pessoas
ao seu lado ja se
levantaram pouco
antes. Imagine

a dificuldade de
coordenar um
movimento sincronico
em que todas as
pessoas em um
estadio levantassem
a0 mesmo tempo?
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contragao muscular que correm ao longo do corpo. A coordenacdo para
esse tipo de locomogio depende de “ordens” neurais que partem de um
centro nervoso, o cérebro ou ganglio cerebral.

Coordenar o corpo grande e longo de um animal metamerizado
ndo requer necessariamente um centro nervoso muito mais complexo
do que aquele de um animal nio metamerizado de menor tamanho.
A “ordem” para que o corpo se locomova pode ser efetuada através de
movimentos METACRONICOS, isto €, ondas de contra¢do correm ao longo
do corpo com uma certa defasagem de tempo. Esse tipo de locomogio
é facilitado em animais metamerizados, onde o ganglio nervoso de cada
segmento do corpo recebe uma tinica “ordem” do ganglio cerebral com
uma defasagem de tempo. Portanto, cada segmento se encontra em uma
fase diferente do movimento.

Na locomogdo sINCRONICA, onde todos 0s segmentos estariam na
mesma fase do movimento (todos juntos), cada metimero deve iniciar
0 movimento a0 mesmo tempo, 0 que requer uma coordena¢io muito
complexa. Por exemplo, um grupo de criangas em fila entra em uma sala
de aula quando recebe uma ordem da professora. Enquanto os primeiros
alunos comegam a andar, os Gltimos da fila estao parados. Cada crianga
espera a crianga da frente andar para comecar 0 mesmo movimento, um
tipico caso de “locomog¢io metacronica” de uma fila de escola.

Em contrapartida, tente fazer uma fila sincrénica em uma escola
para um desfile de 7 de setembro, e vocé verd quanta coordenagio é
necessaria. Para um grupo de soldados marchar sincronicamente em

uma parada militar é requerida uma grande coordenacao.



Locomocao

Como visto, um celoma volumoso pode funcionar como um esqueleto hidrostatico.
Entretanto, em um corpo celomado nio metamerizado todo o corpo fica envolvido no processo
de locomocdo, e a contragao muscular pressiona todo o liquido celomatico do animal.

Em um celoma dividido em compartimentos, como em muitos animais metamerizados, a
contragdo muscular de apenas um ou poucos segmentos age somente sobre o liquido celomdtico
daqueles segmentos. O animal pode apresentar uma independéncia de partes do corpo. A regido
posterior pode estar se movendo, enquanto a regido anterior pode estar relaxada ou envolvida
na alimentagdo, por exemplo. O animal pode “andar e mascar chiclete a0 mesmo tempo”.

Esta possivel vantagem pode ser observada quando comparamos a locomo¢do de uma
minhoca com a de um celomado metamerizado como 0s SIPUNCULIDEOS, cuja locomocgao se restringe

aos curtos periodos em que o animal escava o sedimento marinho.

SIPUNCULIDEOS

Animais do filo Sipuncula. Formas marinhas comuns
em sedimentos e dentro de conchas abandonadas.
A sua aparéncia peculiar levou alguns naturalistas
americanos a se referir a ele como peanut-worms =

vermes-amendoim.

Figura 18.4: Minhoca se locomovendo.
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VANTAGENS ADAPTATIVAS E EVOLUCAO

A proposi¢ao de vantagens adaptativas para o celoma e a metameria é baseada principalmente
na observacdo da fauna atual e dos fosseis através do método comparativo. Evidéncias favoraveis
ou contrdrias as diferentes hipiteses sdo apontadas pelos cientistas considerando-se a viabilidade
destas. As vantagens apontadas acima sdo, portanto, apenas suposicoes.

Na proxima aula, ainda no campo das hipoteses ou teorias, veremos como estes caracteres

muito adaptativos, celoma e metameria, teriam se originado ao longo da evolu¢do animal.

RESUMO

O registro fossil mostra que a maior diversificacdo animal ocorreu no periodo
cambriano, quando surgiram duas novidades evolutivas, o celoma e a metameria,
que teriam funcionado como um gatilho para esta diversificacgo. Um animal
celomado pode adquirir dimensées muito maiores do que aqueles desprovidos
de uma cavidade. Esta cavidade proporciona também um aumento e uma
liberdade de movimentacdo para o tubo digestivo, além de poder funcionar
como um sistema circulatério. Essas duas vantagens possibilitam um metabolismo
muito eficiente, permitindo um aumento na capacidade de locomocédo, ja que
o celoma pode também funcionar como um esqueleto hidrostatico, através do

mecanismo de antagonismo muscular.

A metameria teria sido vantajosa para a morfogénese animal, permitindo um
aumento do tamanho do corpo sem um incremento proporcional de material
genético. O controle nervoso da locomocdo também é facilitado em um animal
metamerizado grande, através de uma locomog¢do metacronica, onde cada
segmento responde a um Unico sinal com uma defasagem de tempo. A metameria
também permitiu o processo de locomogao por esqueletos hidrostaticos, através

da independéncia de movimentos das diversas partes do corpo.
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EXERCICIO AVALIATIVO
Foram citadas, na aula, as vantagens adaptativas do corpo com uma cavidade
interna, o celoma. Estas vantagens também seriam validas se o corpo possuisse

alguma outra cavidade, como o pseudoceloma ou a cavidade gastrovascular ?

Quase todas as vantagens do celoma sdo validas para outras cavidades. No entanto,
o surgimento do celoma junto com a metameria é que talvez explique a grande
diversidade morfoldgica e adaptativa destes animais, quando comparados aqueles

que apenas possuem outra cavidade.

INFORMACOES SOBRE A PROXIMA AULA

Os processos de formacdo do mesoderma e do celoma serdo abordados na

préxima aula.
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Origem evolutiva do
celoma e da metameria

Ao final desta aula, vocé devera ser capaz de:

e Conhecer as principais teorias acerca da origem
evolutiva do celoma e da metameria.

Pré-requisitos

Aula 15 — Arquitetura animal — Parte |.

Aula 16 — Arquitetura animal — Parte II.

Aula 17 — Origem do mesoderma e do celoma.

Aula 18 — Celoma, metameria
e a diversidade animal.




Introducao a Zoologia | Origem evolutiva do celoma e da metameria

INTRODUCAO

Na aula anterior, vocé estudou as diversas hipoteses sobre as possiveis vantagens
adaptativas do celoma e da metameria. Elas procuram explicar por que, depois
do surgimento de ambas as estruturas, a diversificacdo animal foi acelerada.
A partir de agora, veremos novas hipoteses e teorias acerca do surgimento do
celoma e da metameria. A partir de quais estruturas teriam surgido e quais
seriam os candidatos a ancestral dos primeiros celomados e dos primeiros
seres metamerizados. As teorias mais aceitas para a origem evolutiva dessas
estruturas, em geral, apontam para uma origem comum, pois ambas estdo
associadas embrionariamente ao surgimento da mesoderma. As principais

teorias sao:

B Teoria Gonocélica ou do Pseudometamerismo.
B Teoria Enterocélica ou do Ciclomerismo.

B Teoria Esquizocélica ou Locomotéria.

TEORIA GONOCELICA OU DO PSEUDOMETAMERISMO

Esta teoria supde que o ancestral dos celomados seria um animal
com um plano corpéreo acelomado, semelhante aos PLATELMINTOS e
NEMERTINOS atuais. Ela se baseia na organizagdo do corpo de alguns
platelmintos, como as plandrias, que apresentam génadas em série ao
longo do corpo, e de alguns nemertinos que apresentam gonadas gigantes

(Figura 19.1).

PLATELMINTOS

Animais acelomados que constituem o
filo Platyelminthes. Sao bilateralmente
simétricos, achatados e de tubo digestivo
(quando presente) desprovido de anus.
Geralmente pequenos, sio encontrados em
ambientes aquaticos (marinhos e agua doce)
e terrestres. A maioria é parasita, como as
populares solitarias humanas. Entre as
formas de vida livre, as planarias sao as
mais abundantes e conhecidas.
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NEMERTINOS

Animais acelomados que constituem o
filo Nemertea. Sio formas de vida livre,
principalmente marinhas. Assemelham-
se aos platelmintos externamente, mas,
internamente, s3o mais derivados, incluindo
uma proboéscide independente do tubo
digestivo. O maior verme do planeta
¢ um nemertino, Lineus longissimus,
que pode atingir até 30 metros de
comprimento.



Figura 19.1:

(a) Diagrama de nemertino com gbnadas gigantes.

(b) Mesmo nemertino (corte transversal).

(c) Animal hipotético intermediario (corte transversal).
(d) Anelideo atual (corte transversal).
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Os defensores desta teoria comparam a estrutura do celoma de um anelideo com a de um
nemertino. Eles acreditam que o celoma seria uma gonada gigante de um animal semelhante
aos nemertinos. Este animal, apds liberar os gametas na reprodugio, teria crescido e se tornado
parcialmente estéril. O celoma seria a cavidade interna desta gonada cuja parede é de origem

mesodérmica. As principais evidéncias a favor desta teoria sdo:

B A estrutura do corpo dos atuais platelmintos, nemertinos e anelideos, como
citado anteriormente.

m O fato de que, em anelideos mais primitivos, os gametas se originam da préopria
parede do celoma, nio havendo uma goénada definida, a ndo ser que o celoma
fosse a propria gonada.

B Se o ancestral apresentasse gonadas seriadas, como as atuais plandrias, as
gonadas gigantes formariam um celoma do tipo metamérico. Portanto, o celoma
€ a metameria se originariam ao mesmo tempo, como ocorre na embriogenia dos

protostomados metamerizados.

Diversos autores apontam, entretanto, uma série de problemas para a aceitagiao desta teoria:

B Embora as gonadas estejam normalmente associadas a cavidade celomatica,
durante o desenvolvimento embriondrio, o celoma surge antes das gonadas e nio
a partir delas.

m F dificil imaginar por que as gonadas de um pequeno acelomado aumentariam
de tamanho ao invés de regredir, apds a liberacdo dos gametas.

B Muitos animais morrem imediatamente apds a reproducdo, como por exemplo
o polvo. Portanto, suas gonadas nio poderiam ter originado um celoma.

B Por esta teoria, o celoma e a metameria surgem juntos, o que nao explicaria o

fato de existirem celomados sem quaisquer indicios de segmentagio corpOrea.

Esta teoria foi proposta, pela primeira vez, em 1878, mas adquiriu muitos defensores durante

a década de 1970. Atualmente ela apresenta poucos defensores.
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TEORIA ENTEROCELICA OU DO CICLOMERISMO

Esta teoria baseia-se na j4 citada idéia de Hackel (ver Aula 14 — Origem dos metazodrios)
de que a ontogenia poderia refletir as mudancas ocorridas ao longo da evolu¢dao animal, ou seja,
a propria filogenia.

Os defensores desta teoria baseiam-se na observa¢do da ontogenia dos celomados atuais,
aqueles cujo celoma surge como bolsas do tubo digestivo. Sugerem, portanto, que ao longo da
evolugio bolsas teriam surgido do tubo digestivo de um animal diploblastico (o mesoderma sé
surge junto com o celoma neste caso).

Baseando-se em anémonas cujo tubo digestivo é dividido em quatro bolsas (Figura 19.2.a),
Rename, na década de 1960, propds que os primeiros celomados seriam semelhantes aos atuais
cnidérios ou celenterados.

Ele sugere que este animal séssil teria se alongado, esticando as bolsas e fazendo com que
a unica boca se transformasse em uma longa fenda, a qual originaria, nos seus extremos, uma
boca e um anus (Figura 19.2.b). Na fase seguinte, a fenda se fecharia, mantendo apenas a boca e
o anus. As bolsas do tubo digestivo se soltariam, formando trés grupos de bolsas que originariam

um celoma dividido em compartimentos, os metimeros (Figura 19.2.c).

Figura 19.2: Teoria enterocélica.
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As principais evidéncias a favor desta teoria sdo:

B A ontogenia dos celomados deuterostomios, na qual o celoma surge a partir
de bolsas do tubo digestivo.

B A estrutura do corpo dos atuais celomados deuterostomios é dividida em trés
metameros e, portanto, compativel com a idéia do alongamento do corpo de um

animal semelhante a anémona, por exemplo.

Os principais problemas desta teoria sdo:

B Ela se baseia em uma relacdo improvavel entre animais diploblasticos sésseis,
que sdo estruturalmente muito simples, e animais muito derivados, como é o caso
dos celomados metaméricos.

B O desenvolvimento embriondrio dos celomados protostomados é diferente
do dos deuterostomios, ndo fornecendo evidéncias ontogenéticas para a
origem do celoma neste grupo.

B Para aceitar esta teoria € necessario assumir que os celomados nio metaméricos
sdo uma derivagao secunddria dos celomados metaméricos.

B Como esta teoria prevé um cniddrio como ancestral, para aceiti-la é necessario
assumir que os acelomados surgiram a partir dos celomados e nio o contrério.

m E dificil imaginar a vantagem adaptativa das etapas evolutivas intermediarias, ou
seja, de um animal com bolsas soltas dentro da blastocele, que nao fazem mais parte

de um tubo digestivo e ndo tem as vantagens adaptativas de um futuro celoma.

Esta teoria é muito difundida entre zo6logos europeus, principalmente alemaes. Embora
as evidéncias contrdrias sejam muitas, e muito fortes, estudos recentes utilizando-se de métodos
moleculares, como a comparagio de seqiiéncias de DNA, tém encontrado uma grande similaridade
entre deuterostomios e cniddrios. Isso, portanto, fortalece as idéias de zodlogos do século passado.
Elas eram consideradas por muitos como meras curiosidades histéricas, e agora estio sendo

reavaliadas a luz de técnicas moleculares modernas.
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MESENQUIMA

Tecido constituido de
células mesodérmicas
que preenche todo o
corpo de um animal
acelomado.

ANELIDEOS
POLIQUETAS

Animais marinhos,

da classe Polychaeta,
pertencentes ao

filo Annelida. Sao
considerados como as
formas mais proximas
dos ancestrais dos
anelideos, possuindo
muitas caracteristicas
primitivas em relacao
aos anelideos de

4gua doce e do
ambiente terrestre,
como as populares
minhocas (anelideos
da classe Oligochaeta)
€ sanguessugas
(anelideos da classe
Hirudinea). Sao
muito abundantes e
diversos no ambiente
marinho, onde sao
conhecidos como
"minhocas marinhas"
ou "vermes marinhos'".
Algumas formas sao
conhecidas das praias
e dos aquarios como
os "'vermes de fogo" ou
"taturanas do mar"

e os ''vermes

arvore de natal".

TEORIA ESQUIZOCELICA OU LOCOMOTORIA

Esta teoria foi proposta por Clark, um zodlogo britanico, em
1964. Clark considerou que o celoma como um esqueleto hidrostatico
foi fundamental para a subseqiiente evolu¢ao dos animais celomados.
Assim, ele propoe que o ancestral dos celomados seria um animal
acelomado semelhante aos platelmintos que rastejava pelos sedimentos
do fundo oceénico.

Este animal teria sofrido pressio seletiva para ocupar novos
nichos, como, por exemplo, escavar e habitar o interior dos sedimentos
marinhos, fato semelhante ao que ocorre com as atuais minhocas no
ambiente aéreo.

Neste processo, o MeséNQuIMA do ancestral acelomado teria se
fendido, de forma semelhante ao que se observa na ontogenia dos
protostdmios. Ele formaria, entdo, uma cavidade, a qual seria preenchida
por liquidos extracelulares. Esta nova cavidade, o celoma, permitiria
uma melhora na qualidade da locomogao, utilizando-se de seu liquido
como um esqueleto hidrostatico. O celoma poderia, também, se dividir
em compartimentos, facilitando a independéncia de movimentos entre
as partes do corpo.

Por esta teoria, os primeiros celomados seriam os anelideos

marinhos, como os atuais ANELIDEOS POLIQUETAS (Figura 19.3).
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As principais evidéncias a favor desta teoria sio:

B Na ontogenia dos celomados protostomios, o surgimento do celoma, como
fendas dentro da massa de mesoderma, é semelhante ao processo de abertura de
uma cavidade dentro do mesénquima.

B Todas as etapas intermedidrias do processo evolutivo representam passos
vantajosos para a sobrevivéncia dos animais que as possuiam. Cavidades
progressivamente maiores dentro do mesénquima seriam cada vez mais tteis para
a locomocgao.

m Existem platelmintos que apresentam um mesénquima frouxo, isto é, um tecido
de preenchimento no qual suas células estdo relativamente soltas. Ele, com seu
grande volume de liquido celular, funcionaria como um celoma incipiente.

W Por esta teoria, a seqiiéncia evolutiva seria a seguinte: 12) dois folhetos embriondrios
(diploblasticos); 2°) surgimento do terceiro folheto (triploblasticos); 3°) surgimento
do celoma (triploblasticos celomados); 42) surgimento da metameria (triplobldsticos
celomados metaméricos). Esta seqiiéncia evolutiva é mais parcimoniosa do que a
da Teoria Enterocélica.

B A origem dos celomados ndo metamerizados também seria possivel dentro desta

teoria; o celoma e a metameria teriam, portanto, origens independentes.

Esta teoria foi a mais aceita para a origem do celoma durante as décadas de 1960, 1970
e 1980, no século XX. Apesar do grande niimero de evidéncias favordveis, muitos autores

consideram alguns problemas:

B A evidéncia ontogenética, na qual o celoma surge como fendas na mesoderma
durante o processo de esquizocelia (ver Aula 17 — Origem do mesoderma), s6 explica
a origem evolutiva do celoma nos protostdmios e ndo nos deuterostdmios, onde a
ontogenia é diferente.

B Nio se pode afirmar que os primeiros anelideos, os candidatos a primeiros
celomados, fossem formas cavadoras. E possivel que o habito cavador seja apenas

uma convergéncia adaptativa.
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O CELOMA E A METAMERIA SURGIRAM INDEPENDENTEMENTE?

Algumas teorias sugerem que o celoma e a metameria, apesar das evidéncias embriondrias,
teriam se originado de forma independente na evolu¢do. Uma das teorias mais populares
foi a Teoria da Fissdo. Ela se baseia na reproducdo assexuada, que ocorre em diversos
grupos animais.

Animais que ndo sio metamerizados podem se reproduzir por fissio do corpo, ou seja, o
corpo se divide em duas partes semelhantes. Por esta teoria, é sugerido que se a divisdo do corpo
fosse incompleta, sem separagio das partes, ela poderia originar um animal com dois metimeros.
Divisoes incompletas subseqiientes fariam com que o animal fosse composto de virias “partes”
que seriam os segmentos ou metdmeros dos animais metamerizados atuais.

Esta teoria, entretanto, ndo encontra base ontogenética. Como visto, os primeiros
metimeros surgem uma unica vez, correspondendo aos segmentos larvais de protostomios e
deuterostdomios. Nos protostdmios, novos metimeros surgem a partir de uma zona de crescimento
proxima ao anus, onde os metdmeros mais jovens estariam mais proximos de sua regido posterior.
Se a metameria se originasse por fissdes incompletas do corpo, os segmentos mais jovens estariam
dispersos por todo o corpo, de forma alternada, sendo originados por todos os segmentos antigos

(Figura 19.4).
n Ver Aula 17 - Origem do mesoderma.

MUITAS TEORIAS, MUITOS
CAMINHOS...

Diversas teorias acerca da origem do
celoma e da metameria tém sido discutidas
ao longo dos ultimos 200 anos. Evidéncias
favordveis a uma ou a outra surgem com 0
desenvolvimento de novas técnicas de analise,
a descoberta de novos fdsseis ou mesmo em
virtude do enriquecimento tedrico na area.

Nio se pode, de maneira alguma,
afirmar que uma teoria é ou nao vilida, pode-se
apenas reconhecer que uma ou outra apresenta
evidéncias mais fortes e que as evidéncias
contrarias sao menores.

Qualquer pesquisador pode apresentar
novas teorias, o papel dos demais é concordar

ou discordar, encontrando evidéncias a favor

e contra. Um pesquisador pode, por exemplo, Figura 19.4: Teoria da fissdo e
0 idade relativa dos segmentos.
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sugerir que o celoma tenha surgido devido a a¢do de um ser extraterrestre que teria sugado o
mesénquima de um acelomado. Cabe a comunidade cientifica analisar a credibilidade desta teoria.
Sua aceitagdo é uma questio de viabilidade das etapas intermedidrias e de evidéncias atuais.

Um problema comum nas diferentes teorias apresentadas é que elas muitas vezes carecem
de evidéncias ontogenéticas para explicar a origem do celoma e da metameria. Como a ontogenia
difere nos dois grandes grupos de triploblasticos, os protostomios e os deuterostomios, nenhuma
teoria é boa o suficiente para explicar a origem em ambos os grupos.

Uma hipétese, que ndo deve ser descartada, é a de que o celoma tenha surgido pelo menos
duas vezes na historia evolutiva dos animais. Neste caso, o celoma seria uma caracteristica
homoplastica. Diversas estruturas altamente adaptativas surgem de forma independente em varios
grupos. Um exemplo classico é o das asas. Ndo existe nada melhor para voar do que as asas —com
a possivel exce¢ao das pas de um helicoptero, que de certa forma também sao asas.

A abundancia de caracteres homopldsticos ocorre porque, muitas vezes, estruturas que
surgiram independentemente, umas das outras, podem convergir para desempenhar funcdes iguais
ou semelhantes. Quando estas estruturas sio constituidas dos mesmos materiais o estabelecimento
de homologia torna-se dificil. Por exemplo, suponhamos que uma tribo isolada, sem qualquer
contato com a civiliza¢do, seja encontrada. Uma pessoa, entdo, solicita a varios membros dessa
tribo que construam uma estrutura para sentar acima do chio. Se forem fornecidos diversos
materiais e cada um construir sua estrutura de forma independente (sem “colar”, isto é, copiar), é
bem provavel que alguns construam objetos semelhantes a uma cadeira. Considerando que o objeto
cadeira apresenta um unico tipo, as cadeiras produzidas com madeira sio mais semelhantes, entre
si, do que aquelas de metal. Embora todas as cadeiras tenham sido produzidas independentemente,
um observador externo pode achar que as cadeiras de madeira tiveram uma origem tnica.

Deve-se levar em conta, ainda, que muitas das vantagens evolutivas do celoma, apresentadas
na aula anterior, também seriam vantagens para qualquer outra cavidade como a blastocele dos
diplobldsticos ou dos triploblasticos pseudocelomados. Porém, como estes grupos ndo sio tao
diversos em formas e em espécies, como os celomados, esta cavidade é considerada como o gatilho
da diversificacao orginica.

A diversificacdo dos celomados pode ter relagio com o surgimento da metameria, outra
caracteristica muito adaptativa (como visto na aula anterior). Esta hipotese estd embasada no fato
de que os animais celomados e ndo metamerizados sio muito pouco diversos, tanto em forma

como em numero de espécies.
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RESUMO

Diversas teorias tém sido propostas sobre a origem evolutiva do celoma
e da metameria. A maioria delas propde uma origem comum a ambas as
estruturas, baseadas principalmente na ontogenia. A Teoria Gonocélica ou
do Pseudometamerismo sugere que o celoma tenha se originado a partir de
gobnadas hipertrofiadas de acelomados. Baseia-se, principalmente, na ocorréncia
de platelmintos e nemertinos com génadas seriadas e na estrutura dos anelideos

(celomados), cujos gametas se formam na parede do celoma.

ATeoria Enterocélica ou do Ciclomerismo baseia-se na ontogenia dos deuterostomios,
onde o celoma e a metameria surgem como bolsas do tubo digestivo. Por esta teoria,
os ancestrais provaveis dos celomados seriam animais diploblasticos semelhantes

aos cnidarios atuais.

A Teoria Esquizocélica ou Locomotéria propde que o celoma teria se originado a partir
de fendas no mesénquima de um animal acelomado, baseando-se principalmente
na ontogenia dos protostémios celomados. Por esta teoria, o ancestral provavel dos
celomados seria um acelomado semelhante aos platelmintos e o primeiro celomado,
um anelideo marinho cavador. Esta teoria baseia-se, principalmente, nas vantagens

adaptativas do celoma para a escavacao no sedimento.

A hipétese de que o celoma e a metameria, nos protostomados e nos deuterostomados,

sejam caracteres homoplasticos, tendo se originado independentemente pelo menos
duas vezes, ndo pode ser descartada.

As diversas teorias propostas estdao sendo constantemente discutidas a luz de novas

evidéncias e argumentos.

EXERCICIO AVALIATIVO

Discuta o papel da embriogenia nas principais teorias evolutivas sobre origem do

celoma e da metameria.

INFORMACOES SOBRE A PROXIMA AULA

No préxima aula, serdo apresentados os principais grupos animais, quantos
folhetos embrionarios apresentam (diploblasticos ou triploblasticos) e no caso
dos triploblasticos a condicdo de cada um deles (acelomada, celomada ou
pseudocelomada).
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Aula 14

Ciliado _— Sincicial e blastea/planula —_— Platelmintes

Flagelado Blastea/gastrea » Poriferos
Ameboide/aceldide Blastea/gastrea

Ameba Ameboide/aceléide > Celenterados

Aula 15

Considerando que a area do cilindro é o seu perimetro multiplicado pelo seu
comprimento e que o volume é a area da sua circunferéncia multiplicada pelo

seu comprimento, temos:

CILINDRO 1 = AREA =27r x 1 =2x3,14x1x1 = 6,28
VOLUME = 1r2 x 1 =3,14x12x1 =3,14
RELACAO AREA/VOLUME = 6,28/3,14 = 2

CILINDRO 2 = AREA =27r x 1 = 2x3,14x1x2 = 12,56

VOLUME =Tr2 x 1 =3,14x12x2 = 6,28
RELACAO AREA/VOLUME = 12,56/6,28 = 2

A relacdo area/volume ndo se modifica quando o cilindro se alonga, assim,
o crescimento animal longitudinal é muito comum, pois evita os problemas

relacionados a diminuicdo da relacdo area/volume.
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Aula 17

Aula 18

Quase todas as vantagens do celoma sdo validas para outras cavidades. No entanto,
o surgimento do celoma junto com a metameria é que talvez explique a grande
diversidade morfoldgica e adaptativa de alguns metazoarios, quando comparados

aqueles que apenas possuem outra cavidade.

Aula 19

Diversas teorias sobre origem evolutiva do celoma e da metameria se baseiam
nas evidéncias embriolégicas, como proposto inicialmente por Haeckel. A teoria
locomotéria, por exemplo, baseia-se na ontogenia esquizocélica dos protostomados,
partindo da hipotese de que tenham surgido, evolutivamente, fissdes na forma de
fendas dentro do mesoderma, da mesma forma que se observa na embriologia.
A teoria enterocélica ou do ciclomerismo se baseia na ontogenia enterocélica, na

qual o celoma se forma através de bolsas que se soltam do tubo digestivo.
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Aulas 14 a 19
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