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¿ARTICULATA O ECDYSOZOA?: 

UNA REVISIÓN CRÍTICA DE LA POSICIÓN 
DE LOS ARTRÓPODOS EN EL REINO ANIMAL 

Gonzalo Giribet1 

ABSTRACT. Two conflicting hypotheses of protostome 
relationships, Articulata and Ecdysozoa, are reviewed 
by evaluating the evidence in favor and against each 
one of them. Understanding embryonic level and seg
mentation in non-arthropod non-annelid protostomes 
seems crucial to the debate. New ways of coding Meta
zoan matrices, avoiding ground-pattems and higher 
taxa, and incorporating fossil evidence seems the best 
way to avoid circular debates . Molecular data served 
as the catalyzer for the Ecdysozoa hypothesis, although 
rnorphological support had been implicitly suggested. 
Most molecular analyses published so far have shown 
sorne support for Ecdysozoa, and none has ever sup
ported Articulata . 

INTRODUCCIÓN 

Existen muchas hipótesis sobre el origen y la evo
lución de los distintos grupos de metazoos, pero 
una en particular ha generado grandes debates, por 
confrontar tradición con modernidad, morfología 
con moléculas, Articulata versus Ecdysozoa. Pero, 
¿es real esta confrontación? ¿Cuál es el soporte para 
cada una de estas hipótesis irreconciliables? 

Mi objetivo es discutir el apoyo morfológico y 
molecular para ambas hipótesis e intentar de una 
vez por todas desmitificar algunos caracteres que 
han sido citados erróneamente en soporte del cla-
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do Articulata . Asimismo, algunos de los caracte
res utilizados en apoyo de Ecdysozoa son revisa
dos de una forma crítica .  

REVISIÓN HISTÓRICA 

El clado Articulata, incluyendo anélidos y artró
podos, fue propuesto por Cuvier en 1817, y desde 
entonces ha sido ampliamente aceptado por zoó
logos durante casi dos siglos, siendo aún la hipó
tesis favorita en numerosos libros de texto (p . ej . 
Westheide & Rieger, 1996; Ax, 2000; Nielsen, 2001;  
Brusca & Brusca, 2003), que unen a los artrópodos 
y grupos afines (tardígrados y onicóforos) con los 
anélidos (Fig . 2 .1 ) .  

E n  l a  literatura moderna, uno d e  los primeros 
trabajos en refutar la hipótesis de los articulados 
es el estudio de Eernisse y colaboradores (1992), 
quienes al evaluar las relaciones entre anélidos, 
moluscos y artrópodos, mediante un análisis cla
dístico de caracteres morfológicos, concluyeron 
que los artrópodos y los anélidos no eran grupos 
hermanos.  De hecho, dicho estudio pretendía eva
luar la hipótesis de los articulados, pero en cam
bio obtuvo soporte para el clado Eutrochozoa (Ghi
selin, 1988), que incluye anélidos, moluscos y otros 
protostomados espiralados y braquiópodos, pero 
no a los artrópodos . Otro aspecto interesante de 
dicho artículo, a menudo olvidado, es lo que ellos 
denominaron el clado 4 (Eernisse et al . , 1992:  fig . 
4), que unía artrópodos, onicóforos y tardígrados 
con quinorrincos y nemátodos; los priapúlidos 
aparecían sin resolver entre el ' clado 4' y los 'Eutro
chozoa' (Fig . 2 .2) . 
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Fig. 2.1. Cladogramas compatibles con las hipótesis de Articulata (izquierda) y Ecdysozoa-Spiralia (derecha) . 
Otras topologías también pueden ser compatibles con dichas hipótesis . 

La adición de datos moleculares procedentes 
de la secuenciación de la subunidad pequeña de 
los ribosomas (SSU de su nombre en inglés :  small 
subunit) o 18S rRNA. Halanych y colaboradores 
propusieron un clado que incluía a los eutrocozoos 
de Eernisse y a los grupos de lofoforados (Phoro
nida, Brachiopoda y Bryozoa), formando el clado 
Lophotrochozoa (Halanych et al . , 1996) . En dicho 
estudio, los artrópodos permanecían separados de 
los anélidos. A partir de entonces, se empezaron a 
publicar análisis de genes ribosómicos que eran 
compatibles con estas topologías (Winnepennin
ckx et al., 1995a, b, 1996; Giribet et al . , 1996; Carran
za et al., 1997) . El concepto de Ecdysozoa finalmen
te fue introducido con base al análisis del gen ribo
sómico 18S rRNA (Aguinaldo et al . ,  1997) . Dicho 
análisis mostraba un clado de metazoos formado 
por nemátodos, artrópodos y otros animales que 
compartían con ellos el hecho de que mudan sus 
cutículas durante al menos una vez durante su 
ciclo vital .  Hoy en día, se considera que los ecdi
sozoos incluyen a los panartrópodos (Onychopho-

ra, Tardigrada y Arthropoda) y a los cinco phyla 
de Cycloneuralia (Nematoda, Nematomorpha, 
Priapula, Kinorhyncha y Loricifera) . Desde enton
ces varios análisis de genes ribosómicos (SSU y 
LSU) concluyeron con la monofilia de ecdisozoos 
(Giribet & Ribera, 1998; Giribet & Wheeler, 1999; 
Giribet et al . , 2000; Giribet, 2002a, 2004; Jondelius 
et al., 2002; Mallatt & Winchell, 2002; Ruiz-Trillo et 
al . , 2002; Zrzavy, 2003) . Además, otros análisis in
cluyeron a quetognatos o gnatostomúlidos en un 
concepto más laxo de ecdisozoos (Eernisse, 1998; 
Littlewood et al . , 1998; Zrzavy et al . , 1998b, 2001 ;  
Peterson & Eernisse, 2001 ) .  Actualmente, la ma
yoría de autores que reconocen el clado Ecdysozoa, 
consideran que está compuesto por los phyla de 
Cycloneuralia y Panarthropoda (pero no gnatosto
múlidos o quetognatos), hipótesis aceptada ,por 
numerosos paleontólogos y biólogos del desarro
llo (véase por ejemplo Knoll & Carroll, 1 999; Va
lentine et al . , 1999; Budd & Jensen, 2000; Valentine 
& Collins, 2000; Bergstr6m & Hou, 2001;  Eriksson 
et al., 2003; Minelli, 2003; Pasquinelli et al . ,  2003), e 
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Fig. 2 .2 .  Cladograma publicado por Eemisse el al. 
(1992), en su propuesta de Eutrochozoa . Éste es el pri
mer análisis cladístico basado en datos morfológicos 
en apoyo de parte de Ecdysozoa . 

incluso en algunos libros de texto (Lecointre & Le 
Cuyader, 2001;  Valentine, 2004) .  

El  nuevo concepto de Ecdysozoa, sin embargo, 
necesitaba una reinterpretación drástica de los 
caracteres morfológicos empleados en los estudios 
sobre filogenia de metazoos, si tenía que ganar 
seguidores fuera de los campos de la sistemática 
molecular y de la nueva disciplina de evolución y 
desarrollo (evodevo de su acepción en inglés) .  La 
reinterpretación morfológica necesitada no se de
jaría esperar mucho tiempo; Schmidt-Rhaesa et al. 
(1998) iniciaron el debate morfológico en una re
visión excelente de los caracteres morfológicos que 
favorecían sendas hipótesis, concluyendo que la 
plausibilidad de los ecdisozoos como clado había 
sido subestimada desde un punto de vista morfo
lógico. El debate estaba servido, y desde entonces 
han aparecido numerosos artículos discutiendo 
ambas hipótesis alternativas (Ciribet, 1999, 2004; 
Wagele et al., 1999; Carey, 2001 ;  Schmidt-Rhaesa, 

2001; Wagele & Misof, 2001; Zrzavy, 2001; Scho1tz, 
2002) . Incluso otros autores han intentado, aunque 
de forma poco convincente, reconciliar las dos hi
pótesis al proponer a los ecdisozoos corno el grupo 
hermano de los anélidos (Nielsen, 2003), o hacien
do a los anélidos parafiléticos con respecto a ecdiso
zoos y enterocelomados (Alrneida et al., 2003) . 

A menudo se ha centrado el debate entre Arti
culatajEcdysozoa corno una batalla entre zoólo
gos tradicionales y moleculares, respectivamente, 
y se quiere dar la idea de que ningún zoólogo ha 
propuesto una relación compatible con Ecdysozoa . 
Pero esto no es cierto . Aparte de algún árbol filo
genético anecdótico, como el presentado por Büts
chli ( 1876) (Fig . 2 .3), en la literatura zoológica mo
derna se encuentran numerosas referencias, im
plícitas y explícitas, sobre las relaciones entre cier
tos grupos de "asquelmintos" (= Cycloneuralia) y 
los grupos de panartrópodos (Higgins, 1961; Kris
tensen, 1981,  1991;  Ruppert, 1991b) . 

Dados estos hechos, el objetivo del presente 
capítulo es revisar el debate sobre Articulata ver
sus Ecdysozoa, reevaluando los datos morfológi
cos, paleontológicos, del desarrollo embrionario 
y de la sistemática molecular. Para seguir dicho 
debate, es importante que el lector esté familiari
zado con otros conceptos sobre filogenia de meta
zoos, como los discutidos anteriormente (Eutro
chozoa, Lophotrochozoa), y con otros como Pro
tostomia, Pseudocoelomata, Castroneuralia, Spi
ralia, Platyzoa, etc . Dichas hipótesis de por sí pue-

Platyhe lm inthes 
Nemertea 
Anne l ida 
Rotifera 
Arthropoda 
Nematorhyncha 

Nematoda 
Fig. 2.3. Representación del árbol filogenético pro
puesto por Bütschli (1876), en el que se indica una 
relación filogenética entre nemátodos y artrópodos . 
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den ser tan debatidas como las dos que se discu
ten en este artículo . Para una descripción de los 
taxones por encima del nivel de phylum emplea
dos en este artículo, véase .  el Cuadro 2 .1 . 

EVIDENCIA MORFOLÓGICA 

Los análisis cladísticos basados en datos morfo
lógicos continúan divididos entre aquellos que 
apoyan la hipótesis de Articulata (Schram, 1991; 
Backelj au  et al . ,  1993; Schram & Ellis, 1994; Nielsen 
et al . ,  1996; S0rensen et al . , 2000; Brusca & Brusca, 
2003) y los que apoyan la de Ecdysozoa (Zrzavy 
et al . , 1998b, 2001;  Giribet et al . , 2000; Peterson & 
Eernisse, 2001 ;  Zrzavy, 2003) . En principio esto 
parece contradictorio, ya que los análisis cladís
ticos deberían basarse en matrices de datos explí
citas, aunque en realidad esto no significa que las 
matrices sean necesariamente objetivas (Jenner, 
2001, 2002) . Cada autor debe evaluar los caracte
res previamente a incluirlos en sus análisis, lo cual 
en general se traduce en matrices más o menos 
sesgadas (interpretadas) . 

La evidencia morfológica en apoyo del clado 
Articulata (= Euarticulata de Nielsen, 1995, 2001)  
está constituida por una serie de caracteres supues
tamente compartidos por artrópodos y anélidos 
(revisados en Scholtz, 2002) : segmentación con 
crecimiento a partir de teloblastos, musculatura 
longitudinal en haces, segmentación homónoma 
con apéndices de tipo parapodio y un sistema ner
vioso central escaleriforme (Westheide & Rieger, 
1996; Ax, 2000; Nielsen, 2001 ) .  Mientras que algu
nos de estos caracteres podrían estar correlacio
nados entre sÍ, en principio parecen caracteres 
apropiados para evaluar hipótesis filogenéticas 
entre grupos de metazoos . Sin embargo, se cono
cen excepciones numerosas: por ejemplo, varios 

grupos de anélidos carecen de segmentación, y el 
sistema nervioso central escaleriforme se encuen
tra en muchos otros metazoos, incluyendo equiú
ridos y quinorrincos . 

Otros caracteres a menudo citados en soporte 
de Articulata están relacionados con el modo de 
desarrollo embrionario; la presencia de desarro
llo espiral se considera una de las sinapomorfías 
clave de dicha relación de parentesco (Nielsen, 
1995, 1998, 2001;  Nielsen et al . ,  1996; Smensen et 
al., 2000; Brusca & Brusca, 2003) . Mientras que la 
presencia de desarrollo espiral en artrópodos no 
es condición sine qua non para unirlos con los ané
lidos (hay muchos otros grupos de protostomados 
con este tipo de desarrollo), es verdad que sería 
un carácter 'deseable' para un miembro putativo 
del clado Spiralia . El supuesto de que los artrópo
dos presentan reminiscencias de desarrollo espi
ral se basa en unos estudios embriológicos de 
cirrípedos (Anderson, 1969, 1973, 1979), pero la re
evaluación de dichos datos en éstos y otros artró
podos sugiere una conclusión diferente (Valentine, 
1997; Scholtz, 1998; Wolff & Scholtz, 2002) . 

A menudo los defensores de Articulata han ba
sado sus ideas en la inferencia de caracteres puta
tivamente plesiomórficos en los artrópodos . Es
tos caracteres con frecuencia son considerados 
como su groundplan . Por ejemplo, en su texto re
ciente sobre invertebrados, Brusca & Brusca (2003 : 
Apéndice B) incluyeron en su matriz de datos un 
carácter ( 18) para el cual el tipo de desarrollo de 
anélidos, artrópodos, tardígrados y onicóforos fue 
codificado como 'fundamentalmente espiral'; y el 
carácter (74), especificando 'endomesodermo de
riva de una única célula (mesentoblasto), típica
mente la célula 4d' como presente en estos taxones. 
A parte de la redundancia de este carácter, consti
tuye tan solo uno de los numerosos ejemplos (el 
más reciente) que consideran a los artrópodos 

Cuadro 2.1. Principales taxones por encima del nivel de phylum utilizados en el texto . 

Articulata 
Cephalorhyncha 
Cycloneuralia 
Ecdysozoa 
Nematoida 
Panarthropoda 

Annelida + Panarthropoda 
Kinorhyncha + Priapula + Loricifera (= Scalidophora sensu Lemburg) 
Nematoida + Cephalorhyncha (= Introverta sensu Nielsen) 
Cycloneuralia + Panarthropoda 
Nematoda + Nematomorpha 
Onychophora + Tardigrada + Arthropoda 
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corno espiralados, a pesar de la falta total de evi
dencia . Actualmente, y a pesar de lo que digan 
algunos libros de texto, la evidencia de un tipo de 
desarrollo espiral en los artrópodos o en los pa
nartrópodos es nula, y por tanto dicho carácter no 
sirve para diagnosticar el clado Articulata . 

El apoyo morfológico a favor de Ecdysozoa está 
abanderado por la presencia de un tipo especial 
de cutícula, que es mudado al menos una vez du
rante el ciclo vital del organismo. Este proceso de 
la muda posiblemente es inducido por la presen
cia de moléculas de la familia de los esteroides . 
Otros caracteres que apoyan a Ecdysozoa son la 
presencia de quitina a, la ausencia de ciliación en 
la epidermis, y la carencia de una 'larva prima
ria ' .  Al igual que en el caso de Articulata, se po
dría postular falta de independencia de algunos 
de estos caracteres, así corno homoplasia o caren
cia de conocimiento detallado de algunos de es
tos caracteres .  Por ejemplo, no hay evidencia al
guna sobre qué sustancia (ecdisona u otras) indu
ce el proceso de muda en nematomorfos, quino
rrincos, priapúlidos o loricíferos (Brusca & Brus
ca, 2003) . Pero en este caso se debe a la ausencia 
de datos sobre el mecanismo de la muda en estos 
organismos; tampoco hay evidencia en contra . En 
nemátodos y panartrópodos se han identificado 
compuestos basados en ecdisteroides corno los 
responsables del proceso de la muda. Sin embar
go, también se han hallado ecdisteroides en plan
tas, hongos y en algunos phyla de metazoos que 
no se consideran ecdisozoos, corno cnidarios y 
nemertinos (Okazaki et al . , 1998), y que no mudan 
su cutícula . Además, se han encontrado ecdiste
roides en los hirudíneos, donde se cree que pue
den estar involucrados en la muda cuticular (Sau
ber et al., 1983) .  

Éstos representan algunos ejemplos de carac
teres que han sido propuestos corno apoyo de sen
das hipótesis, e ilustran los problemas más recu
rrentes en análisis cladísticos de datos morfoló
gicos : definición errónea o ambigua, errores de 
codificación, interdependencia de caracteres y 
homoplasia . Ninguno de los caracteres en apoyo 
de Articulata o Ecdysozoa (o cualquier hipótesis 
alternativa) se puede considerar libre de estos 
,errores .  La crítica (rechazo) de una de estas hipó
tesis basadas únicamente en caracteres morfoló
gicos requerirá un examen más detallado de és-

tos y otros caracteres, algunos de los cuales discu
to a continuación. 

CARACTERES MORFOLÓGICOS 

Se han utilizado varios caracteres para sustentar las 
hipótesis de Articulata o Ecdysozoa. Algunos de 
estos caracteres más importantes son: segmenta
ción, sistema nervioso ganglionar escaleriforme, 
apéndices laterales, adición de segmentos en la 
parte posterior del cuerpo a partir de teloblastos, 
cavidades corporales y nefridios, ciliación en el epi
telio, cutícula, ecdisis, larva, apertura bucal en po
sición terminal con faringe trirradiada y presencia 
de espinas en la faringe . Estos caracteres han sido 
discutidos en detalle en otros trabajos (Schmidt
Rhaesa, 1998; Miyazaki, 2002; Scholtz, 2002; Giribet, 
2004) . No pretendo repasar todos estos caracteres 
de nuevo. Por el contrario, he preferido proveer una 
revisión crítica de los caracteres más importantes 
que apoyan cada una de las hipótesis en discusión, 
caracteres de la segmentación y sistema nervioso, 
y caracteres cuticulares y de la muda . Finalmente, 
discuto un carácter que aunque especialmente re
lev�nte para esta discusión, a menudo ha sido ex
cluido de la discusión entre Articulata/Ecdysozoa, 
la presencia de una boca terminal. 

El carácter principal mencionado en apoyo de 
Articulata es el tipo especial de segmentación com
partido entre artrópodos y anélidos; la repetición 
seriada de unidades a lo largo del eje anteropos
terior del cuerpo .  Scholtz (2002) presentó una dis
cusión de los caracteres relaciónados con la seg
mentación y sentó las bases para una definición 
operacional de segmento en un contexto morfo
lógico:  un segmento es una unidad corporal repe
tida anteroposteriormente y que puede definirse 
por una serie de subestructuras o caracteres en una 
determinada relación espacio-temporal . En el caso 
de artrópodos y anélidos, un segmento puede con
sistir en (a) un anillo exterior, (b) un par de cavi
dades mesodérmicas huecas, (c) un par de ganglios 
ventrales, (d) un par de metanefridios, (e) muscu
latura, y (f) un par de apéndices laterales o ven
trales . A continuación paso a discutir cada una de 
estas subestructuras buscando una respuesta a la 
cuestión sobre la homología de la segmentación 
en anélidos y artrópodos . 
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La primera pregunta que nos podemos plan
tear de acuerdo con esta definición seria, ¿qué me
tazoos presentan este tipo de segmentación? Re
uniendo la mayoría de estos caracteres, podemos 
constatar que los artrópodos, onicóforos y la ma
yoría de anélidos son organismos segmentados . 
Hasta cierto punto, también encontrarnos segmen
tación en todos los miembros de los phyla Tardi
grada y Kinorhyncha, aunque carecen de cavida
des mesodérmicas huecas, metanefridios y, en el 
caso de los quinorrincos, también carecen de apén
dices . Si considerarnos como organismos segmen
tados aquellos que presentan repetición de estruc
turas, también podríamos incluir al menos una 
especie de nemertino (Berg, 1985), así corno algu
nos moluscos (p . ej . Monoplacophora y Polyplaco
phora) y platelmintos (Cestoda) .  Sin embargo, la 
repetición serial de estructuras no suele ser con
dición suficiente para cualificar de segmentación 
verdadera; desde luego no bajo la definición pro
puesta por Scho1tz (2002) . 

Mientras que encontramos segmentación en 
todos los miembros de Panarthropoda (y posible
mente en quinorrincos) ,  la segmentación en 
anélidos es mucho más variable . De hecho, Hess
ling & Westheide (2002: 112) discuten la dificul
tad de enumerar los requerimientos mínimos para 
la segmentación típica de anélidos porque hay 
ejemplos numerosos donde uno o varios de los 
elementos típicos de la segmentación no están 
presentes . Tal es el caso de los compartimientos 
celómicos, quetas, parapodios y nefridios, que 
podrían haberse reducido secundariamente, por 
lo menos en algunas regiones del animal . Sin em
bargo, en la mayor parte de los casos, el sistema 
nervioso es distintamente metamérico, lo cual in
cluso permite determinar el número de segmen
tos que componen el organismo. ¿Sería por lo tan
to el sistema nervioso una forma objetiva de defi
nir la segmentación? 

El sistema nervioso de ciertos anélidos, artró
podos y tardígrados tiene un patrón similar, en 
forma de escalera, con un par de ganglios por seg
mento conectados por cordones nerviosos inter
segmentales y por comisuras intrasegmentales 
(Schmidt-Rhaesa et a l . ,  1998; Brusca & Brusca, 
2003) . Cabe destacar que este tipo de sistema ner
vioso ha sido modificado severamente en algu
nos grupos, como por ejemplo varios quelicerados 

(Wegerhoff & Breidbach, 1995) . Schmidt-Rhaesa 
et al . (1998: 270) consideran que el tipo de sistema 
nervioso plesiomórfico en los bilaterales es no gan
glionar, con la porción extrasomática de las célu
las nerviosas distribuida a lo largo de los cordo
nes nerviosos, y no únicamente en los ganglios 
nerviosos .  El sistema nervioso ganglionar escale
riforme, típico de anélidos y artrópodos (Hessling 
et al., 1999; Hessling & Westheide, 1999; Hessling 
& Purschke, 2000; MüIler & Westheide, 2002; 
Mittmann & Scholtz, 2003), también se halla en 
grupos no segmentados como equiúridos (Hess
ling, 2002; Hessling & Westheide, 2002), dinofíli
dos con segmentación 'imperfecta' (Müller & Wes
theide, 2002) y mizostómidos (Müller & Westhei
de, 2000) . En algunos anélidos, corno Sternaspidae 
y Flabelligeridae (citados en Schmidt-Rhaesa et al., 
1998), el sistema nervioso es no ganglionar y el 
soma neuronal se localiza a lo largo de los cordo
nes nerviosos ventrales . Una situación similar se 
puede encontrar en onicóforos, donde las comi
suras nerviosas no se corresponden con la segmen
tación indicada por los apéndices locomotores 
(Schürmann, 1995) . Además, el sistema nervioso 
de los onicóforos muestra otras diferencias con el 
sistema típico de anélidos y artrópodos. 

El sistema nervioso de quinorrincos es espe
cialmente interesante porque su región anterior 
presenta la típica configuración de los Cycloneu
ralia, con un cerebro circumentérico basiepitelial 
dividido en tres regiones (perikarion-neuro
pilo-perikarion), corno en nemátodos, nemáto
morfos, loricíferos y priapúlidos (Nebelsick, 1993; 
Neuhaus, 1994) . El sistema nervioso postcerebral 
difiere de los otros Cycloneuralia porque consiste 
de 1 0  haces longitudinales, que se originan a par
tir de los 10  lóbulos del ganglio cerebral anterior e 
inervan la cabeza retráctil, el cuello y el tronco . En 
la región posterior del primer segmento del tron
co, los cordones nerviosos subventrales y ventro
laterales se fusionan formando un haz nervioso 
dorsal a ambos lados (Nebelsick, 1993: figs . 9-12) .  
Dicha configuración de los haces nerviosos se 
mantiene en el resto de troncos, excepto en la par
te posterior del tronco donde se forma un ganglio 
caudal . La cadena nerviosa ventral, por el contra
rio, forma un ganglio por segmento . En la articu
lación de los segmentos hay nervios sin sorna, y 
la cadena nerviosa ventral conecta con las cade-
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nas nerviosas ventrolaterales y dorsales mediante 
dos comisuras . 

En cuanto a los onicóforos, estudios recientes 
(Eriksson & Budd, 2001 ;  Eriksson et al . , 2003) han 
sugerido una reinterpretación de su sistema ner
vioso cefálico, como si hubiese sufrido una modi
ficación del anillo circumoral de tipo Cycloneura
lia, con base en la innervación de la zona oral 
mediante nervios que se originan en tres regiones 
distintas del cerebro. 

En definitiva, el estudio de la segmentación y 
del sistema nervioso no provee evidencia con
elusiva sobre la homología en anélidos y artrópo
dos . Ambos complejos de caracteres muestran cier
ta variabilidad en ambos grupos así como en otros 
miembros de los elados Panarthropoda y Cyclo
neuralia, y parece que la defensa de la hipótesis 
de Articulata no puede basarse exclusivamente en 
estos caracteres . De ser así, organismos como tardí
grados, onicóforos y quinorrincos requerirían un 
estudio más detallado, así como un mejor enten
dimiento de su anatomía. 

Otro carácter a menudo utilizado en la discu
sión de Articulata/Ecdysozoa es la presencia de 
muda cuticular. En varios animales, incluyendo 
anélidos, panartrópodos y los phyla de Cyeloneu
ralia, las células epidérmicas secretan un material 
a la superficie extracelular, que se conoce como cu
tícula . Los anélidos tienen una cutícula de coláge
no, que consiste en una matriz fibrosa de compleji
dad variable atravesada por microvilli (Rieger & 
Rieger, 1976), similar a la de platelmintos y nemer
tinos . Además los anélidos tienen setas formadas 
por quitina � (Richards, 1984; Schroeder, 1984) . 

La cutícula de panartrópodos y de los miem
bros del clado Cyeloneuralia es claramente simi
lar (Crowe et al . ,  1970; Kristensen & Higgins, 1991;  
Neuhaus et al . ,  1996, 1997a, b, e; Lemburg, 1998; 
Schmidt-Rhaesa et al., 1998; Kristensen & Neu
haus, 1999) y contiene quitina (Neville, 1975; Zhang 
et al., 2000; Pratoomchat et al . ,  2002) . Los tipos de 
quitina diferentes (a, �, y) solo pueden detectarse 
mediante análisis por  difracción de rayos X 
(Neville, 1975), y en el reino Animal, aparte de los 
artrópodos, la quitina a únicamente se ha detec
tado en onicóforos y priapúlidos (Lotman & Pi
cken, 1950; Shapeero, 1962) . En el caso de los tar
dígrados, no se conoce el tipo de quitina, porque 
no se han realizado estudios de difracción de ra-

yos X en ninguna especie del phylum. En el caso 
de los nemátodos, se ha publicado un análisis de 
difracción de rayos X en Meloidogyne javanica (Bird 
& Self, 1995), aunque no se especifica el tipo de 
quitina encontrada . Por lo tanto, hasta el momen
to, aunque solo se conocen quitina a en algunos 
miembros de Ecdysozoa, no hay evidencia sobre 
la presencia de este tipo de quitina en animal al
guno fuera de este clado .  Por el contrario, si se 
considera a los pentastómidos como artrópodos 
(p . ej . Abele et al., 1989) o relacionados con los ar
trópodos (Maas & Waloszek, 2001) ,  éste sería el 
primer caso de homoplasia de tal carácter en ecdi
sozoos, porque su cutícula contiene quitina � (Ka
ruppaswamy, 1977) . 

Aunque hay cutículas en diferentes grupos de 
animales, la cutícula de panartrópodos y de los 
miembros de Cycloneuralia consiste de al menos 
tres capas: epicutícula, exocutícula y endocutícula 
(del exterior al interior) (Schmidt-Rhaesa et al . ,  
1998) . La epicutícula de Cycloneuralia y la capa 
de cuticulina de los panartrópodos presenta una 
estructura trilaminada. También se han descrito 
epicutículas trilaminadas en otros phyla, como 
Cycliophora (Funch & Kristensen, 1997), Mollusca 
y Brachiopoda (Williams, 1997) . Además, la cutí
cula de los gastrotricos consta de varias capas con 
dicha estructura trilaminada (Ruppert, 1991a) . La 
estructura de las otras dos capas, exocutícula (a 
menudo llamada epicutícula en artrópodos) y en
docutícula (= procutícula + exocutícula en artró
podos) es igualmente similar entre panartrópodos 
y Cycloneuralia (para una discusión mas detallada 
véase Schmidt-Rhaesa et al ., 1998) . Otra caracterís
tica particular de la cutícula de varios grupos de 
Cycloneuralia, onicóforos, palaeoescolécidos y va
rios lobopodios cámbricos es la presencia de una 
cutícula anular (Conway Morris, 1997; Bergstrom 
& Hou, 2001 ) .  Entre los phyla de Cycloneuralia, 
priapúlidos, algunos nemátodos (p .ej .  Wright, 1991 : 
figs . 3, 14, 26, 79) Y las 'larvas' de nematomorfos (p . 
ej . Schmidt-Rhaesa, 1999: figs . 16, 18) tienen cutí
culas anuladas . Un patrón de anulación de la cutí
cula similar se puede hallar en hirudíneos . 

Pero no tan solo la presencia de cutícula parece 
definir a los ecdisozoos; sino que todos los miem
bros de este clado putativo también comparten la 
muda de dicha cutícula . De hecho, el nombre del 
clado deriva de la presencia de muda supuesta-
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mente mediada por hormonas de tipo ecdiste
roides (Aguinaldo et al., 1997) o ecdisis . El dado 
también se denominó 'dado de la muda' (molting 
clade) (Giribet & Ribera, 1998) . Mientras que es 
evidente que los gastrotricos tienen una cutícula 
similar a la de los miembros de Cydoneuralia y 
artrópodos (aunque carecen de quitina), estos me
tazoos crecen sin mudar su cutícula, y por tanto la 
presencia de cutícula y su muda deben ser consi
deradas como caracteres independientes . El pro
ceso de la muda en los artrópodos principalmen
te está inducido y controlado por ecdisona B. Ne
mátodos y onicóforos además de ecdisona 15 pre
sentan otros esteroides similares a la ecdisona 
(Hoffmann, 1997; Schmidt-Rhaesa, 1998) . También 
hay evidencia de que los extractos hormonales de 
insectos son capaces de inducir la muda prematu
ra en nemátodos in vitro . Sin embargo, no hay evi
dencia (o contraevidencia) que la muda cuticular 
en tardígrados, nematomorfos, quinorrincos, 
priapúlidos o loricíferos esté basada en moléculas 
de tipo ecdisona (Brusca & Brusca, 2003) . 

Pero la presencia de ecdisteroides no está res
tringida a los ecdisozoos; también se han hallado 
en plantas (Lafont, 1997), hongos y en otros meta
zoos como cnidarios y nemertinos (Okazaki et al . ,  
1998), los cuales no mudan . También se han en
contrado en la sanguijuela medicinal, donde pa
recen estar involucrados en el proceso de muda 
cuticular (Sauber et al., 1983), así como en dolió
lidos y apendiculariáceos, donde también están 
involucrados en un proceso de muda (Nielsen, 
2003) . Bajo determinadas circunstancias, los sipun
cúlidos también pueden mudar la cutícula (Rice, 
1993), aunque se desconoce el mecanismo que 
produce dicha muda . Dada la información dispo
nible sobre los procesos de muda cuticular, no está 
del todo daro en qué animales el proceso de la 
muda está basado en ecdisona y en cuales está 
basado en mecanismos independientes . 

Por último, parece interesante prestar atención 
a un carácter que ha sido ignorado en la mayoría 
de discusiones sobre Articulata versus Ecdysozoa, 
éste es la presencia de una boca terminal .  La ma
yoría de miembros del dado Cydoneuralia tiene 
una apertura bucal en posición terminal (Nielsen, 
2001), un carácter extremadamente raro entre los 
animales triploblásticos, pero que también se da 
en algunos tardígrados y picnogónidos (Schmidt-

Rhaesa et al., 1998; Giribet, 2004) . En el caso de los 
onicóforos, ningún miembro actual del phylum 
presenta una boca terminal, pero varios lobopo
dios fósiles como Aysheaia pendunculata y Pauci
podia inermis tienen bocas en posición terminal sin 
mandíbulas, similares a las de los tardígrados 
(Ramskold & Chen, 1998; Bergstrom & Hou, 2001 ) .  
Por esa razón es que Eriksson y colaboradores 
(Eriksson & Budd, 2001;  Eriksson et al . , 2003) han 
postulado un modelo donde la boca de los oni
cóforos actuales ha sufrido una rotación hacia una 
posición ventral, como parece indicar la contribu
ción del ectodermo dorsal en la formación del co
no bucal . 

En el caso de los artrópodos la mayoría de es
pecies tiene cavidades orales situadas en posición 
ventral o subventral y dirigidas en dirección pos
terior, posiblemente debido a una rotación caudal 
del cono bucal (Dewel et al., 1999) . Los artrópodos 
más primitivos, como Kerygmachela y varios lobo
podios, tenían aperturas bucales en posición ter
minal, a veces con apéndices frontales que ayu
daban en el proceso de alimentación . Una idea que 
ha sido propuesta recientemente es que los artró
podos posteriormente pasaron a un modo de ali
mentación toracofágico en algunos anomalocarí
didos y en la mayoría de euartrópodos (Dewel et 
al., 1999; Budd, 2002) . Sin embargo, los picnogó
nidos tienen una apertura bucal situada en el ex
tremo de la proboscis (King, 1973), tanto en juve
niles como en adultos . Este estado de carácter es 
especialmente interesante, ya que algunos auto
res consideran a los picnogónidos como el grupo 
hermano del resto de los artrópodos vivientes 
(Zrzavy et al . , 1998a; Giribet et al., 2001 ) .  

A l  considerar l a  información sobre l a  posición 
de la boca en los lobopodios fósiles, tardígrados y 
picnogónidos, así como el grupo hermano putati
vo de los panartrópodos (Cydoneuralia), parece 
posible que la posición terminal de la apertura 
bucal podría constituir el estado plesiomórfico en 
los artrópodos, y por tanto constituir una sinapo
morfía de Ecdysozoa . Este estado se habría perdi
do en el resto de artrópodos actuales, así como en 
onicóforos y en algunos tardígrados. 

La presencia de una faringe succionadora con 
un lumen trirradiado es otro carácter que ha sido 
sugerido como posible sinapomorfía de Ecdysozoa 
(Schmidt-Rhaesa, 1998; Giribet, 2004) . Faringes 
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musculares con un lumen trirradiado se han des
crito en briozoos, gastrotricos, nemátodos, quino
rrincos, loricíferos, tardígrados y onicóforos; por 
el contrario, nematomorfos, priapúlidos, quino
rrincos ciclorrágidos y algunos nemátodos tienen 
un lumen circular (Ruppert, 1982; Neuhaus, 1994; 
Schmidt-Rhaesa et al., 1998; von Lieven, 2003) .  En 
algunos casos, se ha observado una transición de 
una forma circular a una trirradiada o viceversa 
durante la ontogenia de gastrotricos y nemátodos 
(Ruppert, 1982) . En los artrópodos, la mayoría de 
especies tienen una faringe con lumen circular, 
pero los picnogónidos (Miyazaki, 2002), algunos 
quelicerados (véanse referencias específicas en 
Miyazaki, 2002) y los mistacocáridos (Herrera
Álvarez et al . ,  2000) también tienen faringes con 
un lumen trirradiado. Aunque a menudo se con
sidera que las faringes trirradiadas representan un 
estado derivado, la hipótesis de Ecdysozoa hace 
que este estado de carácter optimice como el esta
do plesiomórfico . Sin embargo, la presencia de 
faringes trirradiadas en otros taxones, como en los 
hirudíneos (Moser & Desser, 1995), pone en evi
dencia que el carácter ha evolucionado más de una 
vez, probablemente como un requerimiento fun
cional para succionar fluidos . Posiblemente éste 
sea también el caso de algunas de las faringes 
trirradiadas de por lo menos algunos artrópodos . 

EVIDENCIA BASADA EN DATOS 
DEL DESARROLLO Y PALEONTOLÓGICOS 

Los biólogos evolutivos del desarrollo enseguida 
adoptaron la idea de Ecdysozoa, porque parecía 
encajar con algunos de sus datos sobre genes ho
meóticos (de Rosa et al., 1999), o sobre el hallazgo 
de ciertos marcadores de tejido específicos (Haase 
et al., 2001) .  Una de las razones por la que la co
munidad de biólogos del desarrollo adoptaron esta 
nueva idea podría basarse en su entendimiento 
del patrón del desarrollo embrionario de los meta
zoos . En muchos phyla de protostomados hay una 
serie de células embrionarias individuales que 
pueden ser identificadas y trazadas en embriones 
de phyla diferentes (p . ej . moluscos, nemertinos, 
entoproctos y anélidos) . Es decir, que en estos ani
males con planes morfológicos tan distintos, las 
células embrionarias pueden homologarse fácil-

mente . Con las técnicas más modernas de trazado 
celular se pueden identificar qué partes del orga
nismo adulto derivan de qué células .  Un ejemplo 
típico de un tipo de desarrollo embrionario clara
mente estereotipado es el que se conoce como ' de
sarrollo espiral' . El estudio de los linajes celulares 
sugiere que el destino final de los blastómeros está 
muy conservado (Henry & Martindale, 1998), y 
dicho tipo de desarrollo ha sido descrito en varios 
phyla de animales protostomados . En estos orga
nismos, el endomesodermo se genera a partir de 
un precursor único, el micrómero 4d (Weisblat & 
Shankland, 1985; Shankland, 1991 ;  Damen & Dic
tus, 1994; Boyer et al . ,  1996, 1998; Henry & Martin
dale, 1996; Seaver & Shankland, 2001 ) .  Por el con
trario, en los mismos organismos el origen de los 
precursores del ectomesodermo presenta gran 
variabilidad (Boyer & Henry, 1998) . Sin embargo, 
muchos grupos carecen de datos apropiados so
bre su desarrollo embrionario, como es el caso de 
quinorrincos, loricíferos, nematomorfos y priapú
lidos, y datos de otros grupos corno es el caso de 
los artrópodos han sido claramente malinter
pretados (véase la revisión sobre el desarrollo em
brionario de artrópodos presentada por Scholtz, 
1998) . En consecuencia, hasta que no se tenga un 
mejor conocimiento del desarrollo embrionario 
temprano de gran variedad de protostomados, 
tanto a nivel celular como a nivel molecular, no 
será posible la exploración de estos caracteres para 
el estudio filogenético de los metazoos . 

Los paleontólogos también adoptaron la nue
va hipótesis de ecdisozoos (Knoll & Carroll, 1999; 
Valentine et a l . ,  1 999; Eriksson & Budd, 2001 ;  
Eriksson e t  al . , 2003), que parecía adaptarse a sus 
datos mejor que la hipótesis de Cuvier. Una razón 
posible sería la presencia clara de miembros del 
clado putativo Ecdysozoa en el Cámbrico tempra
no (artrópodos, lobopodios, tardígrados y priapú
lid os) (Ramskold & Chen, 1998; Wills, 1998; Wills 
et al., 1998; Budd & Jensen, 2000; Bergstrom & Hou, 
2001 ;  Maas & Waloszek, 2001 ), mientras que los 
linajes de animales espiralados no aparecían tan 
claramente definidos (p . ej . los anélidos cámbricos 
se definen con base en la presencia de quetas, un 
carácter posiblemente plesiomórfico entre los espi
ralados) . La verdad es que raramente se han teni
do en consideración estos fósiles en la evaluación 
de hipótesis evolutivas de metazoos y su incorpo-
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ración en las matrices morfológicas será fundamen
tal . Dichos fósiles deberían contribuir al entendi
miento de las relaciones filogenéticas de los meta
zoos, sin limitamos a los taxones vivientes . 

EVIDENCIA BASADA 
EN DATOS MOLECULARES 

Los biólogos o sistemáticos moleculares en gene
ral están de acuerdo con la monofilia de Ecdy
sozoa, a pesar que hasta hace poco dicho clado se 
basaba únicamente en análisis de datos ribosó
micos . Quizás la razón por la que los sistemáticos 
moleculares adoptaron esta hipótesis tan rápida
mente es porque todos los datos señalaban hacia 
la polifilia de Articulata, ya desde los primeros 
análisis moleculares (Field el al., 1988; Ghiselin, 
1988; Lake, 1990) . Más recientemente, Wagele y 
colaboradores sugirieron que los datos del gen ri
bosómico 185 rRNA, responsable de la hipótesis 
de los ecdisozoos, únicamente apoyaba dicha hi
pótesis con base en similitud al azar (Wagele el 
al . ,  1999; Wagele & Misof, 2001 ) .  Dicha sugeren
cia, sin embargo, está en conflicto con un estudio 
que compara el gen 185 rRNA con varios otros ge
nes e indica que el 185 es el gen más congruente 
con los datos morfológicos (Giribet, 2002b) . Pero 
si por un momento nos permitimos asumir que 
Wagele y colaboradores tuvieran razón, sería de 
esperar que otras moléculas sugiriesen una al
ternativa a los análisis del gen 185 rRNA. Aunque 
esto no es así . Un análisis reciente de otro gen 
ribosómico, el 285 rRNA, igualmente sugiere 
monofilia de Ecdysozoa (Mallatt & Winchell, 2002) . 
Pero uno podría argumentar que estos dos genes 
evolucionan en condiciones similares, ya que cons
tituyen parte del mismo casete génico . El hecho que 
análisis combinados de datos de genes ribosómicos 
y morfología (Zrzavy el al., 1998b, 2001; Giribet el 
al., 2000; Peterson & Eernisse, 2001; Zrzavy, 2003) 
también sugieran la monofilia de Ecdysozoa pue
de no parecer satisfactorio para los detractores de 
los ecdisozoos . Mientras que estos datos parecen 
suficientes para aquellos sin ideas preconcebidas 
(y obviamente para los defensores de Ecdysozoa), 
para los escépticos hace falta más evidencia . 

Inmediatamente después de que se publicase 
esta crítica aparecieron datos moleculares nuevos 

que apoyaban al clado Ecdysozoa, esta vez se tra
taba de datos de un gen nuclear que codifica para 
la proteína que es cadena pesada de la miosina 
(myosin heavy chain type JI) (Ruiz-Trillo el al . , 2002) . 
Dicho análisis, que se centraba en la posición de 
acelos y nemertodermátidos, identificaba la pre
sencia de un clado que incluye a artrópodos, ne
mátodos y priapúlidos como representantes de los 
ecdisozoos.  Otros datos moleculares han seguido 
sugiriendo una relación filogenética entre artró
podos y nemátodos, pero no con los anélidos u 
otros espiralados, como la comparación de homó
logos de la limosina-B (Manuel el al., 2000) . Ade
más, se puede encontrar evidencia molecular adi
cional en el epitopo que es reconocido por un anti
suero contra una glucoproteína de plantas que se 
expresa diferencialmente en las proteínas de mem
brana en tejidos neuronales de insectos, onicófo
ros, nemátodos, nematomorfos y priapúlidos, pero 
que no muestra expresión en anélidos, moluscos, 
rotíferos, quetognatos, foronideos, briozoos, equi
nodermos, vertebrados, cnidarios o ctenóforos 
(Haase el al., 2001) . Un análisis reciente de datos 
concatenados de varios genes, incluyendo genes 
ribosómicos, miosina, factor de elongación 1 -a e 
histona H3, también sugiere la  mono fil ia de 
ecdisozoos bajo diferentes condiciones, si bien es 
cierto que no todos los parámetros analizados su
gieren dicha hipótesis . 

Por el contrario, también hay algunos análisis 
moleculares que rechazan Ecdysozoa, como los 
análisis de múltiples genes en Homo sapiens, 
Drosophila melanogasler y Caenorhabdilis elegans 
(Mushegian et al . ,  1998; Blair el al . ,  2002), aunque 
dichos estudios no permiten discutir la hipótesis 
de Articulata . Otro análisis que utiliza las secuen
cias de aminoácidos de varios genes nucleares 
también rechaza Ecdysozoa, a la vez que otros 
grupos como 5piralia y Protostomia, ya que sitúa 
a los platelmintos como el grupo hermano de 
Nematoda + Coelomata (Hausdorf, 2000) . Estos 
estudios que rechazan Ecdysozoa y Articulata, 
aunque loables por la cantidad de caracteres in
cluidos, tienen en común el muestreo taxonómico 
deficiente, lo cual tiene importancia fundamental 
en el proceso de reconstrucción filogenética 
(Wheeler, 1992; Hillis, 1996; Giribet & Carranza, 
1999; Zwickl & Hillis, 2002) . Obviamente, inten
tar resolver la filogenia de los metazoos utilizan-
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do únicamente muestras de tres especies, parece 
inadecuado independientemente de cuantos ca
racteres sean utilizados . Por lo tanto, si se fuese a 
rechazar Ecdysozoa basándose en estos análisis, 
también debería rechazarse la mono filia de Pros
tostomia, ya que los datos sugieren que Horno y 
Drosophila son grupos hermanos cuando se los 
compara con Caenorhabditis . Sin embargo, con la 
excepción de estos análisis, la mayoría de análisis 
moleculares no rechaza la hipótesis de monofilia 
de Ecdysozoa . Lo que es más importante, hasta la 
fecha no se ha publicado ningún análisis molecular 
que corrobore la hipótesis de Cuvier que une a 
anélidos y artrópodos . 

QUINORRINCOS, TARDÍGRADOS 
E HIRUDÍNEOS 

e est en que/que sorte un  Copépode sans pieds avec une bouche 
de Siponc/e et un cou d' Echinorhynche, et un I1!sophage mus
culeux comme celu i des Systolides, des Tardigrades et des Hel
minthes nématoides . J' espere qu'un autre observateur plus heu
reux trouvera le complément de l'histoire d'un  animal réunis
sant un si singulier assemblage de caracteres en apparence dis
parates . (Félix Dujardin, 1851 :  160) . [Traducción del autor: 
Se trata de una clase de copépodo sin pies con una boca 
de sipuncúlido y un cuello de acantocéfalo, y un esófago 
muscular como el de los rotíferos, los tardígrados y el de 
los nemátodos. Espero que otro observador más afortu
nado complete la historia natural de un animal reuniendo 
un conjunto de caracteres tan singular y de apariencia 
tan disparatada.] 

El estatus de los enigmáticos phyla Tardigrada y 
Kinorhyncha ha fascinado a los zoólogos durante 
más de un siglo, y en la actualidad representan 
grupos tan importantes para el debate entre 
Ecdysozoa/ Articulata como lo son anélidos y ar
trópodos. Es interesante recordar que los tardí
grados a menudo han sido emparentados con los 
nemátodos con base en sus estructuras sensoria
les cuticulares y con base en algunas propiedades 
fisiológicas . Los quinorrincos han permanecido 
como un misterio entre los grupos de Cycloneu
ralia debido a su segmentación externa, con 13 seg
mentos presentes en los individuos adultos . Como 
los artrópodos, poseen una epidermis con células 
sin ciliación, haces musculares intersegmentales, 
un sistema ganglionar segmental, y una cutícula 
que mudan periódicamente (Kristensen & Hi-

ggins, 1991; Brusca & Brusca, 2003; Müller & Sch
midt-Rhaesa, 2003), aunque no se sabe si la muda 
está mediada por la hormona ecdisona . No es de 
extrañar por tanto que cuando se descubrieron los 
quinorrincos fuesen considerados como una for
ma intermedia entre 'vermes' y crustáceos (Dujar
din, 1851) .  Aunque la mayoría de autores moder
nos los consideran relacionados con los otros phyla 
de Cycloneuralia (Malakhov, 1980; Nielsen, 1995, 
2001; Wallace et al . ,  1995, 1996; Schmidt-Rhaesa, 
1997), la mayoría no consideran la posibilidad que 
Cycloneuralia y Panarthropoda sean grupos her
manos . Por lo tanto, cualquier carácter que sugie
ra una relación entre quinorrincos y panartrópo
dos por lo general ha sido descartado o conside
rado homoplástico . 

La idea de una relación filogenética entre Cyclo
neuralia y Panarthropoda, especialmente tenien
do en consideración a tardígrados, nemátodos (y 
gastrotricos), artrópodos y algún otro phylum de 
Cycloneuralia no es una novedad (p . ej . Bütschli, 
1876) . Varios autores han destacado la similitud 
entre tardígrados y nemátodos (y a menudo tam
bién gastrotricos) con respecto a su aparato bucal 
(Dewel & Clark, 1973a, b; Ruppert, 1982; Schmidt
Rhaesa et al . ,  1998) y su cutícula (Crowe et al., 1970; 
Rieger & Rieger, 1 977; Malakhov, 1994; Schmidt
Rhaesa et al . ,  1998) . Loricíferos y tardígrados com
parten un tipo especial de anulación de la cutícu
la flexible del tubo bucal, la presencia de un cono 
bucal telescópico y las tres filas de placoides (Kris
tensen, 1983) . Tardígrados, artrópodos y quinorrin
cos comparten un tipo de esfínter similar entre el 
mesodeo y el recto (Kristensen & Higgins, 1991 ) .  
Finalmente, las sensilias de los nemátodos, tardí
grados y artrópodos son extraordinariamente si
milares (Ward et al . ,  1975; Kristensen, 1981; Bauer
Nebelsick et al . , 1995; Dewel & Dewel, 1998) . En 
definitiva, los quinorrincos podrían considerarse 
como el 'eslabón perdido'  entre Cycloneuralia y 
Panarthropoda, si la hipótesis de Ecdysozoa fue
se correcta . 

Pero si los quinorrincos constituyen la salva
ción para los proponentes de Ecdysozoa, los hiru
díneos son claramente su pesadilla, como se ha 
venido discutiendo en este capítulo .  Los hiru
díneos (sanguijuelas) forman un subtaxón de los 
anélidos clitelados, mayoritariamente adaptados 
a alimentarse de fluidos, y tienen una faringe con 
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un lumen trirradiado (Moser & Desser, 1995), 
corno varios miembros de Cycloneuralia y algu
nos panartrópodos . Los hirudíneos han perdido 
la segmentación externa y en cambio muestran 
una anulación cuticular, corno priapúlidos, las lar
vas de nematomorfos, onicóforos y otros lobopo
dios fósiles. Además, se han encontrado ecdiste
roides presuntamente implicados en un proceso 
de muda cuticular (Sauber et al., 1983) . Todas es
tas características, sin embargo, pueden ser úni
camente explicadas corno convergencias, tenga
mos en consideración Ecdysozoa o Articulata, 
porque los hirudíneos se consideran anélidos de
rivados (Westheide, 1997; McHugh, 2000) (pero 
véase también Westheide et al., 1999; Purschke, 
2002 para una discusión de hipótesis alternativas) . 

CONCLUSIONES 

El debate sobre Articulata versus Ecdysozoa aún 
está abierto, porque ningún carácter morfológico 
apoya sin ambigüedad ninguna de las dos hipó
tesis . Hasta el momento, todos los caracteres dis
cutidos aquí o en cualquier otro artículo muestran 
homoplasia, y los pocos caracteres que minimi
zan la homoplasia permanecen sin ser estudiados 
en muchos de los grupos de Cycloneuralia . El fu
turo del estudio de las relaciones entre los phyla 
animales nos depara responder una serie de pre
guntas fundamentales corno la homología entre 
la segmentación de anélidos y artrópodos. ¿Es su 
segmentación apomórfica, o el resultado de la con
vergencia hacia una única solución para el origen 
de la segmentación? Parece que hay progreso en 
la definición de la segmentación, que siempre apa
rece conectada a un sistema nervioso ganglionar. 
Quizá la comparación más detallada de la segmen
tación de otros metazoos con un sistema nervioso 
ganglionar corno tardígrados y quinorrincos ayu
de a esclarecer la homología entre la segmenta
ción de anélidos y artrópodos. 

Los datos moleculares sirven corno un ensayo 
independiente para las hipótesis de Articulata y 
Ecdysozoa . En este frente, todos los datos mole
culares rechazan la hipótesis de Articulata, mien
tras que la mayoría de análisis moleculares o com
binados (de datos morfológicos y moleculares) 
muestran apoyo por la hipótesis de Ecdysozoa . 

Esto es así para los datos de genes ribosómicos 
nucleares ( 18S rRNA y 28S rRNA), datos de la se
gunda cadena pesada de la miosina (myosin heavy 
chain lI) y datos combinados de genes ribosómicos, 
miosina, factor de elongación la, e histona H3, así 
como los análisis combinados de datos morfoló
gicos y moleculares (Aguinaldo et al. , 1997; Zrza vy 
et al., 1998b, 2001 ;  Giribet et al . ,  2000; Peterson et 
al. , 2000; Giribet, 2002a, 2004; Jondelius et al. , 2002; 
Mallatt & Winchell, 2002; Ruiz-Trillo et al . ,  2002; 
Zrzavy, 2003) .  

El  estudio de las relaciones de los phyla ani
males, y en particular de la posición de los artró
podos en el reino Animal es muy interesante . La 
aplicación de toda una gama de nuevas técnicas, 
incluyendo la microscopía confocal (cLSM), los 
estudios de evodevo y embriología, y la utilización 
de técnicas moleculares están revolucionando la 
zoología, que ha resurgido corno una ciencia mo
derna e integradora . El descubrimiento de nue
vos fósiles y el desarrollo de nuevas técnicas de 
preparación y disección del material fósil nos po
nen en una posición privilegiada para incorporar 
esta información en nuestras matrices de caracte
res en los años venideros . Todos estos desarrollos, 
acompañados de un incremento en el poder 
computacional y desarrollos teóricos en sistemá
tica, incluyendo la elección de taxones termina
les, caracteres, etc ., hacen que las matrices de ca
racteres sean más explícitas y 'testables', hacién
dolas más científicas.  Con todas estas mejoras en 
las puertas del futuro de la zoología, se espera que 
la posición de los artrópodos en el reino animal 
debería resolverse de una vez por todas durante 
la presente década . Por el momento, para aque
llos que deseen sustituir la hipótesis de Articulata 
por la de Ecdysozoa, se presenta un cladograma 
(Fig. 2 .4) de las relaciones entre los miembros de 
Ecdysozoa (Giribet, 2002b; Mallatt et al., 2003) .  
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RELACIONES FILOGENÉTICAS 

ENTRE ARTRÓPODOS, ONICÓFOROS, 
ANÉLIDOS y LOFOFORADOSl 

Andrés De Haro2 

ABSTRACT. A comparative study of the cephalic regíon 
of Arthropoda, Onychophora, Annelida, and Lopho
phorata is undertaken . A cornrnon origin is consid
ered for them in a Coelomate trimeric organismo It is 
assumed that prebuccal prosome of this trimeric or
ganism origina tes the epistome of Lophophorata, the 
labral segment of Arthropoda-Onychophora, and the 
prostomium of Annelida .  The peribuccal mesosome 
origina tes respectively the lophophore, antennae, and 
peristome. The metasome, by mutational seriated du
plication, originates the postbuccal region and body 
of Articulates. 

INTRODUCCIÓN 

Los artrópodos y anélidos tienen el carácter co
mún de poseer un cuerpo con segmentos articu
lados que facilitan el desplazamiento en el medio 
marino originario .  La unidad de organización de 
estos grupos motivó la creación por parte de 
Cuvier (1829) del tipo de organización de los Arti
culata . Éstos tienen su cuerpo formado por uni
dades llamadas metámeros, cada uno con un par 
de cavidades celómicas delimitadas por un epite
lio mesodérmico constituyendo los somitos y con 
un par de ganglios . Expansiones pares laterales 
del cuerpo favorecen el desplazamiento . 

1 Trabajo originalmente publicado en: Melic, A ., J. J. de Haro, 
M. Méndez & I.  Ribera (eds .), 1 999, Evolución y filogenia de 
Arthropoda, Boletín de la S .  E .  A., 26, Zaragoza, pp. 161-169. 

2 Departamento de Biología Animal, Vegetal y Ecología, Uni
versidad Autónoma de Barcelona, 08193 Bellaterra, Barce
lona, ESPAÑA. 

La agrupación de los segmentos, junto con sus 
apéndices, en unidades morfológicas y funciona
les especializadas, llamadas tagmas (Ray Lankes
ter, 1904), favorecido por las presiones etológicas 
(De Haro, 1972), es sin dudas uno de los fenóme
nos que han marcado más la evolución de los ar
trópodos y de los articulados en general . La apa
rición de los tagmas, especialmente el cefálico, 
centro sensorial relacionado con su etología, ha 
sido un motor potente de su evolución, y junto 
con la especialización de sus apéndices, constitu
yen un rastro importante que nos permiten seguir 
las vicisitudes históricas seguidas en sus proce
sos evolutivos, y que motivan la aparición de los 
distintos grupos, originándose así una gran rique
za de organización. 

FILOGENIA MORFOLÓGICA 
Y MOLECULAR DE LOS PROTOSTOMADOS 

La aparición del celoma corno cavidad dentro del 
mesodermo ha sido sin dudas una gran adquisi
ción evolutiva, que ha permitido a los metazoos 
poseer una cavidad general secundaria, además de 
la blastocélica primaria, de potente acción esquelé
tica y cuya comunicación con el exterior permite 
evacuación rápida de los productos de desecho y 
de las células reproductoras . Los Articulata son 
protostomados, considerados éstos por Alvarado 
et al . (1971), junto con varios autores, como los celo
mados más primitivos . La aparición del celoma, con 
sus ventajas hidrodinámicas en el desplazamiento, 
ha permitido muy probablemente el desarrollo de 
la polimetamería de los protostomados. 

La metamerización de articulados, con sus ca
racteres morfológicos comunes, indica que los 
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metámeros que constituyen el cuerpo han de pro
ceder de un proceso de metamerización con raí
ces compartidas . El crecimiento teloblástico de los 
mismos, como se ve en la larva nauplius de crus
táceos y trocófora de anélidos, así como en sus 
embriones, muestra un proceso derivado a partir 
de organismos oligómeros, cuyas formas vivien
tes son los lofoforados, organismos trímeros que 
comprenden los braquiópodos,  foronídeos y 
briozoos . Se ha dudado de la pertenencia de los 
lofoforados a los protostomados, por poseer aque
llos caracteres de deuterostomados (Emig, 1976, 
1984) . Los lofoforados poseen efectivamente carac
teres de deuterostomados, como son la división 
radial del huevo y una enterocelia primitiva. Pero 
también poseen caracteres de protostomados, 
como son la posesión de larvas trocoforoideas, el 
origen de la boca a partir de la zona del blastoporo 
y la posesión de metanefridios, caracteres que los 
sitúan como grupo central dentro de la evolución 
de los ce lomados, como reconocen Hyman (1940), 
Hadzi (1963), Clark (1979) y Jefferies (1986) . En el 
cladograma del reino animal de Schram (1991 ) se 
ve la posición central de los lofoforados. Conway
Morris (1993), en una clasificación general basada 
en gran parte en caracteres moleculares, los con
sidera protostomados. 

El crecimiento teloblástico aumenta la longitud 
del cuerpo, originando los metámeros postnau
pliales y los posteriores de la larva trocófora, que
dando detrás de esta zona de crecimiento secun
dario la región terminal posterior del cuerpo, 
telson en artrópodos y pigidio en anélidos, que 
contiene el ano y carece de cavidades celómicas y 
ganglios (véase De Haro, 1998 para una mayor do
cumentación sobre esta cuestión) . Halanych et al. 
(1995) evidencian con 18S ADN ribosómico que 
los lofoforados son animales protostomados; tam
bién aparecen así en Giribet & Ribera (1998) . 

En conjunto se ve la agrupación de los celoma
dos en dos grandes grupos: los protostomados y 
los deuterostomados . Los datos moleculares indi
can que los artrópodos están relacionados con los 
anélidos, pero que no han sido originados por és
tos . Los artrópodos representan una línea de se
paración temprana del tronco articulado y del que 
también se han originado los anélidos . Estos da
tos corroboran a los caracteres morfológicos. Ané
lidos, artrópodos y onicóforos comparten caracte-

res plesiomorfos, como es la presencia de cuerpo 
polimetamérico, con cavidades celómicas pares y 
nefridios, así como la cadena nerviosa ganglionar 
que es ventral, aunque en los onicóforos hay ca
racteres derivados, no presentando la diferencia
ción en ganglios ventrales . 

Los onicóforos y artrópodos se alejan tempra
namente del tronco articulado, por la aparición de 
lobopodios y cavidad general hemocélica y en los 
artrópodos, por la aparición de un exoesqueleto 
quitinoso esclerosado y articulado . La cuestión está 
en dilucidar las relaciones filogenéticas precisas 
entre articulados y lofoforados . Se trata especial
mente de dilucidar si la cabeza y tronco de los arti
culados obedecen a un patrón metamérico común 
entre ellos y compartido con los lofoforados, según 
la hipótesis inicial que desarrollaremos durante el 
presente trabajo, de que el tronco polimetamérico 
se ha originado a partir de una organización oligo
mérica, por mutación seriada de un cuerpo trímero 
relacionado con el lofoforiano, las formas de protos
tomados vivientes más simples actuales . 

Los tardígrados, aunque se conoce mal su orga
nización y desarrollo, tanto por su sistema ner
vioso ganglionar como por su musculatura están 
emparentados con los artrópodos, de tal forma que 
pueden considerarse que forman un adelfotaxón 
con éstos . Sus relaciones son confirmadas desde 
el punto de vista morfológico (Nielsen, 1995) y mo
lecular (Giribet et al., 1996) . En este trabajo consi
dero a los Tardigrada como adelfotaxón de los 
Arthropoda, y no los Onychophora, como en De 
Haro (1998) . 

CONSTITUCIÓN METAMÉRICA DE LA REGIÓN 
PREBUCAL SEGÚN LA EMBRIOLOGÍA 

Prostomio de los anélidos. Los anélidos se carac
terizan por tener formas nadadoras, de cuerpo 
alargado y segmentado que permite la natación 
por movimientos ondulantes del cuerpo, carácter 
típico de articulado . La región prebucal o prosto
mio, tiene un par de tentáculos dorsales y cuatro 
ocelos, con dos palpos ventrales .  En la larva meta
morfoseada del poliqueto Ophelia (Fig . 3 .1) puede 
verse delante del primer segmento quetígero, un 
segmento anterior a la boca que formará el pros
tomio, y otro peribucal que originará el peristomio; 
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también en una sección sagital diagramática de 
una larva recién metamorfoseada del poliqueto 
Owenía (Fig . 3 .2) Y coincidente con la larva ante
rior, puede verse delante del primer segmento 
quetígero del tronco, una cavidad anterior celó
mica prostomial y otra posterior del peristomio . 
Hay, pues, dos segmentos anteriores al 1er. que
tígero: el prostomial y peristomial, este último in
corporado a la región prebucal . 

Según Binard & Jeener (1928), las cavidades 
celómicas penetran el prostomio e invaden la ca
vidad de los palpos . En el prostomio solo están 
bien documentadas un par de cavidades celómicas 
(somitos) y ante la espera de aparición de estu
dios moleculares embriológicos, postulamos que 
está formado por un metámero (véase dendrogra
ma, Fig . 3 .13) .  

El centro nervioso correspondiente a l  prosto
mio es el arquicerebro, representado por los cuer
pos pedunculados, desarrollado al servicio de la 
olfacción y fotorrecepción. 

Región cefálica de onicóforos. El programa gené
tico metamerizador de los articulados, además de 
en anélidos, se conserva en onicóforos y artrópo
dos, pero ocurre una remo delación importante, 
apareciendo evaginaciones alargadas y huecas de 
la pared del cuerpo, donde penetra el mesodermo, 
constituyendo los llamados lobopodios por Bou
dreaux (1979), o patas, que permiten el desplaza
miento sobre el substrato . 

En la región prebucal de los onicóforos hay un 
metámero con vesículas mesodérmicas huecas, 
constituyendo un par de somitos antena les, como 
puede verse en los embriones de la figura 3 .3a, b .  
En esta figura puede verse también, entre los terri
torios antenales ligeramente adora les, el territorio 
labral . En el corte del embrión de Perípatus edwarsí 
(Fig . 3 .4) se ve el celoma antenal y en la figura 3 .5, 
una cavidad celómica antenal y otra preantenal, que 
interpretamos por su posición como labral . Onta
genéticamente, los somitos antena les proceden de 
la parte posterior de la boca y se llegan a encontrar 
por encima de ella (Anderson, 1973) . Así constitu
yen el metámero antena!, unidos con el correspon
diente territorio ectodérmico, que diferencia la co
misura nerviosa antenal prebucal . Por lo tanto, son 
dos los metámeros de la región prebucal de onicó
foros (véase dendrograma, Fig . 3 . 13) .  

Los somitos pares antenales en los onicóforos 
son homólogos seriados de los somitos posteriores 
mandibular y papilar (Anderson, 1973) . Constitu
yen autapomorfías de los onicóforos vivientes, la 
incorporación del primer par de apéndices post
bucales a la cabeza bajo la forma de mandíbulas, 
con la incorporación de sus ganglios nerviosos al 
cerebro formando un tritocerebro y la incorpora
ción a la cabeza del segundo metámero postbucal, 
formando papilas o tentáculos orales . 

Prostom io 

Peristom io 

1 ero  segmento 
quetígero del  
tronco 

Fig. 3.1.  Larva metamorfoseada del poliqueto Ophelia 
bicornis (según Wilson, 1948, en Anderson, 1973) . 

1 er. segme nto 
quetígero del tronco 

Cavidad celóm ica 
del peristom io 

Cavidad celóm i ca 
del prostomio 

Fig.  3 .2 .  Sección sagital de una larva recién metamor
foseada del poliqueto Owenia (según Wilson, 1932, en 
Anderson, 1973) . 
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Región prebucal o cabeza primaria en crustáceos, 
miriápodos y quelicerados. Damos el nombre de 
acron al somito terminal anterior, según el senti
do originario dado por Janet (1899) en su detalla
do estudio morfológico de la cabeza . Designa por 
tal a la región de la cabeza de los insectos situada 
delante de las antenas y que incluye el protoce
rebro y labro con los ojos, simples y compuestos. 
El término acron es así sinónimo de segmento 
labral. El término arquicéfalon lo utilizamos en el 
sentido dado por Snodgrass (1938), para designar 
toda la región prebucal . Veamos los segmentos que 
la constituyen. Los términos acron y prostomio son 
equivalentes, ya que el prostomio de los anélidos, 
como hemos postulado, está formado por un metá
mero terminal anterior (véase dendrograma, Fig . 
3 . 13) .  También de acuerdo con Snodgrass (1938), 
designamos como protocefalon a la unión del pri
mer segmento postbucal con el arquicefalon. 

El embrión de artrópodo desarrolla un amplio 
lóbulo cefálico en el que se desarrollan los ojos 
(simples y compuestos) y el labro . En el embrión 
del crustáceo Macropodia (Brachyura) (Fig .3 .6), po
demos apreciar la gran diferenciación experimen
tada por el acron, poseyendo éste un labro y lóbu
los cefálicos muy desarrollados . La gran ampli-

Labro 

tud artropodiana del acron (zona del labro) onico
foriano, es debida al desarrollo de lóbulos ópticos . 
Posteriormente vienen los somitos antenales y man
dibulares . El mesodermo cefálico de los crustáceos 
sólo tiene bien documentado un somito antenular. 
Sin embargo, en crustáceos, el mesodermo prean
tenular origina la musculatura labral y estomodeal 
(Anderson, 1973) . Todo ello justifica nuestra inter
pretación que delante de los somitos antenales es
tán los labrales, designados también como preante
nales según los autores. 

En la figura 3 .7 puede verse, en coincidencia 
con la figura 3 .6, la formación de la región cefálica 
y apéndices del embrión del miriápodo Glomeris 
(Diplopoda) . El segmento antenular es peribucal 
y también son visibles los segmentos labral (cefá
lico) y antenal (intermediario de los insectos) . En 
el embrión de siete días del miriápodo Hanseniella 
(Symphyla) (Fig . 3 .8), se representa una vista la
teral diagramática de los somitos del cuerpo.  Co
incidiendo con la figura 3 .7, solo son visibles dos 
somitos cefálicos, con sus correspondientes ca
vidades celómicas; el antenal (antenular) y otro 
llamado preantenal, que por su posición, inter
pretamos como acronal (labral) . Además se re
presentan los constituyentes de la cabeza poste-

Antena Estomodeo 

. . . .  : 

Mandíbu la --------:,:: 

Pap i la buca l  

a b 
Fig. 3.3. a, Formación de la cabeza de Epiperipatus trinidadensis (según Kennel, 1885); b, formación de los 
samitas de Peripatopsis sedwicki (según Manton, 1949, en Andersan, 1973) . 
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rior: el premandibular (antenal), mandibular, ma
xilar y labial. 

En los quelicerados no hay restos de apéndices 
antenales, aunque Fage ( 1 949) encuentra en 
Limulus (Xiphosura) dos núcleos deutocerebrales 
con comisura preoral . Pross (1966) ha encontrado 
en Pardosa (Lycosidae) dos pares de somitos de
lante de los quelíceros, interpretados como proto
cefálicos (labrales) y deutocefálicos (antenales) . 
También hay en el embrión de algunos quelicera
dos un amplio lóbulo cefálico prequeliceral, como 
puede observarse en el ácaro Hyalomma dromedaríí 
(Fig . 3 .9), que podemos homologar al lóbulo cefáli
co del crustáceo Macropodía (Fig . 3 .6) .  Las cavida
des celómicas correspondientes a los lóbulos 
quelicerales y prequelicerales pueden observarse 
en el arácnido Agelena labyrínthica (Fig . 3 . 10), en 
una sección parasagital de su desarrollo embrio
nario, que interpretamos como los somitos corres
pondientes a los quelíceros (antenas segundas o 
segmento intercalar de los mandibulados), y al 
segmento labral, careciendo de somito antenular. 
En resumen, en crustáceos, miriápodos y quelice
rados hay dos metámeros prebucales, aunque en 
estos últimos el segmento antenular desaparece . 

Cabeza anterior o prebucal de insectos .  En los 
insectos podemos observar, como en crustáceos, 
miriápodos y quelicerados, el gran desarrollo del 
acron a través del labro y lóbulos cefálicos, tenien
do las antenas (anténulas) incorporadas (véase 
dendrograma, Fig. 3 .13) .  En los insectos se observa 
bien la formación de dos pares de somitos cefálicos 
prebucales . En la figura 3 .11 se observa la segmen
tación embrionaria de Tenebrio (Coleoptera), mos
trando el labro con un amplio lóbulo cefálico pre
sente en las figuras 3 .6 y 3 .7 Y con las antenas en 
posición adoral . En la figura 3 . 12  a y b puede verse 
el desarrollo del celoma labral en insectos . 

Janet (1899), en su estudio amplio sobre Myr
mica robra (Hymenoptera, Formicidae), representa 
el segmento acronal formado por el clípeo, labro y 
protocerebro con masas ganglionares ópticas, pre
sentando abundante documentación. El segmento 
antenular representa el límite con el acronal . Los 
datos paleontológicos sobre insectos Paleodic
tyopteroidea, una línea extinguida de paleópteros 
paleozoicos, del Pérmico inferior de los Urales de 
Rusia, muestran también que la región cefálica 

anterior solo consta de un segmento clípeo-labral 
y de otro antenal (Kukalová-Peck, 1 992) . 

E l  segmento acronal tiene los neurómeros 
protocerebrales y el antenal los deutocerebrales 
con comisura nerviosa prebucal . Por la presencia 
del ganglio cerebroide en lofororados que inerva 
los dos primeros segmentos y la presencia de un 

S o m ito antenal 

Fig.  3 .4 .  Sección cefálica del embrión de Peripa tus 
edwarsi, mostrando el celoma antenal (según Kennel, 
1888, en Snodgrass, 1938) . 

Somito preantenal 
( Iabral) 

Somito 
antena l 

Fig. 3.5. Sección transversal cefálica del embrión de 
Eoperipatus welldoni, mostrando los dos sacos celómicos 
antena les y el saco preantenal izquierdo (según Evans, 
1902, en Snodgrass, 1938) . 
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Somito 
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o prequeli ceral  -�'fI-
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Segmento 
premand ibu lar 
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lóbulo cefál ico 
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1 1  

Opistosoma 

lób u l o  
cefál ico 

Antena 
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Zona de 
c recim iento 

Estomodeo 

Figs. 3.6-11. 6, Desarrollo del embrión de Macropodia (Brachyura) (según Lang & Fioroni, 1971, en Anderson, 
1973); 7, segmentación ventral de Glomeris (Diplopoda), nótese las coincidencias con la región cefálica de la 
figura 6 (según Dohle, 1964, en Anderson, 1973); 8, embrión de siete días de Hanseniella (Symphyla) mostran
do la distribución de los somitos (según Tiegs, 1940, en Anderson, 1973); 9, formación de apéndices en el áca
ro Hyalomma dromedario (según Anderson, 1973); 10, sección parasagital diagramática del embrión del araneido 
Agelena labyrinthica (según Wallstabe, 1908, en Anderson, 1973); 1 1 ,  segmentación embrionaria del coleóptero 
Tenebrio, compárese la región cefálica con las figuras 6 y 7 (según Ullman, 1 973) . 
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ganglio infraesofágico en braquiópodos, confirma
mos las ideas de Holmgren (1916) y Hanstrom 
(1928) de la diferenciación del arquicerebro aneli
diano en proto y deutocerebro de artrópodos . 

Los datos embriológicos, morfológicos y paleon
tológicos expuestos, que muestran evidencia de solo 
dos segmentos prebucales en artrópodos, están con
formes con otros hechos, como el desarrollo 
molecular de la segmentación cefálica en embriones 
de Drosophila, lo que indica la bondad de las inter
pretaciones morfológicas que hemos realizado. 

EMBRIOLOGÍA MOLECULAR, 
GENES HOMEÓTICOS y SEGMENTACIÓN 

Ya hemos visto los caracteres morfológicos de la 
región prebucal de artrópodos y onicóforos, forma
da por dos segmentos :  labral (acronal) y antenal, 
mientras que en los anélidos hay un segmento 
prebucal (prostomio) y otro peribucal (peristomio) . 
Por lo tanto, la cabeza de artrópodos y onicóforos 
está morfológicamente formada por dos regiones: 
la cabeza anterior o prebucal (arquicéfalon), que 
consta del labro y segmento antenular, y la cabeza 
posterior formada por el segmento antenal (inter
calar), unido al arquicéfalon (constituyendo un pro
tocefalon), al que pueden incorporarse otros seg
mentos postbucales . 

Labro 
Somitos 
labra les 

La embriología molecular muestra también que 
en insectos la cabeza prebucal consta de dos seg
mentos:  labral y antenal (Cohen & Jürgens, 1990; 
Diederich et al . ,  1991 ;  Finkelstein & Perrimon, 
1991 ) .  Los recientes avances de la embriología mo
lecular, ponen de manifiesto en Drosophila melano
gas ter, la existencia de genes homeóticos o genes 
HOM que expresan proteínas de transcripción, con 
un motivo común de 60 aminoácidos similares u 
homeobox y que participan en la determinación 
topográfica del eje anteroposterior (A-P) del cuer
po.  En la cabeza participan los genes 'orthodent
iele' (otd) y 'empty spiraeles' (ems), que determi
nan con solapamiento la posición secuencial de 
los segmentos labral, antenal e intercalar (Cohen 
& Jürgens, 1990; Diederich et al. , 1991 ) .  Estos tres 
segmentos son los que constituyen morfológica
mente el protocefalon (Snodgrass, 1 938) . 'Ortho
dentiele' y 'empty spiraeles' dependen de los genes 
maternos 'bicoid' (bcd) y 'torso' (tor) para su expre
sión. Torso es requerido para el desarrollo de la 
región insegmentada de la cabeza (acron), siendo 
distinto el desarrollo cefálico al del tórax y abdo
men (Finkelstein & Perrimon, 1 990) . 

En Artemia (Crustacea) también han sido pues
tos de manifiesto genes homeóticos en cabeza, tó
rax y abdomen, indicando que la evolución de los 
mismos se ha realizado antes de la separación de 
insectos y crustáceos (Averof & Akam, 1 993) . 

Somito labral 

Labro a Estomodeo 
b 

Fig. 3.12. a, Corte horizontal del mesodermo labral embrionario del ortóptero Locusta migratoria (según Roonwal, 
1937; b, corte transversal del labro embrionario del fásmido Carausus morosus (según Wissmann, 1926) (ambas 
en Snodgrass, 1938) . 
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LOFOFORADOS y REGIONES DE LA 
CABEZA Y TRONCO DE ARTICULADOS 

Desde el punto de vista de la embriología molecular, 
y coincidiendo con los datos morfológicos, la cabe
za en Drosophila está formada por dos dominios, 
según Finkelstein & Perrimon (1991) .  El primero es 
el terminal anterior que incluye el acron con el la-

ONYCHOPHORA 

11  

III 

bro, primariamente especificado por un sistema 
genético de la clase 'torso' (tor), completamente di
ferente del utilizado en el tronco .  El segundo do
minio es la región segmentada especificada por la 
clase anterior bicoid (bcd); torso y bicoid son genes 
matemos presentes en las envolturas del huevo. 
Según estos autores, la evidencia sugiere que la seg
mentación cefálica está gobernada por reglas dis-

TARDIGRADA 
8 

11 

III 

ARTHROPODA 

11 

III 

ANNELlDA LOBO PODA LOPHOPHORATA 
-

• 
3 

ARTICULATA 

11 

III 

CELOMADO 
TRíMERO 

11  

III 

Fig. 3 .13. Dendrograma con las relaciones filo genéticas de los grupos estudiados . Explicación en el texto . 
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tintas a las del tronco .  Molecularmente se confir
maría así la existencia en Drosophila de las dos re
giones morfológicas anteriormente señaladas en la 
cabeza, una que correspondería al acron (labro) y 
otra al protocefalon (segmentos antenular e inter
mediario incorporados al labro), a la que pueden 
añadirse nuevos segmentos posteriores . 

Estos datos sobre Drosophila coinciden con los 
de Helobdella (Hirudinea), en que la región extre
ma anterior de la cabeza se origina de un linaje 
celular no segmentado, distinto al que origina la 
región rostral y resto del tronco (Weisblat et al . , 
1984; Weisblat & Schanklad, 1985) . 

Los tres primeros segmentos de la cabeza de 
Drosophila, el organismo más estudiado desde la 
embriología molecular, tienen aspectos embriona
rios distintos a los del resto del cuerpo, y están 
bajo la dependencia de genes maternos de las en
volturas del huevo. Los otros segmentos están bajo 
la  influencia preponderante de genes de la  clase 
'Antennapedia', reconocidos por sus caracteres de 
duplicación génica . Duplicación que sin duda ha 
influido en la polimetamería, incorporando ésta 
nuevos genes durante su evolución . 

Los celomados protostomados más simples en 
los que encontrarnos estos tres segmentos cefálicos 
de Drosophila son los lofoforados, que tienen su 
cuerpo formado por tres metámeros (Emig 1976, 
1984), cada uno con una morfología y función de
terminada: un prosoma o epistoma anterior y pre
bucal conteniendo el ganglio cerebroide, de fun
ción sensorial-gustativa, un mesosoma peribucal 
de función respiratoria y capturadora de alimen
to en relación con el ganglio cerebroide y un meta
sorna postbucal que contiene el tubo digestivo, 
metanefridios, ganglio infraesofágico en braquió
podos y gónadas (véase Fig . 3 . 13) .  Tanto los genes 
homólogos de segmentación estudiados en Droso
phila, Artemia y Helobdella, corno el crecimiento 
teloblástico en larvas y embriones, manifiestan que 
la segmentación que produce el crecimiento en 
longitud del cuerpo, se ha debido producir a par
tir de organismos trímeros, aprovechando mu
tacionalmente las ventajas de la oligomería . Los 
lofoforados son formas vivientes, trímeras en la 
larva y en el adulto (Emig, 1976) y además son 
protostomados (Halanych et al., 1995) y corno son 
ya organismos especializados, tenernos que supo
ner que es a partir de sus antecesores sin lofóforo 

de donde se han originado los articulados (véase 
Fig. 3 .13) .  Conforme se va conociendo la evolución 
y filogenia animal, se ve cómo un grupo animal 
no se ha originado directamente a partir de otro 
ya diferenciado, si no que se origina a partir de 
formas primitivas de éste y que tal vez no tuvie
ron duración histórica suficiente para dejar restos 
fósiles en abundancia y que pudieran ser recono
cidos corno tales antecesores . O también pueden 
no haber tenido éxito evolutivo suficiente para 
poder alcanzar los tiempos actuales . De aquí que 
muchas veces se haya de inferir la existencia de 
tales formas ancestrales .  Por eso no es de deduc
ción inmediata el origen común de anélidos, oni
cóforos, artrópodos y lofoforados, ya que son re
presentantes de líneas evolutivas terminales . No 
obstante, la morfología, la filo genia molecular y 
la embriología morfológica y molecular señalan 
un tronco común de origen a partir del cual se fue
ron diferenciando los linajes respectivos, hipóte
sis apoyada por la existencia de genes homólogos 
en la embriogénesis de artrópodos y anélidos . 

La representación molecular del cuerpo en tres 
regiones (Akam, 1989) abona la consideración de 
un organismo con celoma trímero corno condición 
ancestral, deriva de la que corresponden a tres 
funciones básicas de los animales, ya presentes en 
sus larvas planctónicas : sensorial anterior (pros 0-
ma), alimenticia-locomotora media (mesosoma) y 
vegetativa posterior (metasoma) .  

Los datos experimentales anteriores confirma
rían la hipótesis que en Drosophila la metamería 
cefálica bisegmentaria es la primaria : segmento 
labral (prosoma) + segmento antenal (mesosoma)= 
arquicéfalon y que la polimetamería se ha conse
guido por duplicación seriada de la región corres
pondiente al meta sorna de un celomado trímero, 
del que los lofoforados son los representantes vi
vientes actuales . Este crecimiento multiplicativo 
a lo largo del eje anteroposterior del embrión, 
formador de una homología seriada de segmen
tos con incorporación de genes, corno se ve en el 
desarrollo, está en consonancia con el crecimiento 
teloblástico larvario y embrionario y con los da
tos de la duplicación génica que muestra la 
embriología molecular. 

La condición de un tagma cefálico bimetamé
rico está presente, corno hemos evidenciado ante
riormente, en artrópodos, onicóforos y anélidos, 
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pero ha habido dos vías diferentes de cefalización: 
una consigue un tagma cefálico prebucal -arqui
céfalon- en artrópodos y onicóforos y la otra -ané
lidos- consigue un tagma formado por un pros
tomio unisegmentado, al que se une un segundo 
segmento que permanece peribucal. 

RELACIONES FILOGENÉTICAS GENERALES 

En los articulados vivientes, el mesosoma, filoge
néticamente peribucal, como hemos expuesto que 
se aprecia en sus formas larvarias y embrionarias 
y en los anélidos adultos, se hace prebucal en ar
trópodos y onicóforos, transformando sus apén
dices en palpos o en antenas, y por dos vías dis
tintas . Con los datos experimentales actuales, 
morfológicos, embriológicos y moleculares, pode
mos emitir razonablemente la hipótesis que los 
lofoforados representan un grupo central dentro 
de los celomados, y que conservarían los tres me
támeros de los protostomados primitivos, que a 
su vez originarían también a los articulados . 

En el dendrograma de la figura 3 . 13  pueden 
verse las relaciones filogenéticas de los lofofora
dos, anélidos, artrópodos y onicóforos . 1 :  prosoma, 
epistoma, labro o acron; 11: mesosoma o segmento 
antenal, peristomial o lofoforal; y III: metasoma . 
Se dan las novedades evolutivas o autapomorfías 
siguientes: 

Los celomados trímeros son organismos marinos 
de cavidad general celómica, epibentónicos, repta
dores y de alimentación detritívora . Cuerpo con tres 
segmentos: prosoma o epistoma, mesosoma peribu
cal y metasoma postbucal. A partir de ellos se han 
originado: 1. Lophophorata y 2. Articulata . 

1. Lophophorata, organismos fijos al sustrato, 
que desarrollan en el mesosoma un lofóforo res
piratorio y capturador de partículas alimenticias . 

2. Articulata, en que el metasoma sufre un pro
ceso de multiplicación mutacional, que permite 
el alargamiento del cuerpo y una vida más activa .  
En la  evolución de los Articulata y debido al  pro
ceso de cefalización, el territorio ectodérmico peri
bucal del mesosoma lofoforiano tiende a hacerse 
prebucal, condición que se alcanza <::n artrópodos 
y onicóforos . De ellos se originan dos adelfotaxo
nes : 3. Chaetopoda y 4 .  Lobopoda. 

3 .  Chaetopoda (Annelida), con sacos que tales 

formados por evaginaciones ectodérmicas latera
les del cuerpo y carácter locomotor (quetopodios) .  
Mesosoma peribucal . 

4 .  Lobopoda con cavidad general hemocélica y 
evaginaciones huecas y pares de la pared del cuer
po (lobopodios), formando apéndices locomotores 
no articulados . A partir de los Lobopoda, se origi
nan los : 

5 .  Antennopoda, con mesosoma o segmento an
tenal cefalizado unido al acron y formación de un 
tagma cefálico prebucal con antenas dorsales . Dos 
adelfotaxones: 6. Onychophora y 7. Arthropodoidea. 

6 .  Onychophora, con tráqueas y dos primeros 
segmentos postbucales cefalizados: primero con 
mandíbulas y segundo con papilas . 

7. Arthropodoidea . Placas cuticulares.  Sin mus
culatura circular en la pared del cuerpo .  Con 
ganglios ventrales diferenciados y metamerizados 
y cerebro dividido en tres partes bien diferencia
das : proto, deuto y tritocerebro . 

8 .  Tardigrada . Uñas del par de patas anteriores 
modificadas en estiletes . 

9 .  Arthropoda . Lobopodios transformados en 
apéndices articulados y con quitina esclerosada 
(artropodios) . Prosoma, epistoma o acron con 
ojos compuestos .  

CONCLUSIONES 

Queda documentada en artrópodos y onicóforos, 
tanto con datos morfológicos como moleculares, 
la existencia de dos metámeros prebucales :  el 
labral (acronal) anterior y el antenal (= antenular) 
posterior, que forman un tagma cefálico prebucal 
(arquicéfalon) . En anélidos el tagma cefálico bime
tamérico está formado por un prostomio y un 
peristomio, éste todavía de posición peribucal, 
como en lofoforados . Esta bimetamería de la ca
beza primaria apoya la hipótesis, reforzada por la 
filogenia y embriología moleculares y por la exis
tencia de genes homeóticos, de su origen común 
con los lofoforados . Las denominaciones de pros
tomio, segmento labral, preantenal y ocular de los 
diversos autores, corresponden todas al segmen
to acronal, homólogo con el epistoma de los lofo
forados . El segmento lofoforal de éstos, peribucal, 
se corresponde con el segmento antenal de artró
podos y onicóforos, y con el peristomio uniseg-
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mentado de anélidos, filogenéticamente peribu
cales, como se ve en sus embriones y larvas y en 
anélidos adultos. 

La cabeza de los artrópodos consta así origina
riamente de dos segmentos prebucales : labral 
(protocerebral) y antenular (deutocerebral), de los 
que se puede suprimir el antenal y añadir otros 
segmentos postbucales en la evolución de los di
versos grupos . En los onicóforos alcanza desarro
llo preponderante el segmento antenal, incorpo
rado a la cabeza anterior y relacionado con el olfa
to . En artrópodos, el segmento labral (acronal), 
crecido en onicóforos, ha aumentado grandemente 
en superficie y en importancia, produciendo el 
clípeolabro, siendo este segmento acronal el que 
ha experimentado la gran explosión evolutiva con 
el desarrollo de ojos compuestos, de tanta impor
tancia etológica .  Pero no ha habido división se
cundaria de este primer segmento, ni del segundo 
antena!, desaparecido éste en los queliceromorfos . 
Los territorios ectodérmicos de los dos primeros 
segmentos lofoforianos se han mantenido y exten
dido, de aquí la participación de solo uno o dos 
segmentos en la constitución de la cabeza anterior 
o cabeza prebucal de los articulados vivientes . En 
cambio, el aumento en longitud del cuerpo se ha 
conseguido por multiplicación mutacional del 
metasoma lofoforiano, de aquí la importancia fu
tura del estudio de los genes homeóticos . 

La embriología y filogenia moleculares están 
proporcionando nuevos métodos finos de estudio 
que ayudan poderosamente a salir de las vías 
muertas en las que se encontraba la filogenia 
morfológica, y que servirán de acicate para reali
zar nuevos estudios anatómicos y embrionarios 
en la gran mayoría de los grupos animales . Estos 
nuevos estudios morfológicos son imprescindibles 
para contrastar e interpretar la gran avalancha de 
datos filogenéticos moleculares, por otra parte 
también tan necesarios . El cultivo de los niveles 
moleculares, a completar también en toda la esca
la animal y especialmente en anélidos y lofofo
rados, ofrece metodologías para seguir las vías 
evolutivas que no podían ser detectadas por los 
niveles morfológicos, permitiendo seguir las ra
mas más finas del entramado filo genético, vigo
rizando con ello los estudios zoológicos . La con
junción de ambos métodos permitirá contrastar las 
hipótesis emitidas . 
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4 
LOS ÁCAROS: ORIGEN, EVOLUCIÓN Y FILOGENIA 1 

Ma. Lourdes Moraza2 

ABSTRACT. The evolutionary history of Acari may have 
begun in the Devonian period and, after a second 
adaptative radiation at the end of the Mesozoic pe
riod, thay ha ve become one of the animal groups with 
the broadest specific and ecological diversity, modes 
of living, trophic habits, and reproductive models. The 
success of this taxon is due, aside from its size, to its 
genuine opportunism and plasticity. Our knowledge 
of these animals, while notable, is insufficient to fully 
exp1ain phy10geny, not on1y with regard to other 
arachnids but a1so the group's re1ationship to higher 
taxonomic groups . 

INTRODUCCIÓN 

Si analizamos los distintos grupos de arácnidos 
que viven en la actualidad, nos encontramos con 
profundas diferencias en estructura, desarrollo y 
modo de vida entre ellos .  Estas divergencias se 
deben a que se trata de animales muy antiguos 
que han tenido tiempo suficiente para diversifi
carse . Los arácnidos sufrieron una primera radia
ción adaptativa durante el Paleozoico Medio 
(Silúrico-Devónico) con un "descanso" posterior 
que ha continuado desde el final del Paleozoico 
hasta nuestros días . Como consecuencia de esto, 
los representantes actuales de la mayoría de los 
órdenes se parecen esencialmente a los que exis
tieron hace 250 millones de años.  

Los ácaros son animales cuya radiación adap
tativa ha sido excepcional respecto a lo ocurrido 

1 Trabajo originalmente publicado en: Melic, A ., J .  J .  de Haro, 
M.  Méndez & I. Ribera (eds.), 1 999, Evolución y filogenia de 
Arthropoda, Boletín de la S .  E .  A., 26, Zaragoza, pp . 281-292 . 

2 Departamento de Zoología y Ecología, Universidad de Na
varra, Apdo. 177, 31080 Pamplona, Navarra, España. 

en otros arácnidos .  Aparentemente, estos tuvie
ron una segunda y profunda radiación durante el 
final del Mesozoico y principio del Cenozoico . Sin 
embargo, esta segunda o segundas radiaciones 
parece ser que ocurrieron cuando los dos grupos 
de ácaros (Actinotrichida y Anactinotrichida) ya 
estaban perfectamente diferenciados . 

Antes de afrontar la cuestión del origen y evo
lución de los ácaros, convendría definir a esta 
subclase, así como establecer la clasificación de sus 
categorías superiores . Lindquist (1984) definió a 
estos animales con base en 11 características, tras 
realizar una revisión de 40 caracteres filogenéticos 
importantes y compararlos en otros grupos de 
arácnidos.  Según este autor, los ácaros son arácni
dos con un par de rutella (corniculi) subcapitulares; 
un par sub capitular de labios laterales bilobulados 
que flanquean ventrolateralmente la boca; larva 
con un máximo de cinco pares de setas subcapitu
lares, dos de las cuales son adorales; reducción a 
un máximo de tres pares de lirifisuras esternales 
y a  un máximo de tres pares de prodorsales; idio
soma primitivamente poco esclerotizado, sin ter
gitos y esternitos bien desarrollados en el opisto
soma; pigmento violeta en la hipodermis idioso
mal; ingestión y digestión interna de partículas 
alimenticias sólidas (condición solo observada en 
Xiphosura); y presencia de una prelarva hexá
poda (condición que podría estar presente en los 
Ricinulei, aunque de momento es desconocido) . 
Existen otros dos caracteres -segundo segmen
to del quelícero con un máximo de dos o tres se
tas y quelícero con una o dos lirifisuras (la antia
xi al constante)- que han podido aparecer inde
pendientemente en otro u otros dos órdenes de 
arácnidos (opiliones y palpígrados) . Otra posi
ble característica exclusiva es la reducción del nú
mero de segmentos embriónicos a seis (o cinco 
más el telson) . 
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La presencia de un gnatosoma móvil separa
do del idiosoma por una sutura circuncapitular, la 
presencia de una larva hexápoda seguida de tres 
estadios ninfales (protoninfa, deutoninfa y tri
toninfa), un labro sobre la boca y trocánteres III y 
IV divididos en dos segmentos, son quizá los ca
racteres más utilizados para la diagnosis de los 
ácaros, pero estos son compartidos con los Rici
nulei (salvo la prelarva hexápoda), grupo herma
no de los ácaros . 

¿CÓMO FUE EL ORIGEN DE LOS ÁCAROS? 

Durante la primera mitad de este siglo, los ácaros 
en general fueron considerados como un grupo na
tural, pero luego las hipótesis sobre su origen se 
han diversificado dramáticamente, existiendo un 
desacuerdo total sobre si los ácaros tiene un simple 
origen, con un grupo hermano perfectamente iden
tificado entre los otros arácnidos (monofiletismo) 
o son dos líneas independientes que convergen en 
un tipo 'ácaro' (difiletismo) . 

Los argumentos dados por los diversos auto
res en apoyo de una u otra hipótesis evolutiva ni 
siquiera se soportan entre sí. Por ejemplo, la clasi
ficación difilética de los ácaros de Zachvatkin 
(1952) es discordante con la de van der Hammen 
(1977), Y lo mismo ocurre con los argumentos mo
nofiléticos de Sitnikova ( 1978) y Weygodlt & Pau
lus  ( 1 979 ) .  Estas diferencias casi siempre son de
bidas al empleo de diferentes metodologías filo
genéticas o al uso incorrecto de las mismas . 

En la actualidad, además de utilizar los caracte
res típicos (segmentación corporal, tagmosis, trá
queas y estigmas, birrefringencia de las setas, de
sarrollo postembrionario, canal podocefálico y mor
fología del esperma), se han tenido en cuenta otros, 
como sus restos fósiles, distribución geográfica, 
morfología de los espermatóforos, sistemas gené
ticos y modelos reproductivos y técnicas molecu
lares . Sin embargo, siguen sin dar una respuesta 
definitiva a la cuestión fundamental de su filogenia. 
Aunque todos terminan definiéndose como parti
darios de una u otra hipótesis, todos ellos aceptan, 
clara o soterradamente, que el conocimiento que 
se tiene de estos animales, así como de otros arác
nidos, aún es insuficiente y las hipótesis filoge
néticas no pueden ser adecuadamente examinadas . 

Si las clasificaciones y relaciones filogenéticas 
de los taxones superiores de los ácaros son abun
dantes y controvertidas, la nomenclatura utiliza
da difiere de manera considerable . Con el fin de 
aclarar esta cuestión, se muestra la equivalencia 
entre los nombres más frecuentemente utilizados 
(Cuadro 4 . 1 )  y se sigue la siguiente clasificación: 
Orden Opilioacariformes 
Suborden Opiliocarida 
Orden Parasitiformes 
Suborden Holothyrida 
Suborden Mesostigmata 
Suborden Ixodida 
Orden Acariformes (=Actinotrichida) 
Suborden Trombidiformes (Prostigmata) 
Suborden Sarcoptiformes (Astigmata + Oribatida) 

Grandjean (1935) descubrió el fenómeno de la 
birrefringencia de estructuras de la superficie cor
poral de los ácaros debido a la presencia de una 
sustancia (actinopilina) que él denominó I actinoqui
tina' .  Este autor utilizó dicha sustancia para dife
renciar dos grupos de ácaros, Actinochitinosi (= 
Actinotrichida) y Nactinochitinosi (= Anactinotri
chida), con base en la presencia o ausencia de la 
misma. La actinopilina es característica solo de los 
Acariformes, pero en los Opiliocariformes y otros 
órdenes de arácnidos, también se han encontrado 
estructuras birrefringentes como consecuencia de 
la posible existencia de otra clase de actinopilina . 

Los Anactinotrichida (Opiliocarida + Parasitifor
mes) presentan 11 características derivadas (Lind
quist, 1984), de las cuales, la larva con una seda 
postanal impar, tarsos I con un agrupamiento dor-

Cuadro 4.1. Relación y equivalencia entre las distin
tas nomenclaturas utilizadas para la denominación 
de los subórdenes de Acari . 1 :  Baker & Wharton, 1952; 

2: Evans et al . ,  1961;  3 :  van der Hamem, 1968 y Krantz, 

1978; 4: Johnston, 1 982 y Norton et al., 1 993 . 

1 2 3 4 
Notostigmata Notostigmata Opilioacarida Opilioacarida 

Ixodides Metastigmata Ixodida Ixodida 

Holothyroidea Tetrastigmata Holothyrida Holothyrida 

Mesostigmata Mesostigmata Gamasida Mesostigmata 

Trombidiformes Prostigmata Actinedida Prostigmata 

Oribatei Cryptostigmata Oribatida Oribatida 

Acaridiae Astigmata Acaridida Astigmata 



sal y distal de solenidios (órgano de Haller en ixó
didos), coxa de todas las patas articulada en su base, 
sin papilas genitales ni órgano de Claparede, sin 
tricobotrios ni ojos medianos y sin empodio en to
das las patas, son los de más fácil observación. 

Los Acariformes por otra parte, quedan agru
pados con base en 14 caracteres derivados (Lind
quist, 1984), de los cuales, la adición postlarval de 
segmentos opistosómicos, prodorso con seis pa
res de setas fundamentales, con papilas genitales 
y órgano de Claparede, sin estigmas primarios en 
los segmentos opistosómicos, sin apotele en el tar
so del pedipalpo y sin tritosternum, son los carac
teres fáciles de observar. 

Las relaciones filogenéticas entre los taxones su
periores, y asumiendo el monofiletismo de los mis
mos, quedan reflejados en el árbol filo genético que 
se muestra en la figura 4 . 1 . 

¿CUÁNDO Y DÓNDE 
APARECIERON LOS ÁCAROS? 

La historia evolutiva de los ácaros puede comen
zar en el Devónico (hace unos 400 millones de 
años), periodo en el que se desarrollaron comple
jos hábitats terrestres .  Debido a su pequeño tama
ño y fragilidad, la fosilización de estos animales, 
no es buena y el registro fósil más antiguo es esca
so (solo cinco especies) (Bernini, 1986) . Dentro de 
estos cabe destacar el fósil más antiguo que se co
noce, Protacarus crani (Hirst, 1923), descubierto en 
Escocia y que vivió aproximadamente hace 380-
400 millones de años.  Este ácaro muestra, como el 
resto de los fósiles, un aspecto muy moderno y 
carece de segmentación opistosómica .  Al Meso
zoico Gurásico Inferior y Medio), pertenecen una 
serie de 67 especies de oribátidos fósiles y el ám
bar del Cretácico aporta un red ucido número (dos 
especies) de Prostigmata . El material encontrado 
perteneciente al ámbar Báltico del Oligoceno cuen
ta con numerosas formas casi modernas, la mayo
ría Oribatida, pero también Prostigmata y Astig
mata (Fig. 4 .2) . 

Los fósiles de Anactinotrichida no aparecen 
hasta la mitad del Oligoceno. Este hecho puede 
deberse a que estos ácaros son más modernos que 
los anteriores, pero no hay que desechar la posibi
lidad que esta ausencia se deba a que sus fósiles 

LOS ÁCAROS: ORIGEN, EVOLUCIÓN Y FILOGENIA / 77 

PARASITIFORMES TROMBIDIFORMES SARCOPTIFORMES 

ANACTINOTRICHIDA 

I I 
ACTl NOTRI CHI DA (=ACARI FORMES) 

A C A R I  

Fig. 4.1. Relaciones entre los grupos taxonómicos su
periores de Acari (sin incluir las 10 de Endeostigmata) 
(según Norton et al . ,  1993) . 

no hayan sido reconocidos por ser muy diferentes 
de lo esperado, o a que no hayan sido encontra
dos hasta la fecha . No obstante, muchos autores 
consideran a los Opilioacariformes como los ácaros 
más primitivos . 

La similitud acusada (a simple vista) de los fó
siles más antiguos con las especies actuales, hace 
que sea muy fácil asignarlos a familias y géneros 
vivientes y podemos asumir que estos fósiles re
flejan verdaderamente la realidad y las biocenosis 
de los tiempos a los que se los asigna . Lamenta
blemente, a pesar de su antigüedad y semejanza 
con los ácaros actuales, los fósiles no aportan nin
guna clave sobre el origen de los ácaros a partir 
de otros grupos de quelicerados . 

Si atendemos a la distribución geográfica de los 
registros fósiles, todos los Acariformes han sido 
encontrados en el hemisferio boreal, en Laurasia . 
La distribución actual de los considerados como 
más primitivos o tempranamente derivados, es 
paleártica o cosmopolita y existen pocas dudas de 
que en sus comienzos estuviesen ampliamente 
distribuidos en el continente de la Pangea. 

Por el contrario, los Anactinotrichida más pri
mitivos (Holothyrida y Opiliocarida) tienen su 
origen en la Gondwana y su distribución ac-
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ACTINOTRICHIDA ANACTIN OTRIC H IDA 

Periodo 

R E C IENTE 
PLE ISTOCENO 
PL IOCENO 
M IOCENO 

1 0 1 I(;OCENO 
I EOCENO 
I PALEOC E N O  
I C R ErAC I CO 
J U RASICO 
TRIAS ICO 

I PERMICO 
I CARBON I FERO 
I OEVO N I C O  
I S I LUR ICO 
I OROOV ICICO 
I CAMBRICO 

M i l lones 
de  a ñ os 

0 . 5-3 
7 

25 
40 
60 
70 
1 35 
1 80 
230 
280 

3 1 0-345 
405 

A25 
500 
600 

ORI S .  AST I G .  P�OST.  OP I Ll O .  HOLOT MESOS I X O O .  

1 1  

1-+-----+-·--1--
1 2  ��--��--��10-

1 2  

1 4 

Fig. 4.2. Registro fósil de los distintos grupos de ácaros según Bernini (1986) . El número en ciertas casillas se 
refiere al número de especies encontradas en el periodo .  ORIB . = Oribatida; ASTIG . = Astigmata; PROST = 
Prostigmata; OPILlO. = Opiliocarida; HOLOT = Holothyrida; MESOS. = Mesostigmata; IXOD. = Ixodida .  

tual  está limitada a los continentes del  sur. Esta 
consideración puede hacerse extensiva a los 
Mesostigmata tempranamente derivados, de ori
gen paleoantártico, y con una distribución relicta 
fuera de la zona austral . Parece ser que la mayor 
radiación adaptativa de los Anactinotrichida ocu
rrió más tarde (Paleozoico Superior-Mesozoi
co Inferior) .  

A lo largo de la historia de los ácaros, diferen
tes subgrupos se han ido separando y, en repeti
das ocasiones, adquiriendo nuevos tipos de vida. 
Esta diversificación sigue ocurriendo en la actua
lidad en algunos grupos de ácaros, mientras que 
otros quedaron completamente 'bloqueados' en 
uno u otro modo de vida hace ya mucho tiempo, 
como ha ocurrido con los parásitos Parasitengona 
y los fitófagos Eriophyoidea (ambos Prostigmata) .  

HISTORIA EVOLUTIVA DE LOS ÁCAROS 

Podemos remontamos al Devónico, cerca del mar
gen sureño de una gran masa terrestre continen
tal rodeada de mares tropicales, que en la actuali
dad correspondería a América del Norte, Norte 
de Europa y parte del Lejano Este (ex URSS) . 

El clima era generalmente árido, pero en áreas 
próximas a las orillas de los mares y / o lagunas de 
agua dulce, existían condiciones de temperatura 
y humedad favorables a la flora .  En estos ambien
tes particularmente húmedos se produjo la colo
nización de la tierra por las primeras plantas 
vasculares (finales del Silúrico) . Las plantas devó
nicas predominantes eran Rhynia gwynnevaughani 
y Asterxylon sp ., ambas Psylophyta. 

El suelo era suelto, sujeto a erosión continua, y 
carente de microfauna, por lo que la descomposi
ción de la materia orgánica aportada periódicamen
te al suelo funcionaba lentamente y sin sinergismo . 

La fauna que presumiblemente siguió a las 
plantas en la conquista del medio terrestre estaba 
constituida por arácnidos, como Trigonotarbida 
(hoy extintos) y quizás arañas como Palaeocteniza 
crassipes y Archaeometa devonica, los cuales posible
mente depredaban sobre ácaros, ¿colémbolos? y 
miriápodos . Probablemente, también existían ar
trópodos anfibios (como los euriptéridos) y anéli
dos y nemátodos, que debido a sus cuerpos blan
dos no han dejado depósitos fósiles .  

¿Cómo era el  ancestro de los ácaros? Si  los ácaros 
surgieron con anterioridad a la conquista del me-



dio terrestre de los arácnidos traqueados, se puede 
o no aceptar la hipótesis de que los ancestros de los 
ácaros eran quelicerados del Cámbrico o Precámbri
co relacionados estrechamente con los trilobites ole
nélidos . Es estimulante pensar que, del stock an
cestral de estos animales, un grupo muy particular 
de talla pequeña, derivó (con independencia de la 
línea Xiphosura-Eurypterida-Scorpionida y desde 
los otros arácnidos terrestres antes de su paso a la 
tierra) desarrollando unas características preadapta
tivas consecuencia de un modelo de vida bentónico 
en agua salada o dulce lodosa. Por lo tanto, este 
ancestro debió ser un animal acuático que habita
ba en el fondo del mar, cerca de los estuarios .  

Probablemente, este ancestro siguió a su  recur
so alimenticio hacia un ambiente intersticial don
de en la actualidad habitan algunas formas pri
mitivas de Acariformes (ciertas Nanorchestidae, 
Nematalycidae y Adamystidae), llegando al sue
lo a través del hábitat intermedio entre agua y tie
rra denominado porosfera (Vannier, 1973) . Es pro
bable que este ancestro ya poseyera una serie de 
preadaptaciones para este tipo de vida como: una 
talla pequeña, un tegumento poco esclerotizado y 
fino que facilitaba la respiración a su través ha
ciendo innecesario la existencia de órganos respi
ratorios especializados, transferencia indirecta de 
esperma, un cuerpo acortado sin segmentación ni 
apéndices opistosómicos y buena movilidad en
tre las partículas del suelo en la porosfera (donde 
el aire estaba saturado con vapor de agua) . 

¿De qué se alimentaban los primeros ácaros? Casi 
todos los órdenes de arácnidos, excepto los ácaros, 
se caracterizan por presentar una digestión pre
via extraintestinal seguida de una ingestión de 
sustancias líquidas . Este comportamiento se pue
de relacionar con sus hábitos predadores terres
tres y ser considerado como una condición deri
vada frente a la ingestión de alimento sólido en
contrado en los xiphosuros marinos .  

En muchos ácaros actuales, incluyendo los más 
primitivos, se observa una ingestión de partícu
las alimenticias sólidas seguida de una digestión 
interna . Este hecho está correlacionado, en un prin
cipio, con un hábito no depredador y la presencia 
de rutella bien desarrollada.  Los opiliocáridos, a 
menudo considerados como los ácaros más pri
mitivos, ingieren alimento sólido; los Endeostig-
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mata ingieren alimento finamente triturado, al igual 
que la mayoría de oribátidos y Astigmata (excepto 
los parásitos); y los Prostigmata más derivados y 
Parasitiformes ingieren alimento líquido. 

La ingestión de alimento líquido en arácnidos 
probablemente evolucionó, al menos en dos oca
siones, después de la colonización de la tierra por 
escorpiones y arácnidos traqueados (Dunlop, 
1997) . La evolución de la ingestión de alimento 
líquido en los ácaros depende de si estos coloni
zaron como tales ácaros la tierra o derivaron de 
arácnidos terrestres .  Las observaciones llevadas a 
cabo por Walter & Proctor (1998) sugieren que el 
ácaro ancestral era un carroñero, fungívoro y de
predador oportunista de pequeños invertebrados . 
Si los ácaros conquistaron la tierra independien
temente de los arácnidos traqueados, este hábito 
trófico puede representar la retención de un ca
rácter acuático primitivo .  Si los ácaros derivaron 
de arácnidos terrestres con hábitos depredadores, 
se ha de haber producido uno o dos cambios a un 
tipo de alimentación con sólidos triturados en 
Acariformes y Opiliocarida .  

S i  e l  ancestro de  los Parasitiformes cambió a una 
dieta liquida, esto le proporcionó la posibilidad de 
alimentarse de presas de gran tamaño y convertir
se en los predadores dominantes en los ecosistemas 
edáficos (como ocurre con la mayoría de los Mesos
tigmata) y en los mayores hematófagos de verte
brados (como los Ixodida y Dermanyssina) .  

E n  los Prostigmata y Astigmata, y d e  forma in
dependiente, el cambio a una dieta líquida supu
so una mayor radiación dentro de la depredación 
y el parasitismo. 

¿Cómo era su modelo reproductivo y sistemas 
genéticos? Los cromosomas encontrados en los 
Acariformes son holokinéticos, mientras que en 
los Para si ti formes son monofiléticos . Las arañas 
pueden presentar los dos tipos de cromosomas por 
lo que establecer la polaridad evolutiva de este 
carácter en los ácaros es difícil y no puede ser uti
lizado como prueba de su difilestismo. 

El  estudio realizado por Alberti (1 984, 1991 ,  
1995) pone de manifiesto que los  espermatozoides 
de los ácaros son siempre aflagelados y con pro
fundas diferencias entre los dos grandes grupos 
de ácaros De cualquier modo, son muy derivados 
en relación a los de otros arácnidos . Los Opilioca-
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rida, Holothyrida e Ixodida poseen un tipo de es
perma altamente derivado y de gran tamaño, con 
una gran vacuola acrosomal y un complejo acroso
mal y filamento --espermatozoides vacuolados-. 
Los espermatozoides de los Acariformes y de al
gunas familias de Mesostigmata más derivadas 
(Parasitina y Dermanyssina), son del tipo 'acinta
do' . Los de los Acariformes son muy pequeños y 
simples, con la peculiaridad de que la envuelta 
nuclear desaparece, total o parcialmente, durante 
la espermogénesis y que el filamento acrosomal 
queda libre en el citoplasma después de penetrar 
el cuerpo de cromatina . El tipo vacuolado parece 
ser evolutivamente muy estable y aparentemente 
ha dado origen al de tipo acintado, que obviamen
te es el derivado dentro de los Anactinotrichida .  
La morfología del esperma pone de manifiesto la 
distancia filogenética que existe entre los dos gran
des grupos de ácaros . 

Las hembras de los Acariformes más primiti
vos ,  al igual que las de Opiliones, poseen un 
ovipositor eversible no presente en los Parasitifor
mes y cuya pérdida es considerada como un ca
rácter evolucionado . El ovipositor que presentan 
los opiliocáridos no retiene todos los caracteres pri
mitivos encontrados en el de Acariformes. 

Excepto Xiphosura y Pycnogonida, todos los de
más quelicerados muestran fecundación interna . El 
comportamiento en la transferencia de esperma en 
los diferentes quelicerados es muy variada . La uti
lización de un espermatóforo ha evolucionado in
dependientemente en muchos animales acuáticos 
(poliquetos, pogonóforos, gastrópodos, bivalvos, 
cefalópodos, crustáceos, anfibios . . .  ) y muchos au
tores consideran este modo de transferencia como 
un requisito previo para la conquista del medio te
rrestre por los artrópodos . Todos los Ixodida, Me
sostigmata, Astigmata, algunos Prostigmata y al 
menos una especie de Oribatida, transfieren el es
perma directamente . Witte (1991 )  analizó la trans
ferencia indirecta de esperma en los Prostigmata 
desde un punto de vista filogenético, llegando a la 
conclusión que los espermatóforos de las especies 
terrestres de ácaros están perfectamente adaptados 
a las condiciones aéreas, aunque no siempre están 
libres de necesitar humedad atmosférica, y que la 
deposición del espermatóforo en ausencia de la 
hembra no es condición primitiva, sino que ha de
rivado de ancestros que se apareaban. 

La diplodiploidía es el sistema genético común 
en todos los arácnidos (excepto en los ácaros) . La 
determinación sexual en arácnidos es heteroga
mética y, salvo en raras ocasiones, los machos son 
el sexo heterogamético, con cromosomas XY, XO 
o con sistemas de múltiple X. Dada esta uniformi
dad, podemos pensar que en los ácaros la diplo
diploidía (machos y hembras biparentales y somá
ticamente ·diploides) y la determinación sexual 
heterogamética son caracteres ancestrales .  

Los Endeostigmata (tradicionalmente incluidos 
dentro de los Prostigmata) son aceptados como 
los Acariformes más tempranamente derivados . 
Estos ácaros representan el eslabón filogenético 
entre los otros órdenes de arácnidos y los grupos 
más derivados de este grupo de ácaros . Sus mo
delos reproductivos y sus rasgos citológicos no se 
conocen, pero Norton et al .  (1993) predicen que 
estos ácaros mantienen la condición ancestral de 
la diplodiploidía, aunque datos reales serían de 
gran importancia para resolver la filogenia . 

¿Cómo era su desarrollo postembrionario? La 
supresión del cuarto par de patas comienza en la 
prelarva y se mantiene en la larva, aunque pue
den observarse vestigios de las patas IV en los 
Opiliocarida y en algunos Acariformes primitivos . 
La presencia del estadio tritoninfal puede consi
derarse como un carácter primitivo (incluso en los 
Parasitiformes), ya que los Holothyrida y Opilio
carida retienen tres estadios ninfa les y en los 
Uropodina pueden aparecer dos morfos deuto
ninfales, uno forético y otro no . 

La anamorfosis es considerada como un carác
ter derivado, aunque la apomorfosis ocurre en 
ácaros más derivados. Los Opiliacariformes retie
nen 11 ó 13 segmentos opistosómicos, y estos no 
se añaden anamórficamente, todos ellos son 
larvales . La corvatura caudal o posteroventral del 
opistosoma de la larva es característica de ácaros 
poco derivados, sin embargo, la ausencia de ésta 
en la larva y ninfa de los Opiliocarida se considera 
como una retención de una condición primitiva . 

También este ancestro debió presentar la divi
sión dorsal por una sutura dorsosej ugal entre 
prosoma y opistosoma bien patente . Esta condi
ción se conserva en Acariformes, opilioacáridos y 
en los embriones de Ixodida, pero queda enmas
carada en los otros Para si ti formes por la presen-



cia de una gran placa podonotal en todos los esta
dios postlarvales . 

En los Acariformes actuales se observa que la 
formación de las nuevas patas, al mudar de un 
estadio de desarrollo al siguiente, se realiza en el 
interior del idiosoma y no dentro del viejo  esque
leto de las mismas, condición que es considerada 
como derivada . Por lo tanto, el ancestro debió pre
sentar un proceso de apólisis rápido (de tal forma 
que el periodo de inactividad de estos animales 
era breve) y la epidermis de las patas se separaba 
de la cutícula vieja dando lugar a una nueva cutí
cula dentro del esqueleto viejo .  Esta condición 
primitiva se retiene en los Anactinotrichida . 

LA ÚLTIMA O ÚLTIMAS RADIACIONES 
ADAPTATIVAS DE LOS ÁCAROS 

Actinotrichida. La distribución general y particu
lar de los Acariformes más primitivos parece re
flejar el cerco ambiental impuesto durante la evo
lución temprana de este grupo. Los Endeostigmata 
y otros ácaros primitivos probablemente evolucio
naron en ambientes duros asociados a los márge
nes de zonas acuáticas . La colonización de la tie
rra y su dispersión pudo llevarse a cabo asocián
dose a masas de algas y otros desechos que llega
ban a la costa y en los que, al menos inicialmente, 
resolvieron el problema del agua impuesto por el 
medio estrictamente terrestre . La distribución ac
tual de estos ácaros puede ser relicta y reflejar la 
antigua historia geológica .  Familias enteras (Mi
cropsammidae y Nematalycidae), solo han sido 
encontradas en capas muy profundas de suelos 
arenosos de playas o de origen aluvial . Todos los 
Acariformes más primitivos poseen su máxima di
versidad en hábitats áridos o semiáridos e inclu
so pueden ser encontrados a grandes profundida
des en suelos arenosos de praderas desértica . 

Los Endeostigmata (Fig . 4 .3), con una organiza
ción corporal muy primitiva, aunque algunas fa
milias muestran caracteres altamente derivados, 
son considerados los Acariformes más primitivos 
y, aunque sistemáticamente son considerados como 
un grupo dentro de los Prostigmata, se trata de un 
grupo parafilético .  Los monofiléticos Sarcoptifor
mes y los Prostigmata han surgido de diferentes 
ancestros 'endeostigmátidos ' .  Dos de sus familias 
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(Sphaerolichidae y Lordalycidae) están íntimamen
te relacionadas con los Prostigmata y el resto consti
tuyen la línea que conduce hacia los Oribatida y 
Astigmata . Teniendo esto en cuenta, O' Connor 
(1984) propone el uso del nombre Trombidiformes 
para Prostigmata, Sphaerolichidae y Lordalycidae, 
y Sarcoptiformes para oribátidos, astigmatas y otras 
familias de Endeostigmata . Estos ácaros represen
tan el puente filogenético entre el resto de los arác
nidos y los acariformes más evolucionados . 

Si la historia evolutiva de los Prostigmata (Fig . 
4 .4) comienza en la mitad del Paleozoico, a partir 
del stock fungívoro y fitófago habitante en la tie
rra, su siguiente paso evolutivo fue la adopción 
de hábitos depredadores, que les permitió una ma
yor radiación adaptativa al final del Mesozoico . 
Esta radiación quizá se llevó a cabo en conjunción 
con la dominancia de angiospermas e insectos 
polinizadores -radiación adaptativa ligada a las 
plantas (fitófagos) y radiación a expensas de los 
insectos-, cuyos huevos pudieron ser posibles 
presas y los adultos huéspedes para relaciones de 
foresia, comensalismo o parasitismo . Siguiendo 
siempre el recurso alimenticio o al huésped en 

I 
? 

Fig. 4.3. Relaciones cladísticas de los Endeostigmata 
parafiléticos (hipótesis de J .  B .  Kethley, según Norton 
et al . ,  1993) . 
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Fig. 4.4. Relaciones cladísticas de los Prostigmata según Norton et al .  (1993) . 

cualquier nicho, se ha convertido en un grupo com
plejo, heterogéneo y con una gran variedad mor
fológica, ampliamente distribuido en todos los eco
sistemas terrestres. Algunos Prostigmata volvieron 
a ambientes acuáticos (depredadores dulceacuíco
las y marinos) . 

En la actualidad se reconocen cuatro cohortes 
en este suborden (Norton et al., 1993) y la compo
sición de las superfamilias puede obtenerse en 
Kethley (1982, 1990) (Fig . 4 .4) . 

Los Anystina, 'grupo' parafilético según Keth
ley (1982), incluye familias depredadoras o pará
sitas de otros artrópodos . Los Parasitingona, an
teriormente con rango equivalente a los Anystina, 
son considerados ahora como uno de sus miem
bros . Son ácaros con un ciclo de vida único y com
plejo y las relaciones entre sus grupos no son cla-

ras . Su agrupación en superfamilias se hace en 
función de su hábitat terrestre o acuático. Los te
rrestres tienden a estar débilmente esclerotizados 
y con un esclerito prodorsal lineal con uno o dos 
pares de tricobotrios . Los acuáticos tienden a es
tar moderada o fuertemente esclerotizados y ca
recen de esclerito prodorsal . 

Los Eupodina son ácaros depredadores de vida 
libre, fungívoros, fitófagos o parásitos que acele
ran su desarrollo mediante la supresión de uno o 
más de sus estadios ninfales . Incluyen cinco su
perfamilias, terrestres y acuáticas . Los Eriophyo
idea, de gran importancia económica por el papel 
que juegan en los ecosistemas agrícolas, habían 
sido alineados anteriormente con los Tetranychoi
dea . Su posición actual resuelve el problema de 
presentar caracteres primitivos como la presencia 



de espermatóforos con tallo. Los marinos Halacaroi
dea siguen teniendo una posición incierta en el cla
dograma y su asociación con Bdelloidea es tenue . 

Los Eleutherengona son ácaros depredadores, 
parásitos o fitófagos . Los inmaduros son homeomór
ficos respecto al adulto y tienden a suprimir esta
dios de desarrollo . Dentro de este grupo, los Hete
rostigmata son muy diversos y altamente derivados . 

Muchos de estos ácaros son fitófagos obliga
dos, mientras que esta condición está muy limita
da en otros Acariformes . Las relaciones filogené
tic as entre los fitófagos más importantes son pe
queñas, por lo que su fitofagia obligada se debe a 
sucesos independientes . Este hábito trófico debió 
surgir independientemente al menos en tres oca
siones entre las grandes líneas de fitófagos (en 
Eriophyoidea, Tetranychoidea y Penthaleidae), 
más otras tantas veces dentro de los taxones que 
incluyen ácaros con otros hábitos tróficos . En res
puesta a las presiones selectivas similares para la 
adquisición de este modo de vida fitófago en to
dos ellos, parece que existe una convergencia evo
lutiva en su comportamiento y características de 
vida . ASÍ, corno una preadaptación, modifican el 
quelícero quelado pasando a ser todos estiliformes .  
Su dispersión generalmente es pasiva (con pocas 
evidencias de foresia); los individuos se mueven 
continuamente durante todo su ciclo vital y su 
determinación sexual suele ser arrenotoca (Lind
quist, 1998) . 

En cuanto a la evolución de su modelo repro
ductor, la diplodiploidía sigue siendo el modelo 
seguido por los Parasitengona, pero, de forma in
dependiente, derivó a una haplodiploidía (defi
nida aquí de modo genérico corno la existencia 
de machos somática mente haploides y hembras 
somáticamente diploides) en los Empolina y Eleu
therengona; en varios miembros de los Eriophy
oidea y una especie de Tydeidae a una arreno
toquia (sistema genético haplodiploide, mediante 
el cual los machos son uniparentales proceden
tes de huevos producidos por hembras vírgenes 
y las hembras biparentales); existen evidencias 
para pensar que las Cunaxidae (Bdelloidea) mues
tran parahaploidía (=pseudoarrenotoquia, siste
ma haplodiploide mediante el cual el genoma pa
terno de los embriones machos diploides se he te
rocromatiza en los comienzos de la embriogenia) 
y existen abundantes casos de telitoquia deriva-
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da directamente de los tres sistemas sexuales an
tes mencionados . 

El desarrollo postembrionario de los Prostig
mata sigue el patrón acariforme primitivo con seis 
estadios : prelarva, larva, tres estadios ninfa les y 
el adulto . Ancestralmente, la prelarva era activa y 
se alimentaba.  En los taxones actuales, la prelarva 
no se alimenta y solamente se conoce la movili
dad de este estadio en una especie, cuyo cuerpo, 
patas y el pretarso están bien desarrollados . En la 
mayoría de los grupos, los juveniles son homeo
mórficos con respecto al adulto, salvo diferencias 
a nivel de la quetotaxia de patas y/o  palpos y re
gión genital . Las diferencias ontogénicas entre ju
veniles y adultos pueden originar también dimor
fismo sexual en los juveniles en unos pocos gru
pos . En Parasitengona, las larvas parásitas son 
heteromórficas respecto a las ninfas y adultos 
depredadores y las protoninfas y tritoninfas son 
inactivas . Dentro de los grupos se observa la ten
dencia a la supresión o eliminación total del nú
mero de estadios inmaduros . Esta tendencia cul
mina en las especies partenogenéticas en las cua
les las hembras 'alumbran' hembras adultas . 

Los oribátidos han existido al menos desde el 
Devónico e incluso algunos géneros derivados se 
conocen desde el Jurásico .  Si se los compara con 
otros ácaros, parece que han sido muy conserva
dores, en cuanto a su biología se refiere, dado que 
no han explotado el parasitismo en plantas y ani
males . Son un 'grupo' claramente parafilético, que 
ha dado origen a los Astigmata (O'Connor, 1 982, 
1984; Norton, 1998) . Este conservadurismo bioló
gico no se corresponde con su rica diversidad y 
varios autores explican este hecho en relación con 
su microdistribución y especificidad alimentaria . 
Parece muy probable que los oribátidos han cons
tituido cuantitativa y cualitativamente el mayor 
componente de la fauna edáfica desde el Paleo
zoico Medio y desde entonces se han extendido 
por toda la superficie terrena explotando todo tipo 
de hábitats . En parte, la gran diversidad de estos 
ácaros edáficos (unas 150 familias) se debe a la 
heterogeneidad estructural del suelo, que ofrece 
un ilimitado número de nichos ecológicos, y a la 
gran disponibilidad y diversidad de sus recursos 
alimenticios (hongos, bacterias, algas y plantas), 
que permite tal especificidad por el alimento, que 
estos ácaros pueden influir decisivamente en la 



84 /  MA. LOURDES MORAZA 

estructura de las comunidades de hongos del sue
lo, de la misma forma que estos hongos influyen 
en la presencia o ausencia de determinadas espe
cies de oribátidos . Aunque son esencialmente 
miembros de la fauna del suelo, existen formas 
arbóreas y unas pocas especies muestran hábitos 
foréticos (la mayoría en coleópteros) .  La saprofagia 
quizá derivó de un modo facultativo cuando el 
micelio superficial era escaso . 

Dos acontecimientos son fundamentales para 
la radiación adaptativa de los oribátidos: ( 1 )  la 
esclerotización y mineralización de la procutícula 
en los adultos, claramente relacionada con la pro
tección ante sus depredadores, Norton & Behan
Pelletier (1991 )  y Norton (1994) sugieren además 
que este alto grado de esclerotización es el resul
tado indirecto de su baja tasa metabólica; y (2) la 
aparición de órganos respiratorios específicos para 
paliar la menor permeabilidad gaseosa de este te
gumento esclerotizado . 

Los oribátidos más primitivos (Palaeosomata, 
los Enarthronota tempranamente derivados, y los 
Parhyposomata, que ya poseen las glándulas 
opistosómicas, están poco esclerotizados, tienen 
una respiración cuticular y sus movimientos son 
rápidos, cosa que no ocurre en los Mixonomata y 
Desmonomata bien esclerotizados que han desa
rrollado una porosidad cuticular que soluciona el 
intercambio gaseoso . Los Brachypylina más pri
mitivos desarrollaron macroporos en el histe
rosoma, acetábula porosos y una variedad de 
apodemas profundas y braquitráqueas en la re
gión coxiestemal como adaptaciones respiratorias . 

Las tráqueas evolucionan en los Brachypylina 
más derivados y quizá sea este hecho el que ha 
supuesto el gran éxito de estos ácaros . Estas trá
queas derivan de la misma forma que las tráqueas 
de las patas o como cualquier otro órgano poroso 
interno, por invaginaciones de la cutícula y no de 
glándulas o de conductos glandulares como ha
bía sido propuesto . Aparte del sistema respirato
rio apodemato-acetabular, la interiorización de los 
órganos respiratorios es más común en los taxones 
que viven en ambientes periódica o permanente
mente desecados y probablemente se trate de un 
mecanismo de ahorro de agua . 

Con la aparición de las tráqueas, se hace nece
sario la creación de áreas hidrofóbicas alrededor 
de los estigmas y aparece el cerotegumento espe-

cial hidrofóbico, además de un sistema octotáxico 
(estructuras secretoras) . Este sistema pudo haber
se originado a partir de un par de glándulas derma
les y los cuatro pares derivaron de este primer par 
ancestral por duplicación de genes o alguna otra 
modificación del control del desarrollo . Lo que si pa
rece claro es que originalmente eran muy pequeños . 

Los oribátidos que secundariamente han aban
donado el ambiente terrestre para colonizar el 
acuático, muestran otras adaptaciones importan
tes relacionadas con la osmorregulación (las glán
dulas coxales de los dulceacuícolas son más gran
des que en los terrestres y mucho más pequeñas 
que las de los marinos) .  

Salvo escasas excepciones, la transferencia de 
esperma es indirecta, no existiendo asociación 
entre machos y hembras (apareamiento) una vez 
que el espermatóforo ha sido depositado. Estos 
ácaros retienen la condición ancestral de seis esta
dios postembrionarios, con una prelarva inactiva 
caliptostática y el resto de los estadios activos . La 
fecundidad de estos ácaros es muy baja .  La mayo
ría de los oribátidos son diplodiploides, pero un 
indeterminado número de Brachypylina muestran 
haplodiploidía y un reducido número de especies 
derivadas exhiben parahaploidía . Muchos exhi
ben telitoquia (Norton, 1994) . 

Este grupo está representado en la actualidad 
por más de 150 familias repartidas en cuatro co
hortes (Fig . 4 .5) :  

Los Palaeosomata se consideran los más pri
mitivos o tempranamente derivados (Oligoceno) . 
Muy poco esclerotizados, el rostro no está desa
rrollado, de modo que los quelíceros son visibles 
dorsalmente (condición que cumplen la mayoría 
de los estadios inmaduros de los oribátidos), no 
existe articulación sejugal, ni el par de glándulas 
opistosómicas gla, ni divisiones transversales en 
el hysterosoma y el fémur de las patas en el adul
to está secundariamente dividido .  No muestran 
heteromorfia entre inmaduros y adultos y los 
machos son raros . 

Los Enarthronota son un grupo sumamente 
diverso que retiene caracteres primitivos, como 
su escasa esclerotización, ausencia de sistema 
traqueal y pequeño tamaño . Su tipo corporal es 
ancestral y el prosoma y el hysterosoma se escle
rotizan de manera independiente (tipo dichoide),  
aunque también puede ser del tipo ptychoide y 
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Fig. 4.5. Relaciones cladísticas de los Sarcoptiformes 
(los parafiléticos oribátidos y astigmatas), según Nor
ton et al .  ( 1993) .  

existen de una a tres divisiones transversales en 
el h isterosoma . 

Los Parhypochthonata son pequeños, poco o 
bien esclerotizados, el pro dorso con rostro desa
rrollado o no, con o sin articulación sejugal o con 
un tipo corporal trichoide (con suturas transver
sales además de la sejugal) . Tienen una división 
transversal en el hysterosoma . 

Los Mixonomata, con o sin rostro desarrollado 
y bien esclerotizados, con un tipo corporal similar 
al de los Enarthronota pero carecen de divisiones 
transversales en el histerosoma . Aparece el par de 
glándulas gla en el opistosoma. 

Los Desmonomata presentan ya un rostro bien 
desarrollado y una fuerte esclerotización corpo-
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ral . El tipo corporal es holoide, con una sutura 
secundaria -sutura circungástrica- y carecen de 
divisiones transversales en el hysterosoma . Poseen 
órgano de Tragardh al igual que los Astigmata y 
muestran regresión del tricobotrio en los inma
duros así como reducción del Claparede.  

Las cuatro cohortes anteriores constituyen los 
llamados oribátidos inferiores (Balogh, 1 965) o 
Macropylina (Balogh, 1 972) . 

Los Brachypylina (oribátidos superiores de Ba
logh, 1965) son un grupo grande y diverso defini
do por la presencia de un patrón circumgástrico 
de ecdisis y presencia de tráqueas en la base de 
las patas I y III Y en la base de la zona ventro
sejugal . Los adultos e inmaduros son extremada
mente diferentes . El resto de los caracteres son si
milares a los exhibidos por los Desmonomata . Son 
los típicos de la fauna edáfica .  

Palaeosomata y Enarthronota, los dos grupos 
más primitivos, parecen ser monofiléticos pero sus 
relaciones están por resolverse .  Los Parhyposo
mata, posiblemente también monofiléticos, son el 
'grupo hermano' de los otros taxones . Los Mixono
mata son una reunión de taxones parafiléticos que 
están bien esclerotizados con una articulación 
sejugal bien desarrollada y los Desmonomata son 
otra reunión de taxones probablemente parafilé
tic o y que han derivado de los Mixonomata . Los 
Brachypylina son monofiléticos, y probablemen
te derivaron dentro de los Desmonomata . 

Los Desmonomata son, sin duda, los que po
seen la clave para entender la filogenia de los 
Sarcoptiformes superiores, ya que han dado lu
gar a los Brachypylina u oribátidos más deriva
dos y a los Astigmata . 

Los Astigmata (Fig . 4 .6) son ácaros que explo
tan alimento de alta calidad, rico en proteínas pero 
limitado en espacio y en tiempo .  Como consecuen
cia de esto, han desarrollado relaciones importan
tes con animales y plantas (O' Connor, 1 982) . Mues
tran, además, una gran diversidad, tanto los de 
vida libre como los parásitos .  

Pudieron tener una radiación similar a la de 
los Prostigmata y a partir del tronco edáfico y de 
los relacionados con las raíces, se fueron asocian
do cada vez más con los insectos que fueron habi
tando la madera (escarabajos e himenópteros xiló
fagos) y ocasionalmente se convirtieron en pará
sitos . Lo mismo ocurrió con relación con otros in-



86 / MA. LOURDES MORAZA 

vertebrados y vertebrados, primero con aves y más 
tarde con mamíferos (de alimentarse de los restos 
en nidos y madrigueras, no perdieron la oportu
nidad de convertirse en comensales y parásitos) .  
A diferencia d e  los oribátidos, tienen una fecun
didad y tasa de reproducción muy elevadas, un 
desarrollo más rápido y una tasa metabólica más 
alta . Aunque generalmente los juveniles son ho
meomórficos respecto a sus adultos (salvo ligeros 
cambios en tamaño, adición de papilas (acetábula) 
genitales y quetotaxia del idiosoma y patas), en 
varias familias (Acaridides) podemos encontrar un 
estadio deutoninfal heteromórfico que difiere con
siderablemente de los estadios anteriores y poste
riores en morfología y comportamiento . A diferen
cia de los oribátidos, que se dispersan como adul
tos, el hipopus es el estadio de dispersión, no se 
alimenta, y está perfectamente adaptado a la foresia. 
Algunas especies pueden omitir (o incluir faculta
tivamente) este hipopus, reduciendo la edad repro
ductora, típico de las especies oportunistas . 

Estos ácaros se caracterizan por su esclero
tización escasa o incompleta y sus movimientos 
lentos . El mecanismo respiratorio es primitivo y, 
salvo en raras ocasiones en las que aparecen ór
ganos respiratorios especializados, respiran a tra
vés del tegumento . 

Tradicionalmente, los Astigmata han sido tra
tados como un suborden de Acariformes con una 
categoría taxonómica similar a la de los Oribatida 
y, en los dendrogramas, ambos son considerados 
como grupos hermanos . O' Connor (1981,  1984) 
ya indicó la hipótesis de que el origen de los As
tigmata se encontraba dentro de la línea de Ori
batida que poseían un par de glándulas opisto
sómicas y por lo tanto 'Oribatida' en su sentido 
usual, sería un grupo parafilético (Oribatida + As
tigmata = Sarcoptiformes) . 

En un trabajo reciente, Norton (1998) aportó 
suficientes pruebas para apoyar la idea que los 
Astigmata se originaron dentro de los oribátidos 
y que son miembros de un clado con Desmono
mata y Brachypylina . Estas pruebas se basan en 
14 características derivadas (presencia del par la
teral de glándulas opistosómicas, regresión del 
par de pelos jl, rutellum atelobásico, condilóforos 
pretarsales que articulan con el tarso posterior
mente, entre otras) y tomando como compara
ción al grupo parafilético de los Endeostigmata 

(dada la posición basal que ocupan estos dentro 
de los Acariformes) . 

El mismo autor argumentó que los Astigmata 
han derivado de Malaconothroidea, un grupo 
monofilético de Desmonomata, y para ello utilizó 
13 características derivadas (presencia de una la
mela rutellar distal, acortamiento del tarso del 
palpo, pérdida de pelos botridiales en todos los 
estadios de desarrollo, entre otros) además de si
militudes morfológicas y ecológicas de los Astig
mata con ciertos grupos de oribátidos . 

En la actualidad se reconocen diez superfa
milias, cuyas relaciones filogenéticas se muestran 
en la figura 4.6 y que han sido separadas tradicio
nalmente en dos supercohortes (Krantz, 1978) :  

Los Acaridides, que pueden presentar hypopus 
asociados a vertebrados e invertebrados, mientras 
que los demás estadios son de vida libre o nidícolas 
y a  veces se asocian con otros animales . 

Los Psoroptides, que carecen de hipopus y son 
parásitos o paráfagos de mamíferos, aves, crustáceos 
o insectos, ocasionalmente nidícolas o de vida libre . 

La poca información sobre los espermatozoides 
de estos ácaros podría indicar que los Acaridides 
son más derivados que los Psoroptides . Estos 
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Fig. 4.6. Relaciones cladísticas de las superfamilias 
del suborden Astigmata, según Norton et al .  (1993) . 



ácaros, con una gran diversidad en cuanto a ci
clos de vida, mantienen preferentemente la con
dición primitiva de la diplodiploidía, pero esta ha 
evolucionado a una arrenotoquia en los Histiosto
matidae y Epidermoptidae y existen datos que 
sugieren la existencia de parahaploidía . Existe una 
especie telitoca que produce machos espanádricos 
que son diploides y muestran meiosis normales . 
La transferencia de esperma es directa . 

Si se adopta la idea que los Astigmata son simple
mente un subgrupo derivado de ácaros oribátidos, 
surgirán inmediatamente una serie de preguntas de 
difícil respuesta, corno por ejemplo ¿cómo pudo ra
diarse una forma telitoca, como parece ser Malaco
nothroidea? y si así lo hizo ¿cómo una línea sexual, 
como los Astigmata, han derivado de una telitoca? 

Anactinotrichida. Se caracterizan, entre otras co
sas, por la presencia de un sistema traqueal pro
visto de grandes estigmas respiratorios que se 
abren en la superficie opistosómica, independien
temente de cualquier apéndice o estructura . 

El par de grandes estigmas presentes sobre las . 
patas III o IV en los Holothyrida ha podido deri
var al par simple que presentan los Ixodida y Me
sostigmata . Este par de estigmas, común en Parasi
tiformes, ha podido derivar de uno de los cuatro 
pares de pequeños estigmas de los Opiliocarida . 

Si en los Acariformes un par de glándulas tubu
lares desembocan dorsalmente en un par de ca
nales podocefálicos, que a su vez reciben los con
d uctos excretores o secretores de glándulas 
acinosas antes de converger y desembocar en la 
superficie dorsal del subcapitulum, en los Opilo
carida y Parasitiformes el par de glándulas des
embocan ventralmente en la región de la coxa 1 .  

La presencia de tritosternum en estos ácaros es 
un carácter primitivo, mientras que la ausencia de 
Claparede y papilas genitales es derivado . Sin 
embargo, los Opilioacarida presentan un par de 
estructuras llamadas "verrugas genitales" entre las 
bases de las patas IV de la larva y estadios post
larvales, que parecen ser homólogas al primer par 
de papilas o acetabula genital de los Acariformes . 

La movilidad de la coxa en estos ácaros es un ca
rácter derivado y el hecho que en los Ixodida esta 
movilidad sea reducida puede deberse a que las pla
cas de la región estemal están reducidas . La fisua 
peripodomérica que se observa en todos los fémures 

LOS ÁCAROS: ORIGEN, EVOLUCIÓN Y FILOGENIA / 87 

de las patas, y en todos los estadios de desarrollo, es 
un carácter no conocido en otros arácnidos . 

Los Holothyrida (tres familias) son considera
dos corno los Parasitiformes más primitivos y son 
relacionados con los opilioacáridos (una familia), 
con base en varios caracteres plesiomórficos . Los 
holotíridos tienen su origen en Gondwana y la 
familia más primitiva -Allothyridae- es aparen
temente común en Australia y Nueva Zelanda. Su 
distribución geográfica es relictual, encontrándo
se bien radiados en Nueva Guinea, Seychelles y 
Mauritius . Solamente una especie ha sido citada 
en Perú (Lehtinen, 1991 ) .  Estos ácaros presentan 
un órgano derivado de secreción, I órgano de Thon' 
(que frecuentemente ha sido mal interpretado 
corno un par de estigmas respiratorios), y conser
van los ojos ancestrales, corno los Ixodida, con una 
clara tendencia evolutiva a perderlos . También 
comparten con los Ixodida la presencia del órga
no de Haller con una gran variedad estructural, 
sin olvidar que, muy probablemente, el complejo 
receptor del  tarso 1 de Mesostigmata es homólogo 
a éste, corno puede serlo el órgano telo-tarsal de 
Opilioacarida .  Al igual que en los Ixodida, el 
tritosternum se ha perdido en las familias más 
derivadas (Holothyridae y Neothyridae), mientras 
que en los más primitivos sigue conservando la 
estructura ancestral de los Opilocarida . 

El hábito trófico de los holotíridos es similar al 
observado generalmente en Mesostigmata (de
predadores fluidícolas), alimentándose de peque
ños artrópodos . 

Sobre los sistemas genéticos de Opilioacarida 
y Holothyrida no se sabe nada .  De ambos grupos 
se conocen machos y hembras y se asume que re
tienen la condición ancestral de la diplodiploidía . 

Los Mesostigmata (Fig. 4 .7) son en general áca
ros de mediano o gran tamaño y el número y grado 
de esclerotización de sus placas dorsales y ventrales 
ponen generalmente de manifiesto el estadio de 
desarrollo en el que se encuentran. El dimorfismo 
sexual en estos es muy marcado .  Taxones tempra
namente derivados, corno algunos Cercomegistina, 
Uropodina y Sejina, son depredadores que ingie
ren solo alimento líquido de sus presas . 

Tradicionalmente, se ha dividido a estos ácaros 
en dos supercohortes (Fig . 4 .7) :  

Los Trigynaspida a menudo son ácaros muy or
namentados y de gran tamaño, la mayoría tropi-
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Fig. 4.7. Relaciones cladísticas de las cohortes del sub
orden Mesostigrnata (modificada de Norton et al. , 1993) . 

cales o subtropicales, asociados a artrópodos y, 
ocasionalmente, a reptiles . Algunas especies se 
alimentan de las secreciones de sus huéspedes 
pero otras son foréticas . Sus hembras presentan 

un complejo epiginial derivado constituido por 
tres elementos o placas coalescentes o fusionadas, 
que en opinión de Lehtinen (1991)  son las mismas 
que presentan los Holothyrida, y el dedo móvil 
de sus quelíceros está provisto de filamentos o 
excrecencias . Todos los machos carecen de esper
matodáctilo y por lo tanto son tocospérmicos . 

Los Monogynaspida son un grupo grande y 
muy diverso de vida libre, foréticos y parásitos, 
cuyas hembras se caracterizan por la presencia de 
una placa genital simple (se han reducido total
mente las placas latiginiales) que se abre en su 
margen anterior. Los machos de Dermanyssina 
poseen un espermatodáctilo que utilizan para 
transferir el espermatóforo en el tracto reproductor 
de las hembras a través de un sistema genital ac
cesorio, provisto de espermatecas, cuyos orificios 
externos se abren en los artejos basales de las pa
tas posteriores (podospermia) . En las otras cohor
tes, los machos carecen de esta especialización en 
su quelícero y por lo tanto los espermatóforos son 
transferidos directamente de un orificio repro
ductor a otro (tocospermia) . En los machos de es
tos últimos ácaros, el orificio genital ocupa una 

posición central en la placa estema!, carácter pri
mitivo compartido por los Holothyrida e Ixodida . 
La presencia de podospermia dentro de los 
Mesostigmata es un fenómeno extraño, que pudo 
aparecer lentamente pasando por estados inter
medios funcionales . Los Parasitina mostrarían la 
posición intermedia entre la podospermia de los 
Dermanyssina y la tocospermia primitiva que pre
sentan los Opilioacarida, Holothyrida, Ixodida y 
Mesostigmata tocospérmicos . Sus quelíceros ya 
presentan espermatodáctilo y la posición en los 
machos del orificio genital es anterior, así como 
otras similitudes de la anatomía interna de sus 
hembras con los Dermanyssina. Los espermatozoi
des acintados se adaptan a la condición podospér
mica más derivada y a la intermedia, mientras que 
los taxones tocospérmicos poseen espermatozoi
des vacuolados (condición primitiva dentro de los 
Anactinotrichida) (Alberti, 199 1 ) .  

Los Sejina han sido considerados como los Me
sostigmata más primitivos, entre otros caracteres, 
por el patrón de las placas dorsales (podonotal, 
mesonotal y elementos pygidiales), fragmentación 
de la placa esternal y su hipertrichia dorsomar
ginal. Sus ninfas y adultos son foréticas de insec
tos y pequeños mamíferos .  Se encuentran en Amé
rica del Sur y Australia .  

Los Microgyniina están poco esclerotizados y 
el dorso de deutoninfas y adultos, y la región es ter
nal siguen presentando el patrón ancestral de los 
Sejina, además de la hipertrichia de las sedas mar
ginales . La quetotaxia general de sus patas está 
reducida, destacando ya la desaparición de las se
tas av4 y pv4 del tarso, presentes en Sej ina, Cer
comegistina y Antennophorina . La región anal de 
sus deutoninfas puede modificarse para su engan
che forético. Son holárticos .  

Los Uropodina incluyen aquí a los Diarthro
phallina (Johnston, 1982), que son considerados 
como Uropodina muy derivados . Sus larvas y pro
toninfas tienen un patrón de esclerotización dorsal 
primitivo, pero en la deutoninfa las placas se fusio
nan y esta fusión se mantiene en el adulto . Las pla
cas marginales pueden permanecer separadas y si
gue persistiendo hipertrichia dorsal . La placa 
esternal no está fragmentada . Son cosmopolitas . 

Los Epicriina muestran el dorso cubierto por 
una única placa dorsal, que a menudo se fusiona 
con otras placas ventrales dando lugar a animales 



acorazados . Todos los estadios anteriores al adul
to muestran una única placa dorsal (que no llega 
a cubrir toda la superficie en la larva) . El pretarso 
de la pata 1 se han perdido y solo quedan vesti
gios de él en algunas especies . Solo se encuentran 
en el Hemisferio Norte . 

En los Zerconina el dorso del adulto está cu
bierto por una única placa reducida o por dos 
placas subiguales pero la protoninfa posee una 
gran placa pigidial .  Pueden quedar restos de hi
pertrichia dorsal . Solo presentes en el hemisfe
rio Norte . 

En los Parasitina el dorso puede estar cubierto 
por una o dos placas bien esclerotizadas . E l  
endogino de  la  hembra puede estar muy desarro
llado. Aparece una deutoninfa forética con un 
acrotarso derivado que será retenido por los Der
manyssina . Los Dermanyssina son los más deri
vados y más diversos. 

Los Heterozerconina son comunes en los tró
picos y regiones templadas . Con un espermato
dáctilo, que no parece ser homólogo al de los otros 
Mesostigmata, su posición taxonómica y filogené
tica es incierta, aunque se los ha relacionado con 
los trigináspidos (Norton et al., 1993) . 

La mayoría de los taxones superiores de Mesos
tigmata (Cercomegistina, Parasitina y quizá Der
manyssina) son diplodiploides . Al menos dos ve
ces ha surgido la parahaploidía; en tres ocasiones 
la arrenotoquia (Eviphidoidea, Ascoidea y Derma
nyssoidea) y en Ascoidea (y quizá convergente
mente en algunos Dermanyssoidea) la parahaploi
día apareció en su evolución temprana . La telito
quia, individual o poblacional, vuelve a surgir es
porádicamente en estos ácaros . 

El pasado de los Ixodida (tres familias) es más 
oscuro debido a la falta de fósiles . Sus propieda
des biológicas, fisiológicas y estructurales parece 
que se establecieron durante sus asociaciones pa
rásitas con los reptiles del Paleozoico o principios 
del Mesozoico en unas condiciones climáticas hú
medas y cálidas (Hoogstraal & Aeschlimann, 
1982), convirtiéndose en parásitos obligados . Es
tos reptiles de cuerpos grandes, epidermis lisa y 
que vivían en densos grupos, constituían el hués
ped ideal. Presentaban tres estadios de desarrollo 
(larva, ninfa y adulto), cada uno de los cuales re
quería una ingestión de sangre o de tejido animal 
abundante . La búsqueda de huésped en estas con-
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diciones no requería la presencia de órganos vi
suales y la falta de pelos o plumas en estos hués
pedes hacía fácil la localización de un lugar idó
neo de enganche . Cuando los reptiles del Paleo
zoico se diversificaron y conquistaron gran varie
dad de hábitats terrestres y acuáticos, estos pará
sitos evolucionaron en dos líneas diferentes :  Ixo
didae y Argasidae . 

Las Ixodidae más primitivas debieron ser gran
des (adultos 9-1 2  mm de longitud y 1 mm las lar
vas) . Probablemente requerían un huésped por 
cada estadio de desarrollo y las hembras necesita
ban grandes cantidades de sangre o tej idos para 
obtener la energía necesaria para la producción 
de huevos (no muchos, con base en la informa
ción obtenida del primitivo y relicto Haemaphysalis 
inermis) durante varios días y para que estos hue
vos pudieran dar lugar a larvas capaces de encon
trar su propio alimento . Por el contrario, los ma
chos no necesitaban tanto alimento para llevar a 
cabo el proceso reproductor. 

Las Argasidae asociadas con los reptiles del 
Paleozoico-Mesozoico eran probablemente más 
grandes que las Ixodidae y tres comidas no debie
ron ser suficientes para ellas . En sus principios, 
los estadios ninfales de argásidos debieron de ser 
dos o más, y cada ninfa necesitaba una comida en 
un huésped diferente . Los adultos también nece
sitaban varias ingestas de alimento y las hembras 
oviponían después de una comida completa . 

Las larvas de estas garrapatas primitivas po
dían alimentarse durante varios días, y lo mismo 
pudieron hacer las ninfas y adultos . Sin embargo, 
este patrón primitivo en cuanto a la duración de 
sus comidas, fue ajustado posteriormente . Las lar
vas de argásidos siguieron alimentándose duran
te varios días pero sus ninfas y adultos sobrevi
vieron alimentándose rápidamente (30 a 60 mi
nutos) . Las larvas, ninfas y hembras adultas de 
ixódidos pasaron a alimentarse lenta y gradual
mente durante varios días . 

Al principio del Terciario (hace unos 70 millo
nes de años), las aves y los mamíferos reemplaza
ron a los reptiles como vertebrados dominantes . 
La diversidad, abundancia y talla de los reptiles 
decreció y algunos grupos de Ixodida no pudie
ron adaptarse a los nuevos huéspedes y se extin
guieron. La evolución de los que sobrevivieron fue 
paralela a la de los nuevos vertebrados pero de 
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un modo más lento y conservador. Estos ácaros 
disminuyeron su talla y modificaron ciertas estruc
turas, su biología y comportamiento, apareciendo 
también otros patrones de. alimEntación. Cuando 
el hombre incorpora los animales domésticos en 
el ambiente, estas dos familias llegan a causar los 
problemas veterinarios y médicos que existen en 
la actualidad. 

En la actualidad, la mayoría de los argásidos 
siguen habitando cerca de sus huéspedes, condi
cionan su tamaño al tamaño de éste y se protegen 
de él acortando los tiempos de alimentación. 

Por otro lado, los ixódidos se han adaptado 
biológica y ecológicamente mejor. Han reducido 
su tamaño de modo considerable (en algunos ca
sos esta reducción está totalmente relacionada 
con la talla reducida de su huésped preferido) y 
se observa una clara reducción del hipostoma y 
del artejo 4ta . del palpo (que pasa a estar alojado 
en un foseta del artejo 3ro . ) .  El palpo alargado 
(carácter primitivo) persiste en la larva y ninfas 
de especies actuales de Ixades y Haemaphysalis, sin 
embargo sus adultos muestran un palpo corto y 
compacto . Además, se ha producido un alarga
miento de la basis capituli. Las implicaciones de 
todas estas reducciones en el proceso de alimen
tación están siendo investigadas .  

El ciclo de tres huéspedes se ha conservado 
en los ixódidos, dado que resulta seguro para 
aquellas especies que pasan toda su vida en ni
chos donde los huéspedes vuelven a dormir, re
producirse o hibernar. Especies más derivadas, 
ocupan hábitats más expuestos y se han adap
tado a huéspedes con una mayor movilidad a 
expensas de una mayor mortalidad, sobre todo 
de su estadio larvario .  Hay que tener en cuenta 
que la larva de ixódidos y argásidos carece de 
sistema traqueal y mantener el equilibrio hí
drico interno, dentro de límites tolerables, con 
una respiración tegumentaria requiere mayor 
energía, por lo que la  supervivencia de este es
tadio es más precario .  

Los ixódidos y argásidos han modificado e l  nú
mero de huéspedes requeridos durante su ciclo 
biológico en varias ocasiones . El ciclo de dos hués
pedes lo encontramos en unas 12 especies de ixó
didos y el de un único huésped en 12 especies de 
ixódidos y en el argásido Otabius megnini .  En la 
mayoría de las especies actuales de argásidos se 

observa un ciclo vital en el que se requieren va
rios (más de tres) huéspedes y el mismo número 
de estadios ninfales . 

Aunque estos ácaros muestran un alto grado 
de especificidad, en algunos casos toleran hués
pedes alternativos en ausencia del específico, con
servando sus características morfológicas y fisio
lógicas originales . La mayoría de los grupos de 
lxodida son pantropicales (lxodidae son práctica
mente cosmopolitas) . 

La diplodiploidía ancestral constituye el siste
ma genético de todos los Ixodida, aunque la par
tenogénesis ha sido observada en condiciones ex
perimentales . Los machos transfieren el esperma
tóforo utilizando sus piezas bucales . 

La familia Nuttalliellidae sigue estando repre
sentada por hembras de una única especie, Nutta
lliella namaqua, encontrada en África y probable
mente su huésped sea un mamífero de pequeño 
tamaño . El gnatosoma de estas garrapatas se arti
cula anteriormente al igual que en los ixódidos 
(anteroventralmente en argásidos) y carecen de las 
glándulas gnatosomales dorsales . 

¿A QUÉ SE DEBE EL ÉXITO 
DE LOS ÁCAROS? 

En la historia evolutiva de los animales siempre 
es difícil establecer los factores críticos que han 
sido la causa de su rápida radiación. Existen fac
tores clave pero no son tan definitivos y, además, 
son muy variables y diferenciados en las distintas 
líneas filéticas . 

Para las deutoninfas foréticas de los astigmatas 
y otras pocas líneas, el elemento decisivo parece 
ser el tipo de desarrollo postembrionario, que les 
permite una división de responsabilidades en su 
ciclo vital y una mejor adaptación a ciertas condi
ciones, además de la posibilidad de coevolucionar. 
Para los oribátidos y mesostigmatas, en ciertos 
ambientes, el espesor de su cutícula ha sido críti
co.  Sin embargo, la cutícula fina de los prostig
matas no les ha impedido radiar impresionan
temente en los mismos ambientes . 

Con una gran variedad en su plan estructural, 
la única clave común para el éxito de todos ellos 
parece haber sido el pequeño tamaño, su oportu
nismo genuino y su plasticidad.  
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5 
EVOLUCIÓN Y FILO GENIA DE LOS CRUSTÁCEOS 

Sven Lange1 & Frederick R. Schram 1 

ABSTRAer. We review recent advances in the under
standing of crustacean evolution and phylogeny. Sorne 
interesting ideas on early crustacean evolution come 
from the description of small-sized Cambrian fossils, 
especially those from the Orsten fauna . Sorne of these 
fossils, called crustaceomorphs, are almost crustaceans 
but lack of sorne crucial characters exclude them from 
being true crustaceans . The crustaceomorphs may 
eventually relate the acquisition of the characteristic 
crustacean morphology to changes in locomotion and 
feeding. The coexistence of crustaceomorphs and true 
crustaceans in the Middle and Upper Cambrian indi
cates that Crustacea evolved at least by the Early Cam
brian. True crustaceans have existed since the Cam
brian and are usually easily recognizable as belong
ing to one of a number of crustacean groups treated 
here only summarily. Recent discovery of new dis
tinct groups has heavily influenced phylogenetic con
siderations . The construction of cladistic phylogenies 
comprising all these crustacean groups have drawn 
on computers for little more than a decade. Several 
possible phylogenies ha ve resulted from this, which 
we discuss, and while at least partial agreement ex
ists on systematics at the lower levels, there are still 
significant problems in understanding the phyloge
netic relationships of the four or five major groups .  
For instance substantial questions such as :  which 
major groups are sister groups? and which major 
group constitute a sister group to all other crusta
ceans? still await answers, possibly through applica
tion of modern molecular techniques in combination 
with conventional fields like paleontology. 

1 Institute for Systematics and Population Biology, Univer
sity of Amsterdam, Post Box 94766, NL-1090 GT, Amster
dam, Holanda . 

INTRODUCCIÓN 

Durante las últimas décadas el origen, la evolución y 
la filogenia de los Crustacea han sido temas en perma
nente fermentación intelectual, y por varias razones 
justificadas. Del reducido número de grandes grupos 
de crustáceos, dos se han descubierto y descrito hace 
relativamente poco, concretamente en las décadas de 
los cincuenta y los ochenta, respectivamente . Estos dos 
grupos han tenido una enorme influencia en las ideas 
sobre la evolución y filogenia de los crustáceos . Du
rante el mismo periodo se ha desenterrado, descrito o 
redescrito una serie de fósiles interesantes, cuya im
portancia en relación con el origen y evolución de los 
crustáceos aun no se ha evaluado totalmente . Entre 
éstos están los fósiles cámbricos del famoso Burgess 
Shale y los recientemente descubiertos fósiles de Orsten, 
notablemente bien conservados . El uso de análisis 
cladístico basado en programas de cómputo ha incre
mentado las posibilidades de organizar la información 
disponible sobre morfología externa e interna y cons
truir árboles filogenéticos nuevos con base en grandes 
cantidades de datos. El esfuerzo más reciente en este 
sentido (Fig. 5 .1) es el trabajo de Schram & Hof (1998) . 
Por otra parte, también se ha concentrado la atención 
en el empleo de datos de secuencias moleculares, espe
cialmente la de 18S ADNr con vistas a dilucidar rela
ciones genéticas (Fig. 5 .2) (Spears & Abele, 1997) . La 
resolución de los árboles moleculares aun no es tan 
buena como la que se obtiene a partir de la morfolo
gía . Nos proponemos examinar los datos disponibles 
relativos a la filogenia y perfilar las ideas actuales so
bre la evolución de los Crustacea.  

TAXONES DEL CÁMBRICO 

Los fósiles del phylum Arthropoda encontrados 
en esa aparición repentina de animales marinos 
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Fig. 5.1. Filogenia de los crustáceos, según la morfolo
gía . El grupo externo está constituido por un miriápo
do y un insecto primitivo.  De Schram & Hof (1998) . 

que a menudo se denomina 'explosión del Cámbri
co' son numerosos . La segunda mitad del Cámbrico 
manifestó una riqueza especial en artrópodos . 
Crustacea, Trilobita y Chelicerata coexistían con una 
serie de animales similares a los artrópodos que no 
encajan del todo en esos grupos . Los fósiles de Bur
gess Shale y Orsten ejemplifican este importante 
periodo de la evolución de los artrópodos . Muchos 
de estos fósiles ocupan un lugar destacado en las 
ideas e interpretación actuales sobre el origen y la 
evolución primitiva de los crustáceos . 

La fauna canadiense de Burgess Shale del Cám
brico Medio incluye varios artrópodos con concha 
bivalva que antes se clasificaban entre los Crus
tacea . El parentesco exacto de estas formas pre
senta problemas, con un excelente ejemplo en 
Canadaspis perfecta (Fig . 5 .3A) . Al redescribir a Ca
nadaspis, de concha bivalva y 5-10 cm de largo, 
Briggs (1978) descubrió que la cabeza tenía dos 
pares de antenas, un par de mandíbulas y dos pa
res de maxilas. Las maxilas solo diferían ligera
mente de las extremidades torácicas . El modelo 
de tagmosis del tronco se parece al del grupo ac
tual de crustáceos Phyllocarida: un tórax de ocho 

segmentos con extremidades birrámeas y un ab
domen de siete segmentos (aunque sin extremi
dades en Canadaspis) . La presencia de cinco pares 
de apéndices cefálicos con extremidades birrámeas 
es un rasgo clásico de los crustáceos y, consiguien
temente, Briggs clasificó a Canadaspis como crus
táceo. Sin embargo, según una interpretación al
ternativa, el parecido solo sería superficial y Cana
daspis en realidad no sería un crustáceo (Schram 
& Hof, 1998; Walossek & Müller, 1998) . Otro fósil 
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Fig. 5.2. Filogenia de los artrópodos, según el 18S 
ADNr. Los crustáceos no forman un grupo monofi
lético, sino que quedan entremezclados con los insec
tos y otros artrópodos . Las negritas indican crustá
ceos . Redibujado de Spears & Abele (1997) . 



de Burgess Shale, Priscansermarinus barnetti, es po
siblemente un cirrípedo Thoracica y, por tanto, 
un verdadero crustáceo cámbrico (Collins & Rud
kin, 1981 ) .  

En la  fauna de  Orsten aparecen fósiles indiscu
tibles de crustáceos del p�riodo Cámbrico.  Des
crita originalmente del sur de Suecia, ahora la fau
na de Orsten parece cubrir un tiempo y un espa
cio amplios (Cámbrico Inferior-Ordovícico Infe
rior; Australia, Báltico, Gran Bretaña, Canadá y Si
beria) . Estas faunas comparten una serie de artró
podos diminutos, con frecuencia de menos de 2 
mm de longitud, y probablemente meiobentónico .  
Durante la  fosilización su cutícula a menudo que
dó cubierta por una capa fosfatizada, resultando 
a veces fósiles tridimensionales con un excelente 
grado de conservación. El examen de los fósiles 
bajo el microscopio de barrido electrónico revela 
detalles de los que normalmente se esperan solo 
en preparaciones integrales de animales actuales . 
Se han descrito con detalle asombroso larvas y 
adultos de una serie de especies relacionadas con 
los Crustacea (Walossek & Müller, 1997, 1998) . En 
las últimas décadas, la fauna de Orsten ha sido 
reconocida, merecidamente, como una importan
te fuente de información sobre el origen, evolu
ción primitiva y filogenia de los crustáceos . 

Una serie de fósiles de Orsten aparentemente 
son crustáceos, y a menudo se los asigna a algu
no de los órdenes de crustáceos actuales (Figs . 
5 .3B-D) . Por ejemplo, Rehbachiella kinnekullensis pa
rece encajar bien en los Branchiopoda, mientras 
que Bredocaris admirabilis parece ser un maxilópodo 
(Müller & Walossek, 1988; Walossek, 1 993) . Por 
otro lado, parte importante de la fauna de Orsten 
la forman algunos fósiles que, como Martinssonia 
elongata (Fig . 5 .3E) Y Goticaris longispinosa, son casi, 
pero no del todo, crustáceos . Aunque a estas es
pecies les faltan algunos de los caracteres cruciales 
de los crustáceos (ver más adelante), claramente 
tienen cierta afinidad con los Crustacea, como si 
se hubieran separado muy pronto de una línea 
evolutiva que al final llevó a los crustáceos verda
deros . En consecuencia, Walossek & Müller (1990) 
dividían a los 'Crustacea' de Orsten en dos gru
pos: crustáceos de la línea troncal y crustáceos del 
grupo superior del árbol filogenético .  Esos térmi
nos describen dos partes de un grupo mono
filético, como sugirió Ax (1985) .  El grupo supe-
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rior incluye a todas las formas de crustáceos que 
descienden del último antepasado común de los 
Crustacea actuales y que tienen, por tanto (al me
nos en teoría), una gama completa de apomorfías 
o caracteres definitorios de los crustáceos . Bre
docaris y Rehbachiella estarían entre los fósiles del 
grupo superior de Orsten. Los fósiles que se sepa-

Fig. 5 .3.  Fósiles cámbricos: A) Canadaspis, B) Bredocaris, 
C) Rehbachiella, O) Skara, E) Martinssonia . Figura 3A de 
Schram, 1986. Figuras 3B-E de Walossek & Mü1ler (1997) . 
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raron de la línea evolutiva antes de la concreción 
de todas las apomorfías que definen a los crustá
ceos son los crustáceos de la línea troncal (Wa
lossek & Müller, 1990, 1998) . 

Los fósiles de Orsten incluidos en la línea 
troncal de los Crustacea teóricamente difieren de 
sus artrópodos predecesores por ciertos detalles.  
Las modificaciones que se piensa tuvieron lugar 
en la línea troncal incluyen: 1) un cambio en la 
dirección de las sedas del exopodito postan
tenular; 2) el desarrollo de un endito proximal en 
la base de las extremidades; y 3) la aparición de 
una anténula bien desarrollada, que se parece a la 
zona central anillada de las extremidades poste
riores . Estos detalles parecen demostrar que los 
animales de la línea troncal tienen cierto paren
tesco con los Crustacea del grupo superior. Estas 
novedades morfológicas en teoría llevarían a cam
bios en la locomoción y la alimentación (Walossek 
& Müller, 1998) . Por otra parte, los fósiles de la 
línea troncal carecen de muchas de las apomorfías 
que caracterizan a los verdaderos Crustacea . Por 
ejemplo, las larvas de la línea troncal tenían cua
tro pares de extremidades, lo cual es un estado 
plesiomórfico (primitivo o que no ha cambiado 
con respecto al antepasado) si se compara con las 
larvas modernas de los crustáceos -las larvas 
nauplius que caracterizan a los crustáceos solo tie
nen tres pares de extremidades . Algunos fósiles 
parecidos a los de Orsten pero aun más antiguos, 
del Cámbrico Medio, claramente son de tipo nau
plius (Walossek et al., 1993), pero todavía no se han 
asignado formalmente a los Crustacea.  Los enig
máticos Phosphatocopina se encuentran en varias 
localidades de Orsten (Walossek & Müller, 1998) . 
Considerados en cierto momento como crustáceos 
verdaderos (e.g. Schram, 1986), actualmente se inclu
yen en las formas de la línea troncal (e.g . Schram & 
Hof, 1998) . En tal caso, estarían entre los miem
bros más antiguos de los crustaceomorfos de la 
línea troncal, llevando la filogenia de los crustá
ceos hasta el Cámbrico Inferior (Walossek & Mü
ller, 1998), mucho antes de Burgess Shale . 

Walossek & Müller (1990) reconocen un grupo 
de apomorfias que caracterizan al grupo superior. 
1) los nauplius con tres pares de extremidades (an
ténulas, segundas antenas y mandíbulas) forman 
la primera etapa de la ontogenia de los crustáceos; 
2) el aparato de alimentación es bipartito: prime-

ro están implicadas las tres extremidades de los 
nauplius, pero luego hacen sus funciones las 
maxílulas posteriores . El aparato de alimentación 
de los nauplius sigue siendo funcional mientras 
se desarrolla el del adulto en una serie de mudas; 
3) la zona bucal incluye un labro especializado, 
que cubre la boca, y un par de paramaxilas, ele
mentos que no se han encontrado en el linaje 
troncal (con la posible excepción de los Phosphato
copina); 4) las extremidades posteriores están es
pecializadas en la natación y en la alimentación a 
partir de materias en suspensión; y 5) el telson 
parece haber tenido un ano terminal y un par de 
rami articulados en forma de paleta . Estas caracte
rísticas pueden tener relación con un cambio en la 
natación (modificaciones en las extremidades pos
teriores; rami caudales y quizás incluso los nau
plius), en los hábitos alimentarios (aparato alimen
tador bipartito; inclusión de la maxílula en las pie
zas bucales; modificaciones en la zona bucal y en las 
extremidades posteriores) o en ambas cosas . Para 
Schram (1986) la forma de tomar la comida que se 
ve esencialmente en la larva nauplius y en los adul
tos de muchos crustáceos sería la forma primitiva 
de alimentarse, mientras que todas las demás (e. g. 
alimentación por filtración) serían derivadas . 

Un análisis reciente (Walossek & Müller, 1998) 
añade de forma provisional caracteres de adultos 
a la lista de los caracteres de los Crustacea del gru
po superior; cabeza con cinco segmentos porta
dores de apéndices protegidos por un escudo.  
Parece posible que el  quinto apéndice cefálico, el 
más posterior, no estuviera originalmente diferen
ciado formando una maxila . La maxila funcional, 
tradicionalmente considerada apomórfica en los 
Crustacea, parece por tanto haber aparecido con 
posterioridad al último antepasado común del 
grupo superior de los Crustacea .  Sin embargo, el 
análisis de Schram & Hof (1998) indica que las 
mandíbulas y dos juegos de maxilas probablemen
te evolucionaron en la misma etapa en el caso de 
los crustáceos . 

Nuestros conocimientos de los crustáceos cám
bricos parecen reducirse a formas diminutas . Esto 
bien podría ser una coincidencia de circunstan
cias especiales de conservación. Sin embargo, el 
siguiente periodo, el Ordovícico, también destaca 
por sus crustáceos pequeños . Persisten algunos de 
los animales de Orsten, a los que se suman miem-



bros de los ostrácodos, grupo también integrado 
por crustáceos de pequeño tamaño. Excepto por 
las posibles especies ' grandes' de Burgess Shale y 
los primeros posibles Phyllocarida, los primeros 
registros fósiles de crustáceos medianos o gran
des datan del Silúrico y el Devónico, periodos en 
los que por supuesto también hay multitud de 
diminutos ostrácodos . Los crustáceos de las faunas 
silúrica y devónica incluyen parientes de los 
filocáridos, los estomatópodos, verdaderos decá
podos semejantes a langostas, percebes con pedún
culo y posiblemente percebes cavadores . En el 
Carbonífero surgieron los Syncarida y varios ór
denes de Peracarida .  Los decápodos tienen un re
gistro fósil relativamente escaso en el Paleozoico, 
apareciendo muchos grupos en la transición del 
Pérmico al Triásico (Schram, 1982, 1986) . 

GRUPOS PRINCIPALES 
DE CRUSTÁCEOS VERDADEROS 

Los crustáceos actuales y sus parientes cercanos del 
registro fósil se encuadran normalmente en los si
guientes cinco grupos principales (Apéndice 5 .1 ) .  

Remipedia. Los Remipedia (Yager, 1981)  son la 
clase de Crustacea de descripción más reciente . 
Las 11 especies actuales de Remipedia pertenecen 
todas al orden Nectiopoda (Fig . 5 .4A); nueve es
tán en la zona del Caribe, una en las Islas Cana
rias y una especie se ha descubierto recientemen
te en el oeste de Australia .  Todas las especies ha
bitan en cuevas anquialinas, donde se encuentran 
en una zona salobre caracterizada por un nivel bajo  
de oxígeno y un ambiente químico algo peculiar 
(Yager & Humphrey, 1996) . Las observaciones de 
campo hablan de remípedos que, nadando boca 
arriba, se alimentan de gambas carídeas y des
echan las cutículas vacías de las presas al acabar 
de comer. Las piezas bucales de este grupo están 
especializadas para agarrar y sostener las presas, 
e incluyen unas maxílulas exclusivas de este gru
po que aparentemente atraviesan la cutícula de 
las presas e inyectan una sustancia tóxica y / o  
histolítica . Se piensa que esta sustancia disuelve 
los tej idos internos de la presa, permitiendo al 
remípedo succionar, literalmente, la masa digeri
da (Schram & Lewis, 1989) . 
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Aparte de estos caracteres, claramente avanza
dos, la morfología de los remípedos parece plesio
mórfica .  No presentan tagmosis postcefálica, es 
decir, el cuerpo no está organizado en tórax y ab
domen. En lugar de eso, el tronco consta de un 
máximo de 30 segmentos virtualmente idénticos . 
Además, cada segmento del tronco posee un par 
de extremidades birrámeas en forma de paleta . 
Cuando el animal nada, mueve las extremidades 
en ondas metacrónicas . La morfología interna tam
bién presenta algunas características aparentemen
te primitivas, como un sistema nervioso en forma 
de escala y divertículos en cada segmento . Los re
mípedos parecen ser hermafroditas simultáneos, 
machos y hembras al mismo tiempo (Schram, 
1986) . Desgraciadamente, la embriología y prime
ras fases del desarrollo de estos crustáceos toda
vía se desconocen por completo . Es muy necesa
rio obtener información al respecto, ya que muy 
probablemente responderá a muchas preguntas 
sobre la posición filo genética de este desconcer
tante grupo.  

El registro paleontológico de los Remipedia se 
remonta a Tesnusocaris goldichi (orden Enantio
poda), fósil de la última parte del Misisipiense del 
oeste de Texas, en América del Norte (Fig . 5 .4B) . 
Otra especie, Cryptocaris hootchi, está presente en 
el Pensilvaniense Medio de Illinois . Los apéndi-
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Fig. 5.4. Remipedia y Cephalocarida: A) Nectiopoda; 
B) Tesnusocaris (Misisipiense); C) Cephalocarida .  A 
de Yager (1994); B de Emerson & Schram (1991);  C de 
Schram (1986) . 
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ces cefálicos raptores claramente visibles en Tesnu
socaris decididamente se acercan a los de los remí
pedos actuales, sugiriendo un parentesco de gru
po hermano entre los Enantiopoda y los Nectio
poda (Emerson & Schram, 1991 ) .  

La bien definida distribución geográfica de  los 
Remipedia actuales conocidos sugiere que sus 
antepasados estarían en el antiguo mar de Tethys, 
que separaba Gondwana y Laurasia . De hecho, los 
enantiópodos paleozoicos se han encontrado en 
el antiguo continente de Laurasia, en lo que luego 
fue el Tethys occidental (Schram, 1986) . Cuando 
las masas de Gondwana y Laurasia se apartaron 
una de otra, los remípedos probablemente queda
ron aislados en sus áreas actuales .  

Cephalocarida. Desde que Sanders describió el 
primer cefalocárido, en 1955, el número de espe
cies conocidas ha ido creciendo, lentamente, has
ta unas diez, formando el orden Brachypoda . Solo 
tienen unos milímetros de largo y normalmente 
viven en la capa superficial floculada de los fon
dos de fango . Se han recogido en zonas costeras 
de muchas partes de los océanos del mundo, ge
neralmente a poca profundidad, pero al menos 
una especie baja más de un km (ver Schram, 1986) . 
La tagmosis es evidente en los cefalocáridos (Fig . 
5 .4C) . A continuación de la cabeza hay 20 segmen
tos, de los que los ocho anteriores constituyen el 
tórax y los restantes forman el abdomen. Típica
mente, el abdomen solo tiene un par anterior de 
apéndices reducidos, portadores de huevos, y el 
segmento anal lleva rami largos. La cabeza de los 
cefalocáridos consta de los cinco segmentos habi
tuales, pero solo los cuatro apéndices delanteros 
difieren significativamente de los toracópodos . 
Dicho de otra forma, las maxilas básicamente tie
nen el mismo aspecto que las extremidades post
cefálicas . Se supone que las maxilas también fun
cionan corno las extremidades postcefálicas. Es
tas extremidades se mueven de forma metacró
nica, cubriendo al mismo tiempo locomoción y 
alimentación. La alimentación se produce al ser 
atrapadas las partículas por las sedas de la parte 
central de las extremidades postcefálicas y trans
portadas hacia delante hasta la boca siguiendo el 
canal alimentario medio (Sanders, 1963) . El aspec
to de toracópodos que presentan las maxilas pa
rece ser primitivo, a tenor de las observaciones de 

Walossek & Müller ( 1 990) sobre los fósiles de 
Orsten. Los cefalocáridos presentan un desarrollo 
anamórfico (crecen gradualmente, pasando por 
una serie de mudas y adquiriendo nuevos segmen
tos y extremidades a un paso prefijado y lento) 
(Sanders & Hessler, 1963), lo cual parece ser pri
mitivo. Walossek (1993) comentó que la adquisi
ción de segmentos y extremidades es menos sin
crónico en los Cephalocarida que en algunas de 
las especies de Orsten. 

Aunque desde el momento de su descripción 
se los caracterizó corno primitivos, los autores han 
señalado que algunos de los rasgos aparentemen
te primitivos del grupo en realidad pueden ser 
adaptaciones muy derivadas relacionadas con el 
hábitat y modo de vida especiales de los cefalocá
ridos . Hay abundantes razones para sospechar que 
muchos aspectos de la morfología de los cefalocá
ridos sean el resultado de paedomorfosis progené
tica, i .e. la aparición de las gónadas reproductoras 
en lo que en esencia es una fase inicial semilarvaria 
del ciclo vital (Schram, 1982) . Por consiguiente, en 
lugar de ser primitivos, los cefalocáridos están 
muy especializados . 

Se ha propuesto a los Lipostraca fósiles, Lepi
docaris rhyniensis, del Devónico de Escocia, corno gru
po hermano de los Cephalocarida actuales (Schram, 
1986; Schrarn & Hof, 1998), pero pueden estar más 
próximos a la clase Branchiopoda (Walossek, 1993). 

Branchiopoda. Tradicionalmente esta clase (Fig . 
5 .5) contiene cuatro órdenes actuales, los Anostra-
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Fig. 5.5. Branchiopoda: A) Notostraca; B) Anostraca; 
C) Cladocera; O) Conchostraca sin el lado izquierdo 
del caparazón. De Schrarn (1986) . 



ca, Conchostraca, Notostraca y Cladocera ---en to
tal quizás 1000 especies . Su tamaño normalmente 
es de unos milímetros, pero algunas especies lle
gan a los 10 cm. Viven sobre todo en agua dulce y 
salobre, a menudo de tipo temporal (ver Schram, 
1986) . Antes del descubrimiento de los Cephalo
carida y los Remipedia, se consideraba a los Bran
chiopoda como modelo probable del crustáceo 
ancestral (e.g. Calman, 1909) . Como explicación de 
este punto de vista está el que algunas formas 
aparentemente carecen de tagmosis corporal, pre
sentan un elevado número de segmentos en el 
tronco (hasta unos 40) y tienen apéndices aparen
temente primitivos . Estas extremidades simples, 
llamadas apéndices filopodiales, generalmente 
carecen de segmentación y se usan para la alimen
tación por filtrado, que antes se creía que era el 
estado ancestral en los crustáceos . Sin embargo, 
estas extremidades son exclusivas de los branquió
podos, y por tanto son, en lugar de primitivas, 
probablemente una apomorfía definitoria del gru
po (Schram & Hof, 1998) . 

El registro fósil de los branquiópodos es largo 
pero modesto, aun si se incluyen grupos extintos 
lejanamente emparentados . Rehbachiella, del Cám
brico Superior de Orsten, parecería sugerir la pre
sencia de los Branchiopoda cerca del nacimiento 
de los Crustacea (Walossek, 1993) . Se conocen ca
parazones de concostráceos a partir del Devónico . 
Otros branquiópodos iniciales incluyen los Kaza
charthra jurásicos, que podrían ser Notostraca o 
bien su grupo hermano. Lógicamente, los delica
dos Cladocera y Anostraca se fosilizan mal, aun
que sí se conocen del Oligoceno y del Mioceno, res
pectivamente, y quizás se remonten más atrás. Hay 
otros fósiles, de apariencia ambigua, con aspecto 
general de Anostraca, de épocas anteriores como 
el Silúrico o el Carbonífero (Schram, 1986) . 

Maxillopoda. Dahl estableció la clase Maxillopoda 
en 1956 para englobar a una serie de crustáceos 
extraordinariamente diversos (Fig . 5 .6) que se dis
tinguen por un tronco relativamente corto y com
puesto con frecuencia por no más de 11 segmen
tos, que incluyen un máximo de seis segmentos 
torácicos y seis toracópodos . El séptimo segmen
to postcefálico a menudo tiene funciones repro
ductoras y puede llevar un pene central .  Sorpren
dentemente, ningún subgrupo de maxilópodos 
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posee todos los caracteres que definen a la clase 
(Boxshall, 1992; Newman, 1992) . Los análisis mo
dernos con base en datos moleculares (Abe le et 
al., 1992) o morfológicos (Schram & Hof, 1998) 
cuestionan la monofilia de los Maxillopoda. Estos 
crustáceos normalmente son de tamaño pequeño 
o mediano. Algunos nos son familiares, como los 
Copepoda o los Cirripedia (percebes), mientras 
otros llevan vidas apartadas y solo son conocidos 
por los especialistas .  Los maxilópodos han explo
rado el modo de vida parásito con notable frecuen
cia, y de hecho incluyen a todos los grupos princi
pales de crustáceos parásitos con excepción de los 
isópodos parásitos (ver más adelante) . Muchos 
maxilópodos usan sus anténulas prensiles, relati
vamente bien desarrolladas, para agarrarse, sien
do lógico pensar que esta capacidad haya sido im
portante en el camino evolutivo hacia el parasitis
mo (Grygier, 1983) . Visto en su conjunto, el grupo 
tiene una historia impresionante, estando represen
tado en el Cámbrico y en todas las eras posteriores. 
Como ya se ha señalado, algunos de los fósiles del 
Cámbrico Superior de Orsten se han encuadrado 
en los Maxillopoda, y el Cámbrico Medio de Bur
gess Shale puede incluir un percebe . Los grupos 
actuales se enumeran alfabéticamente a continua
ción (más detalles en Schram, 1986) . 
Branchiura . Aproximadamente 150 especies, ecto
parásitos de peces (piojos marinos) . Se ha sugeri
do que los Branchiura deberían relacionarse con 
otro pequeño grupo de parásitos de vertebrados 
llamado Pentastomida .  Mientras los verdaderos 
Branchiura están ausentes del registro fósil, los 
pentastómidos aparentemente están representa
dos en el material cámbrico de Orsten (Walossek 
& Müller, 1994) . 
Copepoda . Incluyen más de 1 0  000 especies que vi
ven en prácticamente todo tipo de medio acuáti
co imaginable, así como un buen número de pará
sitos . La historia fósil de los copépodos es relati
vamente pobre, pero incluye parásitos de peces 
del Cretácico . Como los copépodos parásitos, casi 
con certeza derivan de formas libres, que deben 
datar del Mesozoico (Cressy & Patterson, 1973) . 
Mystacocarida. Pocas especies intersticiales de tama
ño pequeño que viven en playas arenosas de la 
cuenca del Atlántico . Los Mystacocarida probable
mente evolucionaron hacia un aspecto 'primitivo' 
por progénesis . No hay material fósil, a no ser que 
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Fig. 5.6. Maxillopoda: A) Mystacocarida; B) Copepoda de vida libre; C) Copepoda parásito; D) Ostracoda sin 
el lado izquierdo del caparazón; E) Thoracica . De Schram (1986) . 

el género Skara, de Orsten, esté emparentado, pero 
la distribución peculiar de los mistacocáridos su
giere una evolución post-jurásica . 
Ostracoda . Crustáceos bivalvos pequeños de vida 
libre con una asombrosa abundancia de especies. 
Se calcula un total aproximado de 40 000 especies 
entre las fósiles y las actuales (McKenzie et al ., 
1983) . Las especies fósiles tienen una notable im
portancia estratigráfica . La reevaluación de los 
Phosphatocopina y Bradoriida, del Cámbrico, per
mite llegar a la conclusión de que estas formas no 
son ostrácodos, como se creía antes, sino que es
tán entre las formas de la línea troncal (Walossek 

& Müller, 1992; Hou et al., 1996) . Aun así, los ostrá
codos siguen teniendo un registro fósil inmenso a 
partir del Ordovícico.  
Tantulocarida . Parásitos diminutos de copépodos, 
ostrácodos e isópodos de vida libre . Tienen ciclos 
vitales muy complicados y pueden estar estrecha
mente emparentados con los Thecostraca. 
Thecostraca . Incluyen los siguientes grupos: los 
Ascothoracia son parásitos de cnidarios y equi
nodermos, los Cirripedia incluyen a los conoci
dos Thoracica, a los Acrothoracica y a unos pa
rientes de vida totalmente parásita l lamados 
Rhizocephala . Los enigmáticos Facetotecta se han 



añadido a los Thecostraca y cien años después de 
su descubrimiento sigue sin encontrarse su su
puesta fase adulta parásita . 

El registro fósil de las formas parásitas no es 
muy bueno . Los indicios del tipo de quistes y agu
jeros en parientes cretácicos de los grupos hués
pedes actuales pueden muy bien deberse a Asco
thoracica . Además, se ha acusado a un parásito 
rizocéfalo de ser la causa de un notable ejemplo 
de feminización en un cangrej o del Mioceno 
(Feldmann, 1998) . El material fósil de Thoracica 
es bastante abundante, debido a la facilidad de 
conservación de las valvas, relativamente sólidas 
y a menudo calcificadas . Se conoce un percebe, 
Cyprilepas holmi, del Silúrico, pero los percebes 
pueden remontarse aun más atrás si el Priscanser
marinus, del Cámbrico, realmente es un percebe . 
Varios percebes con pedúnculo están representa
dos en el Carbonífero, mientras que las formas sin 
pedúnculo empezaron su radiación amplia en el 
Mesozoico (Glenner et al . , 1995) . 

Los grupos que quedan por comentar se sue
len reunir en la clase Malacostraca, y normalmen
te se considera a los Phyllocarida como grupo her
mano del resto (Eumalacostraca) . 

PhyIlocarida. Las 20 especies actuales pertenecen 
al orden Leptostraca (Fig. 5 .7  A) . Tienen un capa
razón bivalvo que rodea el tórax, el cual lleva ex
tremidades foliáceas destinadas a la alimentación. 
Las extremidades nadadoras están en el abdomen, 
que consta de siete segmentos, uno más que la 
mayoría de los demás malacostráceos (Schram, 
1986) . Se ha asignado a los Phyllocarida un nú
mero considerable de fósiles . Un abdomen fosili
zado de crustáceo del Pérmico (Schram & Mal
zahn, 1984) podría ser un leptostráceo primitivo .  
Aparentemente los Hymenostraca (Fig . 5 .7B), del 
Cámbrico, los Archaeostraca, ordovícico-pérmicos 
y los Hoplostraca, del Carbonífero, tenían todos 
un abdomen de siete segmentos y un caparazón 
bivalvo . Sin embargo, hace falta precaución, por
que estos rasgos parecen ser primitivos y prácti
camente se desconocen los detalles de los apéndi
ces (Schram, 1986) . 

Hoplocarida. Esta subclase incluye algunos gru
pos estrictamente fósiles y unas 400 especies ac
tuales de Stomatopoda (galeras), que normalmen-
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Fig. 5.7. Phyllocarida :  A) Leptostraca; B) Hymenos
traca (Ordovícico). De Schram (1986) . 

te viven en mares cálidos poco profundos (Fig . 
5 .8A) . Los estomatópodos son carnívoros obliga
dos con una visión excelente para localizar a sus 
presas y una técnica de caza peculiar. Los toracó
podas segundo a quinto tienen garras subque
ladas, en forma de navaja .  Los toracópodos segun
dos, ensanchados y especializados, están orienta
dos hacia delante y se extienden repentinamente 
con suficiente velocidad y fuerza como para in
movilizar a la mayoría de las presas, ya sea atra
vesando animales de cuerpo blando, como los 

Fig. 5.8. Hoplocarida: A) Stomatopoda; B) Aeschro
nectida (Paleozoico); C) Archaeostomatopoda (Misisi
piense) .  De Schram (1986) . 
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poli que tos, O rompiendo las conchas de moluscos y 
otros grupos de concha dura . Los toracópodos ter
cero a quinto se ocupan posteriormente de desmem
brar la presa (Schram, 1986) . La considerable fuerza 
balística requerida para este tipo de ataques ha dado 
a las especies de estomatópodos grandes cierta re
putación de rompedores de acuarios de cristal. 

Los hoplocáridos hicieron su primera aparición 
en el Devónico y el Carbonífero . Todos los Palaeos
tomatopoda y los Archaeostomatopoda (Fig. 5 .8C) 
de estos periodos probablemente tuvieran cuatro 
toracópodos subquelados de tamaño muy simi
lar. Ninguno se podía comparar con el segundo 
toracópodo de los Stomatopoda actuales . Por lo 
tanto, parece claro que las formas paleozoicas se 
alimentaban de otra forma, y se ha sugerido la 
carroña como alimento (Jenner et al . ,  1998) . Los 
Aeschronectida (Fig . 5 .8B), con toracópodos sin ga
rras, son otro grupo de hoplocáridos del Carbo
nífero . Pueden ser representantes de una línea de 
hoplocáridos que se alimentaban por filtración o 
quizás de carroña (Schram, 1986) . Hay Stomato
poda fósiles con extremidades de morfología mo
derna en el Mesozoico, aunque el grupo radió du
rante el Cenozoico . Aparentemente, las galeras ac
tuales con los segundos toracópodos avanzados y 
el modo de caza correspondiente, evolucionaron 
en el Mesozoico Inferior. Los fósiles mesozoicos y 
cenozoicos, junto con las especies actuales, se in
cluyen en el grupo Unipeltata (Schram, 1986) .  

Syncarida. Los Syncarida comprenden unas 150 
especies actuales repartidas entre los órdenes 
Anaspidacea y Bathynellacea (Fig . 5 .9A) . Todos 
son dulceacuícolas, viviendo muchas especies de 
forma intersticial en agua del suelo (Schram, 1986) .  
Se  ha reconocido un anaspidáceo fósil del Triásico 
(Schram, 1984) . Hasta la fecha no ha aparecido 
material fósil de los Bathynellacea, pero su distri
bución geográfica indica un origen no posterior 
al Paleozoico Superior (Schram, 1977) . Los Palaeo
caridacea, del Carbonífero y el Pérmico (Fig. 5 .9B), 
forman un tercer orden de Syncarida. Los paleoca
ridáceos pueden haber vivido en agua salobre y 
dulce de los continentes paleozoicos (Schram, 1986) .  
La paedomorfosis progenética claramente ha juga
do un papel en la evolución de los sincáridos, pero 
la paedomorfosis puede haberse dado de forma 
convergente en las tres líneas (Schram, 1982) . 

Fig. 5.9. Syncarida: A) Bathynellacea; B) Paleocari
dacea (Carbonífero) . De Schram (1986). 

Peracarida. Los miembros actuales son los Am
phipoda (Fig . 5 . 10A), Isopoda (Fig.  5 . 10B), My
sidacea (Fig . 5 .lOC), Cumacea, Tanaidacea y algu
nos grupos menores.  Aunque la mayoría de los 
más de 15 000 peracáridos conocidos son mari
nos, varios grupos han pasado al agua dulce y un 
grupo de isópodos (las cochinillas de la humedad) 
ha protagonizado la invasión terrestre de mayor 
éxito de todos los crustáceos . Como rasgo distin
tivo del cuerpo de los peracáridos está la cámara 
de incubación llamada marsupio, que con toda 
probabilidad es la clave del éxito del grupo.  El mar
supio solo se encuentra en las hembras, ubicán
dose entre la cara ventral del tórax y las placas 
características (oostegitos) que sobresalen de al
gunos de los toracópodos . Los huevos y embrio
nes se desarrollan dentro del marsupio protector 
hasta que escapan de él en una fase posterior in
dependiente, la fase juvenil (Schram, 1986) . 

Casi todos los grandes grupos de Peracarida 
cuentan con un registro fósil que se remonta al 
Carbonífero . Los extintos Pygocephalomorpha 
(Fig . 5 .lOD) eran un elemento faunístico corriente 
en ambientes marinos superficiales y dulces del 
Carbonífero y el Pérmico.  Parecen parientes de los 
Lophogastridae y Mysidacea actuales . Los Lopho
gastridae están representados por material fósil a 
partir del Carbonífero, mientras que se han atri
buido fósiles jurásicos, con dudas, a los Mysidacea. 
Los primeros isópodos marinos son del Pensil va
niense Medio . Los isópodos aparentemente lan
zaron una primera invasión del agua dulce en la 
transición del Pérmico al Triásico . Su llegada al 
ambiente terrestre ha resultado más difícil de fe-



charo Pruebas indirectas, consistentes en decápo
dos deformes, indican que los isópodos parásitos 
llevan infectando crustáceos desde el Mesozoico 
Medio. Por lo menos, las deformidades de estos 
decápodos del Jurásico se parecen mucho a las que 
causan los isópodos parásitos actuales. Otros fó
siles del Carbonífero se han asignado a los Spela
eogriphacea, los Tanaidacea y los Cumacea . Los 
Amphipoda son la excepción, al no contar con fó
siles paleozoicos ni mesozoicos (Schram, 1986) . Sin 
embargo, las circunstancias biogeográficas impli
can que los anfípodos deben tener su origen, con 
toda probabilidad, en el Paleozoico Superior (Bar
nard & Karaman, 1983) . El anfípodo más antiguo 
que se conoce está incrustado en ámbar báltico del 
Eoceno. Curiosamente, se han encontrado fósiles de 
anfípodos, de modo exclusivo en Europa (Schram, 
1986), lo cual probablemente sea más indicativo de 
dónde se encuentran los paleontólogos que de dón
de se han conservado los fósiles . 

Eucarida. Constan de tres grupos: 1 )  los pelágicos 
Amphionidacea, monoespecíficos (carentes de re
gistro fósil), 2) casi 1 00 especies de Euphausiacea 
(krill), y 3) unos 10 000 Decapoda . Los Euphau
siacea (Fig . S.llA) son animales pelágicos, de unos 
pocos centímetros de longitud, presentes en todos 
los océanos . Tienen ocho toracópodos semejantes, 
todos con agallas no cubiertas por el caparazón. 
Los eufausiáceos son conocidos sobre todo como 
fuente de alimento importante para las ballenas, 
y por su facultad de emitir luz con unas estructu
ras especiales llamadas fotóforos . Los eufausiáceos 
podrían estar representados por fósiles del Carbo
nífero (Schram, 1986) . 

Los Decapoda (Figs . S.llB-D) incluyen anima
les ubicuos como los Brachyura (cangrejos), Ano
mura (cangrejos ermitaños y sus parientes), Asta
cidea (langostas y cangrejos de río), Palinura (lan
gostas de roca), a menudo denominados, de for
ma colectiva, Reptantia; y crustáceos con aspec
to de gamba como los Carida, Dendrobranchiata 
y Stenopodida. 

El fósil de decápodo más antiguo es Palaeopa
laemon newberryi (Fig . S .11E), del Devónico Supe
rior americano . Palaeopalaemon combina de forma 
ambigua elementos morfológicos de los Astacidea 
y Palinura y, por lo tanto, no ha sido atribuido a 
ninguno de esos dos grupos (Schram et al., 1978) . 
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Se conocen fósiles de Astacidea y Palinura del 
Pérmico y el Triásico respectivamente, y am
bos grupos desarrollaron amplias radiaciones 
en el Mesozoico . 

Fig. 5.10. Peracarida: A) Amphipoda; B) Isopoda; C) Mysi
dacea; O) Pygocephalomorpha (pérmico). DeSchram (1986). 
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Fig. 5.11. Eucarida: A) Euphausiacea; B) Branchiura; 
C) Dendrobranchiata; D) Caridea; E) Palaeopalaemon 
(Devónico) . De Schram (1986) . 

Las ' gambas' dendrobranquiadas estaban presen
tes en el Mesozoico, radiando durante el mismo 
periodo (Schram, 1982), mientras que las gambas 
carideas, también conocidas del Mesozoico, pare
cen haber radiado más tarde, en el Cenozoico 
(Glaessner, 1969) . Se han reconocido anomuros, in
cluidos parientes de los Paguroidea (cangrejos er
mitaños), del Jurásico (Glaessner, 1969) . El pri
mer fósil de cangrejo es el Imocaris tuberculata, del 
Carbonífero, descrito a partir de un caparazón que 
parece ser de un cangrejo dromiáceo (Schram & 

Mapes, 1984) . Radiaciones amplias posteriores, en 
el Jurásico, el Cretácico y especialmente en el 
Eoceno, han dado lugar a la actual diversidad de 
los cangrejos (Schram, 1982, 1986) . Antes del Ju
rásico la mayoría de los crustáceos decápodos uti
lizaban la fuerza muscular de su abdomen para 
escapar de los predadores . La diversificación post
jurásica de los cangrejos (abdómenes reducidos 
plegados bajo el tórax) y cangrejos ermitaños (ab
dómenes blandos escondidos en conchas) coinci
dió con la enorme radiación de los peces teleósteos . 
Se ha sugerido que la expansión de los peces te
leósteos, eficientes cazadores de crustáceos, ace
leró la tendencia evolutiva de los decápodos ha
cia la reducción de la longitud del abdomen. La 
forma resultante, más corta y más compacta, se ve 
en los cangrejos y cangrejos ermitaños actuales 
(Wagele, 1 989, 1992) . 

De todos los grupos principales de crustáceos 
hay representación fósil a partir del Cámbrico .  La 
excepción son los malacostráceos superiores (Ho
plocarida y Eumalacostraca), cuya primera apari
ción data del Devónico Superior (Hg . 5 . 12) .  ¿Dón
de estaban los primeros malacostráceos? Se pue
den hacer algunas deducciones a partir del regis
tro fósil de artrópodos devónicos de los mares an
tiguos de lo que es ahora América del Norte . 

Eldredge inicialmente basó lo que ahora se con
sidera la descripción del conocido fenómeno del 
equilibrio puntuado (Eldredge & Gould, 1972) en 
un estudio meticuloso de la taxonomía y distribu
ción de los trilobites facópidos del Devónico Su
perior (Eldredge, 1971 ) .  Este autor reconoció dos 
hábitats principales como operativos en la evolu
ción de estas formas . El primero es un hábitat su
perficial cercano a la costa, situado cerca de los 
mares marginales de América del Norte justo al 
oeste de los Apalaches actuales, que repetidamen
te sirvió como centro de especiación del grupo .  El 
segundo es un hábitat acuático más profundo si
tuado más al oeste, en el mar epéirico de esa épo
ca, y en el que se produjeron evoluciones sucesi
vas de los facópidos . De especial interés para nues
tra historia, sin embargo, es la localización de Pa
laeopalaemon y Archaeocaris, malacostráceos del De
vónico Superior. Estos crustáceos se encuentran 
en los mismos depósitos que los trilobites epéiricos 
de aguas profundas . Es tentadora la teoría que los 
mares epéiricos de los continentes del Devónico 
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Fig. 5.12. Registro fósil de algunos grupos de crustáceos. Los Cephalocarida incluyen los Lipostraca devónicos. 
Los Pentastomida cámbricos van incluidos en los Branchiura. 

Superior en realidad eran una zona de superpo
sición de faunas.  Las especies de trilobites pare
cen haber ido evolucionando a partir de los ma
res marginales de agua superficial e invadiendo 
las aguas profundas . Queremos proponer que los 
malacos-tráceos pueden haber desarrollado su 
evolución en aguas mucho más profundas (qui
zás en la plataforma continental y en el  mar pro-

fundo), y haberse dispersado hacia arriba, hasta 
los mares epéiricos . 

Esta hipótesis explicaría la ausencia fundamen
tal de taxones de malacostráceos superiores en las 
rocas del Paleozoico Inferior y Medio . Los hábitats 
de las profundidades están prácticamente ausen
tes del registro fósil . Hay otras dos pistas que su
gieren que la idea merece ser analizada . En pri-
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mer lugar, sí hay una fauna fósil que quizás sea 
representativa de hábitats acuáticos profundos, la 
fauna devónica de Hunsrück Shales (ver Bartels 
et al . , 1998) . Este depósito, todavía no ha propor
cionado malacostráceos superiores, pero sí presen
ta una muestra diversa de grupos filogenética
mente importantes (incluidos algunos filocáridos 
interesantes). Aunque en estos momentos sea 
mera especulación, sospechamos que cuando se
pamos más de los mares profundos del Paleozoico 
Inferior y Medio, puede que hayamos descubierto 
formas p rimitivas  de hoplocáridos y eu
malacostráceos. En segundo lugar, las profundida
des de los mares actuales son el hogar de una in
creíble diversidad de decápodos y todo tipo de 
peracáridos. Aunque muchos expertos creen que 
la diversidad actual es resultado de una evolución 
hacia las zonas profundas a partir de las zonas su
perficiales, es decir, que las profundidades son un 
refugio para acontecimientos evolutivos que tienen 
lugar más arriba en las comunidades superficiales, 
es posible que al menos parte de la fauna de las 
profundidades en verdad sea antigua. 

RELACIONES ENTRE LOS CRUSTÁCEOS 

Naturalmente, los capítulos precedentes solo pue
den ofrecer una introducción corta y superficial a 
los Crustacea. Los hemos dividido, esencialmente, 
en seis grupos: los primeros fósiles, incluidos los 
crustaceomorfos de la línea troncal de la fauna de 
Orsten, los Remipedia, los Cephalocarida, los Bran
chiopoda, los Maxillopoda y los Malacostraca. Le
jos de ser una coincidencia, esta división de hecho 
refleja la filo genia convencional de los libros de tex
to (Meglitsch & Schram, 1991, excluyendo los fósi
les). Al mismo tiempo, esta división representa, 
aunque en diversos grados, las unidades de los 
Crustacea tratadas en las filo genias cladísticas de 
los crustáceos actuales y fósiles (Schram, 1986; 
Wilson, 1992; Schram & Hof, 1998; Wills, 1998) . 

Generalmente los Remipedia (Figs. 5.4A-B) apa
recen en la base de los árboles (ver, por ejemplo, 
Fig. 5.1 )  cuando solo se analizan sus especies ac
tuales (Schram, 1986; Schram & Hof, 1998) . En 
parte como consecuencia imprevista de basar su 
análisis en las piezas bucales, Wilson (1992) si
túa a los remípedos (y cefalocáridos) como miem-

bros de los Maxillopoda (Schram & Hof, 1998) . 
Cuando Schram & Hof (1998) incluyeron las espe
cies fósiles, los Remipedia mantuvieron su posi
ción de grupo hermano de los demás Crustacea 
actuales (Schram & Hof, 1998) . El esquema filoge
nético de Wills ( 1998) situaba a los Remipedia en 
la raíz. 

En los análisis cladísticos repetidamente se ha 
observado una intrigante tendencia a agrupar, al 
menos en parte, a los Branchiopoda (Fig. 5.5), 
Cephalocarida (Fig. 5.4C) Y Phyllocarida (Fig. 5.7) 
en un grupo, los Phyllopoda. Los Phyllopoda apa
recen como grupo coherente en el análisis de 
Schram (1986), que les dedica mucha atención . 
Vuelve a aparecer un esquema similar cuando 
Schram & Hof (1998) desarrollan un árbol para los 
crustáceos actuales (como en la Fig. 5.1). Sin em
bargo, al incluir los fósiles, los Phyllocarida salen 
de los Phyllopoda y se emparentan con los Mala
costraca, aunque los Cephalocarida y Branchio
poda permanecen juntos como taxones hermanos . 
Wills (1998) también obtuvo un grupo de tipo filó
podo integrado por los Branchiopoda y los Phyllo
carida, pero en su planteamiento los cefalocáridos 
aparecen más emparentados con los Remipedia 
que con los otros grupos. 

La posición de los Maxillopoda (Fig. 5.6) tam
bién parece inestable. En algunas filogenias apa
recen bastante arriba en el árbol de los Crustacea, 
en otras más abajo (Fig. 5.13). Esta inestabilidad 
no puede resultar sorprendente si se considera la 
morfología tan claramente reducida de este gru
po, relativamente 'nuevo'. En efecto, apenas se ha 
llegado a un consenso sobre cuántos crustáceos 
actuales deben incluirse en el grupo. Aparte, gru� 
pos fósiles como Skara (Fig. 5.3D) Y los Cycloidea 
muestran afinidades claras con los maxilópodos, 
y también se ha discutido la posibilidad de una 
relación con los maxilópodos en el caso del grupo 
de artrópodos de los Thylacocephala, que es su
mamente enigmático (Schram & Hof, 1998). 

Schram & Hof (1998) concluyeron que los Maxi
llopoda (Fig. 5 .6) son parafiléticos, y los separa
ron en dos grupos contiguos y monofiléticos (Fig. 
5 .13) .  A menudo los Thecostraca se unen con los 
Branchiura en un solo grupo, mientras los copé
podos y mistacocáridos tienden a unirse con los 
ostrácodos y algunos fósiles de Orsten. Schram & 
Hof ( 1998) observaron que la posición de los 



Maxillopoda era muy sensible a la incorporación 
de los fósiles .  Cuando se analizan solo animales 
actuales, los maxilópodos (Fig. 5.6) quedan situa
dos justo al Iado de los remípedos (Figs. 5.4A-B), 
en la base . Al introducir fósiles en el análisis, los 
grupos maxilópodos se apartan de los Remipedia 
y quedan separados de ellos por la mayoría de los 
crustáceos filópodos (Fig. 5 . 13A) . Luego Schram 
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& Hof (1998) comentan que se conoce más sobre 
los animales actuales que sobre los fósiles (espe
cialmente en lo que respecta a la anatomía interna 
'blanda'), y que esto tiende a distorsionar los aná
lisis. No obstante, este efecto imprevisto puede 
evitarse excluyendo todos los caracteres 'blandos' 
del análisis. Una vez excluidos los caracteres 'blan
dos', los Maxillopoda vuelven a ocupar su posi-

B 

Grupo externo 
GoUc arls 
MarUnssonla 

Phosphatocopi na 
Canadaspis 
Cyclus 

Nectiopoda 0 Enantlopoda 
Copepoda 

� Myltacocarida 

Skara 
Rehbach lella 
Bredocarts 
Tantulocartda 

� 
Rhlzo capha la 
Branchiura 
Ascothoraclca 
Facetotecta 
Acrothorac lca 
Thoracica 
Ostra coda 
Lepldocarts " :::r 
Ano.traca � 
Noloslraca O" "C 
Conchoslraca &. 
Cladocera 

.. 
+ 

Kazacharthra " 
Cephalocartda f> 
Bathynellace. VI 
Leptostraca 0 A rchaostrac a 
Hoplostraca 
Hymenostraca 
Aeschronectlda IIJ Stomatopoda .g 
Palaeostomatopoda O" 
Euphauslace. 

� Reptsntla 

A mphionfdacea 
Dendrobranch lata 
Cartd.a G Lophogastrida 
Myllda 
Pygocephalomorpha � 
Paleocartdac.a en 
An aspidac.a en 
Isopoda � Amphl poda 

Tan a idacea 
Cumacea 

� DI 
DI 
O 
O In 
,.. 
, DI 
O DI 

Fig. 5.13. Filogenias de Crustacea actuales y fósiles . En 13A se han empleado en el análisis todos los datos del 
corpus.  Si se excluyen del análisis algunos datos, como los 'blandos', varios grupos cambian de posición, como 
se ve en B. Los Maxillopoda, parafiléticos, intercambian puesto con los Phyllopoda (sin los Phyllocarida) . Los 
Hoplocarida salen de los Peracarida, que siguen siendo parafiléticos (pero acogen entonces a algunos Syncarida) . 
La idea de una serie de transición al linaje troncal se ve apoyada si se excluyen los caracteres 'blandos' . Abrevia
turas: R = Remipedia; Pc = Phyllocarida; S = Syncarida; P = Peracarida; Hoplo = Hoplocarida .  El grupo externo 
está constituido por un miriápodo Y un insecto primitivo . De Schram & Hof (1998), modificado. 
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ción anterior justo encima de los remípedos (Fig. 
5 . 13B) (Schram & Hof, 1998) . Wills (1998) defiende 
la monofilia de los Maxillopoda. También los divide 
en dos subunidades, emparentando de nuevo a los 
ostrácodos (Fig. 5 .6D) con los fósiles de Orsten (Figs . 
5 .3D-E), pero surge una relación algo diferente entre 
los otros grupos de maxilópodos . Evidentemente, 
falta mucho para que lleguemos a entender las rela
ciones de los Maxillopoda . 

La organización interna de los Malacostraca 
también varía en los diferentes esquemas filoge
néticos .  Desde la época de Calman (1909), y antes 
de él, los leptostráceos (Fig . 5 .7 A) se han clasifica
do corno los más primitivos de los malacostracos . 
Sin embargo, los resultados del análisis de Schram 
(1986) sugerían que los filocáridos pueden estar 
más  emp arentados  con los  cefa locár idos  y 
branquiocáridos . Esta teoría se ve apoyada por los 
análisis de Wills (1998) y Schram & Hof (1998) . 
Schram & Hof(1998) revelan que esa solo es una 
de entre varias posibilidades, y que la posición de 
los filocáridos podría variar (comparar la Fig . 5 . 1 
con la Fig . 5 . 13), según los análisis se hagan con o 
sin fósiles y con o sin anatomía 'blanda' .  Las ba
ses de datos más completas engloban a los filocári
dos en un clado amplio de Phyllopoda, cerca de 
la base de los Crustacea del grupo superior. Pero, si 
se utilizan bases de datos menores, que dan me
nos pie a vacilaciones, los filocáridos entran en los 
Malacostraca (Schram & Hof, 1998) . Por supues
to, la evolución de los filocáridos solo se puede 
abordar embarcándose en líneas de investigación 
nuevas, quizá con secuencias moleculares o gené
tica del desarrollo . 

Los hoplocáridos (Fig . 5 .8) aparecen en posi
ciones diversas, a veces sorprendentes, dentro de 
los Malacostraca . Unas veces se emparentan con 
los Eucarida (Wills, 1998), otras con los Peracarida 
o los Syncarida (Fig . 5 . 13)  (Schram & Hof, 1998) . 
De todas formas, y dado que los hoplocáridos cla
ramente son muy apomórficos, esta perturbación 
se debe, posiblemente, a la falta de apomorfías sóli
das que caracteriza a los eumalacostracos . En otras 
palabras, muchos de los caracteres que definen a 
los eumalacostráceos podrían ser homoplasias (se
mejanzas que no dicen nada sobre la filogenia) . 
Por ejemplo, los caparazones se han formado, 
modificado y reducido en ocasiones repetidas 
durante la historia de los Malacostraca y los Crus-

tacea en general . Los Eucarida (Fig . 5 . 1 1 )  Y los 
Peracarida (Fig.  5 . 1 0) normalmente constituyen 
entidades independientes, aunque no siempre 
monofiléticas. Los Syncarida (Fig . 5 .9) siempre apa
recen corno parafi lét icos y en la base de los 
Malacostraca (Schram & Hof, 1998; Wills, 1998), 
posiblemente reflejando la auténtica falta de carac
teres definitorios identificables de los Syncarida . 

Finalmente, se ha sometido a análisis cladístico 
al material de Orsten y a otros fósiles .  Los fósiles 
de Orsten que Walossek & Müller (1998) conside
ran corno Crustacea del grupo superior suelen 
mostrar, de hecho, afinidad fuerte con algunos 
crustáceos actuales (Fig . 5 . 1 3) .  Rehbachiella (Fig. 
5 .3B) Y Bredocaris (Fig . 5 .3C) aparecen asociados 
con los copépodos (Figs . 5 .6B-C) y mistacocáridos 
(Fig . 5 .6A) y, en menor medida, con los ostrácodos, 
todos ellos maxilópodos (Schram & Hof, 1998) . 
Wills (1998) prefiere pensar en una afinidad entre 
Bredocaris, Rehbachiella y un clado que incluye tan
to a los Cephalocarida (Fig . 5 .4C) corno a los Phy
llocarida (Fig . 5 .7) en algunas versiones, si bien 
en otras circunstancias demuestran afinidad con 
los Maxillopoda . Moura & Christoffersen ( 1996) y 
Schram & Hof (1998) opinan que los crustaceo
morfos de la línea basal de Orsten (Fig . 5 .3E) que
dan excluidos de los crustáceos del grupo supe
rior (Fig . 5 . 13) . La existencia de una serie de tran
sición al linaje troncal por debajo del grupo supe
rior, corno la que sugieren Walossek & Müller 
(1990) se ve apoyada por el análisis de Moura & 
Christoffersen (1996) y en parte por el de Schram 
& Hof (1998) . Schram & Hof (1998) identificaron 
dos fases anteriores al grupo superior; una prime
ra fase caracterizada por la adquisición de un se
gundo par de antenas bien desarrollado, y una se
gunda fase en la que se forma el labro . Wills (1998) 
coloca corno raíz de su esquema filogenético a los 
Remipedia, y 'obliga' a Canadaspis y a animales de 
la línea troncal corno Martinssonia a entrar en el 
grupo superior. 

Para concluir: mientras la mayoría de los sub
grupos concretos de los Crustacea claramente es
tán definidos y son fácilmente reconocibles, las re
laciones entre los subgrupos principales no están 
tan claras . Esta inestabilidad del conjunto se pue
de atribuir, sin duda, a lo insuficiente que resulta 
la información actualmente disponible para el aná
lisis filogenético . Sin embargo, el esquema gene-



ral actual de parentesco y desarrollos evolutivos 
probables es razonable, y forma una base sólida 
sobre la que se pueden basar la investigación ac
tual y la futura. Hemos hablado poco de los datos 
moleculares, pero eso no quiere decir que dichos 
datos no sean importantes. Una línea de investi
gación de indudable importancia es la combina
ción de los  estudios  morfológicos con los  
moleculares en un enfoque de 'evidencia total' (e.g., 
Wheeler et al., 1993) . 
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APÉNDICE 5.1 

Clasificación de los Crustacea seguida en el texto. 
t = grupos extintos. ? = grupos fósiles problemáti
cos, de afinidad sistemática incierta (ver texto) . 

Clase Remipedia 
Orden Nectiopoda 
Orden Enantiopoda t 
Tesnusocaris t 
Cryptocaris t 
Clase Maxillopoda 
Bredocaris t 
Skara t 
Subclase Copepoda 
Subclase Branchiura 
Subclase Mystacocarida 
Subclase Ostracoda 
Subclase Tantulocarida 
Subclase Thecostraca 
Orden Facetotecta 
Orden Ascothoracica 
Orden Cirripedia 
Thoracica 
Cyprilepas t 
Priscansermarinus t 
Acrathoracica 
Rhizocephalia 
? Cycloidea t 
? Thylacocephala t 
Clase Phyllopoda 
Subclase Cephalocarida 
Orden Brachypoda 
Orden Lipostraca t 
Lepidocaris t 
Subclase Branchiopoda 
Rhebachiella t 
Orden Anostraca 
Orden Conchostraca 
Orden Notostraca 
Orden Kazacharthra t 
Orden Cladocera 
Subclase Phyllocarida 
Orden Leptostraca 
Orden Hymenostraca t 
Orden Archaeostraca t 
Orden Hoplostraca t 
Clase Malacostraca 
Subclase Hoplocarida 
Orden Palaeostomatopoda t 
Orden Aeschranectida t 
Orden Stomatopoda 
Suborden Unipeltata 
Suborden Archaeostomatopoda t 
Subclase Eumalacostraca 
Syncarida 
Orden Anaspidacea 
Orden Bathynellacea 



Orden Palaeocaridacea t 
Peracarida 
Orden Amphipoda 
Orden Isopoda 
Orden Mysidacea 
Orden Cumacea 
Orden Tanaidacea 
Orden Pygocephalomorpha t 
Orden Lophogastridacea 
Orden Spelaeogriphacea 
Eucarida 
Orden Amphionidacea 
Orden Euphausiacea 
Orden Decapoda 
Infraorden Carida 
Infraorden Stenopodida 
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Suborden Dendrobranchiata 
Suborden Reptantia 
Archaeocaris t 
Palaeopalaemon t 
Infraorden Brachyura 
Dromiacea 
Imocaris t 
Infraorden Anomura 
Paguroidea 
Infraorden Astacidea 
Infraorden Palinura 
Línea troncal Crustaceomorpha 
Canadaspis t 
Martinssonia t 
Phosphatocopina t 
Bradoriida t 





6 
FILOGENIA y CLASIFICACIÓN 

DE LOS HEXAPODA 

Juan J. Morrone1 

ABSTRACT . The classification of the higher taxa of 
Hexapoda has been changing for more than two cen
turies. The great progress made in the past through 
extensive comparative morphological studies was 
refined recen tI y under the phylogenetic approach. 
According to the most recent cladistic analysis (Whee
ler et al. ,  2001, Cladis tics, 1 7: 113-169), based on both 
morphological and molecular data, Hexapoda com
prise the classes Entognatha, with orders Diplura, 
Collembola, and Protura; and Ectognatha or Insecta, 
with the remaining orders . Basal relationships of the 
latter are as follows :  (Archaeognatha (Zygentoma 
(Ephemeroptera (Odonata, Neoptera)))) . Neoptera are 
arranged into three large clades: Polyneoptera or or
thopteroids (orders Orthoptera, Phasmida, Plecop
tera, Embioptera, Grylloblattaria, Dermaptera, Zorap
tera, Isoptera, Mantodea, and Blattodea), Paraneop
tera or hemipteroids (orders Hemiptera, Thysanoptera, 
Psocoptera, and Phthiraptera), and Holometabola 
(orders Coleoptera, Neuroptera, Megaloptera, Raphi
dioptera, Hymenoptera, Trichoptera, Lepidoptera, 
Siphonaptera, Mecoptera, Strepsiptera, and Diptera) . 
Former ' Apterygota' (Entognatha + 'Thysanura'), 'Thy
sanura' (Archaeognatha + Zygentoma), and 'Palaeop
tera ' (Ephemeroptera + Odonata) should be aban
doned because they represent paraphyletic grades . 

INTRODUCCIÓN 

Los Hexapoda -también conocidos bajo  el nom
bre Insecta, aunque desde hace un tiempo se re
serva este nombre para un taxón menos inclusivo 
del grupo- constituyen el clado más numeroso 

1 Museo de Zoología ' Alfonso L. Herrera', Departamento de 
Biología Evolutiva, Facultad de Ciencias, UNAM, Apdo .  
postal 70-399, 04510  México D .F., México . 

del reino Animalia, calculándose que poseen más 
de 1 ,000,000 de especies descritas, las cuales pre
sentan una asombrosa diversidad estructural, fun
cional, etológica y ecológica . El taxón Hexapoda 
se caracteriza por la tagmosis con cabeza, tórax y 
abdomen; y la presencia de tres segmentos en el 
tórax, cada uno con un par de p atas . 

Desde mediados del siglo XIX, muchos auto
res han especulado acerca del origen y clasifica
ción de los Hexapoda, y aunque algunas de estas 
teorías ya han sido superadas, poseen interés his
tórico, por lo cual creo importante referirme a ellas 
sucintamente . Asimismo, resulta interesante ana
lizar la posición filogenética del phylum Arthro
poda ,  ya que su relación tradicional con los  
Annelida hasta hace p oco fue cuestionada por 
varios análisis cladísticos, fundamentalmente ba
sados en caracteres moleculares .  Al final presento 
una clasificación filogenética de los Hexapoda, re
sultado de un análisis cladístico reciente con base 
en caracteres morfológicos y moleculares (Wheeler 
et al., 2001 ) .  

Con esta contribución finaliza la serie dedicada 
a la filo genia de los Arthropoda, complementando 
las contribuciones sobre Chelicerata (Dunlop, 2002), 
Myriapoda (Edgecombe & Giribet, 2002) y Crusta
cea (Lange & Schram, 2004) . 

POSICIÓN FILOGENÉTICA 
DE LOS HEXAPODA 

Los Hexapoda pertenecen al phylum Arthropoda, 
el cual junto con los Tardigrada y Onycophora 
constituyen el sup erphylum Panarthrop oda 
(Nielsen, 1995) . Clásicamente (por ejemplo Snod
grass, 1 938) se ha considerado que los panar
trópodos presentan relaciones cercanas con los 
Annelida (Fig .  6 . 1 a) ,  empleándose en ocasiones 
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Porifera Ech inodermata 

Placozoa Enteropneusta 

Cnidaria Cephalochordata 

Sipuncula U rochordata 

Mol lusca Vertebrata 1 
Annel ida Chaetog natha 

Onychophora Nemertodermatida 

Tard igrada Bryozoa 

Arthropoda Arthropoda 
Entoprocta Tard i g rada 

Ectop rocta 2 Onychophora 

Platyhelminthes P riapul ida 

Nemertin i  K inorhyncha 

Rotifera Nematoda 

Acanthocephala Nematomorpha 

Chaetog natha Phoronida 

G astrotricha Brach iopoda 

Nematoda Entoprocta 

Nematomorpha Nemertea 

Priapula Sipuncula 

Kinorhyncha Mol l usca 

Loricifera Pogonophora 

Ctenophora Ech i u ra 

Phoronida Annel ida 

- B rachiopoda Gnathostomul ida 
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Fig. 6.1. Dos filogenias alternativas del reino Animalia, para mostrar la posición de los Arthropoda . a, Nielsen 
(1995); b, Giribet (1999) . 1= Articulata, 2= Ecdysozoa . 



para reunirlos el nombre Articulata, propuesto por 
Cuvier (1812). Diversos análisis filogenéticos, con 
base en caracteres morfológicos, confirmaron am
pliamente esta idea (Nielsen, 1985, 1995; Brusca & 
Brusca, 1990; Meglitsch & Schram, 1991;  Schram, 
1991; Schram & Ellis, 1994; Nielsen et al., 1996) . 

Desde hace una década y media, numerosos 
análisis han sugerido que los Annelida en realidad 
se hallan estrechamente relacionados con otros 
phyla que poseen larvas de tipo trocoforiano (Mo
llusca, Sipuncula, Pogonophora y Entoprocta),  
mientras que los Arthropoda son afines a los 
'asquelmintos' o 'pseudocelomados', como Nema
toda, Nematomorpha, K ynorhyncha y Priapulida 
(Fig. 6 .lb), con quienes comparten la cutícula quiti
nosa, el proceso de la muda o ecdisis, órganos de 
los sentidos e inserciones musculares (Chiselin, 
1988; Kristensen, 1991a; Eernisse et al., 1992) . La 
existencia del dado que reúne a los Arthropoda con 
los ' asquelmintos', denominado Ecdysozoa, ha sido 
confirmada por la mayor parte de los análisis filoge
néticos más recientes (Winnepennickx et al., 1995, 
1998; Carey et al., 1996; Ciribet et al., 1996; Halanych 
et al., 1996; Aguinaldo et al., 1997; Balavoine, 1998; 
Eernisse, 1998; Ciribet & Ribera, 1998; Littlewood 
et al., 1998; Zrzavy et al., 1998; Ciribet, 1999; Carey, 
2001 ) .  La sinapomorfía más importante de los Ecdy
sozoa es el proceso de muda o ecdisis, el cual, de 
acuerdo con Carey (2001 ), involucraría tal comple
jidad bioquímica, fisiológica y etológica que es al
tamente improbable que haya surgido en más de 
una ocasión, como habría que sostener de aceptar 
la hipótesis de los Articulata. 

La filo genia interna de los Arthropoda, y en 
particular la posición de los Hexapoda, es una 
cuestión debatida. Recientemente, Ciribet et al .  
(1999) resumieron las hipótesis filogenéticas prin
cipales (Fig. 6.2). La hipótesis que hasta la fecha 
cuenta con mayor soporte (Fig. 6.2a) es la que sos
tiene que los artrópodos con mandíbulas (crustá
ceos, miriápodos y hexápodos) constituyen un 
grupo monofilético, denominado Mandibulata, 
dentro del cual se reconoce el taxón Atelocerata, 
para incluir a Myriapoda + Hexapoda (Snodgrass, 
1938, 1950, 1951 ;  Boudreaux, 1987; Briggs et al. , 
1992; Wheeler et al., 1993; Wheeler, 1998a, b). Otras 
hipótesis alternativas unen Chelicerata y Crus
tace a en el taxón Schizoramia (Fig. 6.2b; p.  ej., Cis
ne, 1974; Friedrich & Tautz, 1995) o relacionan a 
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Onychophora 
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C rustacea 

Myriapoda 

a Hexapoda 
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3 Chel icerata 

C rustacea 

2 Myriapoda 

b Hexapoda 

3 Chel icerata 

C ru stacea 

Onychophora 

Myriapoda 

Hexapoda 

Fig. 6.2. Tres filogenias alternativas del phylum Ar
thropoda, para mostrar la posición de los Hexapoda . 
a, Snodgrass (1938); b, Cisne (1974); c, Tiegs & Manton 
(1958) . 1= Mandibulata, 2= Atelocerata, 3= Schizo
ramia, 4= Uniramia . 

los Onychophora con los Atelocerata en el taxón 
Uniramia (Fig. 6.2c; Tiegs y Manton, 1958) . Resul
ta interesante que estas dos últimas hipótesis tam
bién consideran que Myriapoda y Hexapoda son 
taxones hermanos. 

FILOGENIA DE LOS HEXAPODA 

Numerosos autores del siglo XIX y principios del 
XX consideraron una división básica de los 
Hexapoda en dos grupos: Apterygota y Pterygota, 
según carecieran primariamente de alas o las tu
vieran, respectivamente (Vidal Sarmiento de Re
galía & Díaz, 1986). Esta división continuó hasta 
mediados del siglo XX; por ejemplo, Borror & De
long (1954) dividieron la clase Insecta en las sub
clases Apterygota (incluyendo los órdenes Co
llembola, Diplura, Protura y Thysanura) y Ptery
gota (incluyendo los órdenes restantes). 



116 / JUAN J. MORRONE 

Dentro de los Pterygota, Latreille (1817) erigió el 
taxón Thysanura para reunir aquellos taxones 
basales primitivamente ápteros (a diferencia de los 
Siphonaptera y otros que carecerían de alas secun
dariamente) . Snodgrass (1938) reconoció que los 
Protura, Collembola y Diplura estaban más relacio
nados entre sí que con los Thysanura. Dentro de los 
Thysanura, Snodgrass (1938) separó a los órdenes 
Archaeognatha y Zygentoma, debido a la relación 
más estrecha de estos últimos con los Pterygota . 

Varios autores posteriores (Hennig, 1969; Macke
rras, 1970; Tuxén, 1 970; Kristensen, 1975, 1981 )  
excluyeron a Collembola, Diplura y Protura de  los 
Apterygota, considerando más conveniente re
unirlos en una clase separada, Entognatha, carac
terizada por poseer las piezas bucales en cavida
des o bolsillos gnatales .  Los Thysanura (los úni
cos Apterygota que no son entognatos) y Pterygota 
constituyen los Ectognatha, que no presentan di
chas cavidades . 

Hennig (1969, 1981) propuso un esquema clasi
ficatorio filo genético completo de los Hexapoda 
(Fig . 6 .3), el cual reconoció la dicotomía básica 
Entognatha/ Ectognatha. Dentro de los Ectognatha, 
también consideró que los Thysanura eran un gru
po parafilético, distinguiendo los órdenes Ar
chaeognatha y Zygentoma . El segundo es el grupo 
hermano de los Pterygota, denominándose al clado 
que los reúne Dicondylia (nombre dado por la pre
sencia de una articulación mandibular secundaria) .  
Dentro de  los Pterygota, Hennig reconoció dos cla
dos principales, según si las placas articulares (hu
meral y axilar) están fusionadas con la base de las 
venaciones alares o no: Palaeoptera, para reunir los 
órdenes Ephemeroptera y Odonata; y Neoptera, 
para los órdenes restantes . Estos últimos, a su vez 
se agrupan en tres clados principales: Paurome
tabola, Paraneoptera y Holometabola . 

Mackerras (1970) no reconoció la división en
tre Entognatha y Ectognatha, simplemente divi
diendo la superclase Hexapoda en cuatro clases: 
Diplura, Collembola, Protura e Insecta (= Ectog
natha) .  Dentro de esta última consideró las sub
clases Apterygota (incluyendo los órdenes Ar
chaeognatha y Thysanura) y Pterygota . Dentro de 
los Pterygota, Mackerras ( 1 970) reconoció dos 
infraclases: Palaeoptera (para los órdenes Ephe
meroptera y Odonata) y Neoptera (para los órde
nes restantes) . 
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Ens ife ra 
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Hymenoptera 
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Trichopte ra 

Lepidopte ra 

Mecopte ra 

Dipte ra 

Fig. 6.3. Filogenia de los órdenes de Hexapoda presen
tada por Hennig (1969) . 1 =  Entognatha, 2= Ectog
natha, 3= Dicondylia, 4= Pterygota, 5= Palaeoptera, 
6= Neoptera, 7= Paurometabola, 8= Paraneoptera, 9= 
Holometabola . 

En una serie de contribuciones notables, Kris
tensen (1975, 1981, 1991b, 1995, 1998) llevó a cabo 
un análisis cladístico de los Hexapoda . El clado-



grama presentado por Kristensen (1981 )  sustentó 
varios de los agrupamientos de 5nodgrass (1938) 
y Hennig (1969), como la división básica entre 
Entognatha y Ectognatha, pero mostró que los 
Palaeoptera eran un grupo parafilét'co, pues los 
Ephemeroptera son más basales y los Odonata son 
el grupo hermano de los Neoptera. 

En las dos últimas décadas se han llevado a 
cabo varios análisis cladísticos (Minet & Bourgoin, 
1986; Whiting y Wheeler, 1994; Whiting et al. , 1997; 
Carpenter & Wheeler, 1999; Wheeler et al . ,  2001 ) .  
E l  análisis más reciente (Wheeler e t  al. , 2001 )  com
bina 275 caracteres morfológicos con 1350 caracte
res moleculares (1000 bases de la unidad 185 y 350 
bases de la unidad 285 de DNAr) . En varios aspec
tos los resultados de este análisis (Fig. 6 .4) coinci
den con los esquemas de Hennig (1969) y Kristen
sen (1981), como la naturaleza monofilética de los 
taxones Entognatha, Ectognatha, Neoptera, Poly
neoptera, Paraneoptera y Holometabola . Asimis
mo, sustenta la naturaleza parafilética de los ' Apte
rygota' (Entognatha + 'Thysanura'), 'Thysanura' 
(Archaeognatha + Zygentoma) y 'Palaeoptera' 
(Ephemeroptera + Odonata) . 

CLASIFICACIÓN DE LOS HEXAPODA 

A continuación brevemente presento la clasifica
ción filogenética de los Hexapoda, junto con al
gunos de los caracteres que sustentan los grupos, 
de acuerdo con el análisis de Wheeler et al. (2001 ) .  

Superclase Hexapoda. Existen numerosas sinapo
morfías para el grupo, como la tagmosis con cabe
za, tórax y abdomen; los tres pares de patas torá
cicas; la presencia de una placa maxilar; las maxilas 
secundarias fusionadas en un labio; el crecimien
to epimórfico (exceptuando los Protura, que son 
anamórficos); las ommatidias con dos células 
pigmentarias primarias; y la presencia de trocan
tín, entre otros . Comprenden dos clases : Entogna
tha y Ectognatha.  

Clase Entognatha .  Aunque la mono filia de los 
Entognatha fue reconocida por varios autores pre
vios (Hennig, 1969; Kristensen, 1981), en algunos 
de los cladogramas obtenidos por Wheeler et al .  
(2001 )  empleando solo caracteres morfológicos 
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resultan un grupo parafilético, pues los Diplura 
aparecen como el grupo hermano de los Ectog-
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Fig. 6 .4. Filogenia de los órdenes de Hexapoda pre
sentada por Wheeler et al. (200 1 ) .  1= Entognatha, 2= 
Ectognatha (= Insecta) ,  3= Dicondylia, 4= Pterygota, 
5= Metapterygota, 6= Neoptera, 7= Polyneoptera, 8= 
Eumetabola, 9= Paraneoptera, 10= Holometabola . 
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natha. En el análisis de evidencia total presenta
do por estos autores, sin embargo, los Entognatha 
(Fig. 6 .4, componente 1) resultan claramente mono
filéticos. Algunas de las sinapomorfías que justi
fican este taxón son las piezas bucales entognatas 
y la pérdida de los ojos compuestos. 

Dentro de los Entognatha se reconocen tres ór
denes: Diplura, Protura y Collembola. Los dos úl
timos se reúnen en el taxón Elliplura. 

Clase Ectognatha o Insecta. Hay numerosas sina
pomorfías que justifican la monofilia de los insec
tos, como los túbulos de Malpighi bien desarro
llados, las antenas anilladas, las dos uñas pre
tarsales articuladas al tarso, el órgano de Johnston, 
la presencia de ovipositor, la articulación fémoro
tibial dicondílica, la cavidad amniótica y la pre
sencia de ocelos en todos los estadios (ausentes 
en las larvas de los Eumetabola). 

Los Insecta (Fig. 6 .4, componente 2) comprenden 
el orden Archaeognatha y el taxón Dicondylia (Fig. 
6 .4, componente 3), que agrupa a los órdenes res
tantes. La monofilia de este último se sustenta en la 
articulación mandibular dicondílica, el gonángulo 
en la base del ovipositor, la presencia de comisuras 
y conectivos traqueales en el abdomen, y los tarsos 
con cinco segmentos, entre otros caracteres. 

Los Dicondylia comprenden el orden Zygen
toma y los Pterygota (Fig. 6 .4, componente 4), es
tos últimos unidos por la presencia de dos pares 
de alas (perdidas luego en algunos taxones supe
riores de Neoptera), dos órganos propiorrecepto
res coxales, la transferencia espermática por có
pula, la articulación pleural fija entre coxa y cuer
po, y la ausencia de vesícula eversible en el seg
mento abdominal 1, entre otros. 

Los Pterygota comprenden el orden Epheme
roptera y el taxón Metapterygota (Fig. 6 .4, com
ponente 5) .  La mono filia de estos últimos está sus
tentada en la articulación mandibular anterior fija, 
la ausencia de subimago, las patas pterotorácicas 
con tráqueas posteriores y la pérdida de algunos 
músculos pterotorácicos. 

Los Metapterygota comprenden el orden 
Odonata y los Neoptera (Fig. 6 .4, componente 6), 
estos últimos unidos por la ausencia de vesículas 
coxales y de filamento caudal, la flexión de las alas 
debida a un músculo insertado en el tercer esclerito 
axilar y la ausencia de coxopleuron, entre otros. 

Los Neoptera a su vez comprenden tres superór
denes: Polyneoptera, Paraneoptera y Holometa
bola. Los dos últimos reunidos constituyen los 
Eumetabola (Fig. 6 .4, componente 8) . 

Superorden Polyneoptera. Los Polyneoptera (Fig . 
6 .4, componente 7) reúnen los órdenes 'ortopteroi
des'. Algunas sinapomorfías del grupo son la pre
sencia de dos escleritos cervicales, las plántulas 
tarsales y el vannus alargado en las alas posterio
res. Los órdenes de Polyneoptera son Orthoptera, 
Phasmida, Plecoptera, Embioptera, Gryllobla
ttaria, Dermaptera, Zoraptera, Isoptera, Mantodea 
y Blattodea. 

Este superorden es el más heterogéneo de los 
tres, y su monofilia ha sido debatida ampliamen
te (Hennig, 1953, 1969; Kristensen, 1975; Bou
dreaux, 1979), sobre todo al considerar la inclu
sión de los órdenes Plecoptera, Embioptera y 
Zoraptera. Ross (1965) y Hamilton (1971, 1972) 
consideraron que los Plecoptera eran el grupo 
hermano de los Eumetabola (Paraneoptera + 
Holometabola). Los Embioptera han sido consi
derados dentro de los Paraneoptera (Hennig, 
1969), como el grupo hermano de los Plecoptera 
(Boudreaux, 1969), como el grupo hermano de los 
Phasmatodea (Riihle, 1970) y como parte del clado 
que incluye a Orthoptera, Phasmatodea y Zorap
tera (Kukalová-Peck, 1991 ) .  Minet & Bourgoin 
(1986) sugirieron que Zoraptera y Embioptera son 
grupos hermanos. 

En cuanto a las relaciones entre los órdenes de 
Polyneoptera hay varias propuestas. Desde hace 
tiempo se ha sostenido la monofilia del taxón Dyc
tioptera (Isoptera + Mantodea + Blattodea), den
tro del cual los Isoptera eran el grupo hermano de 
los Blattodea, o incluso estos últimos eran parafi
léticos en términos de los primeros (Hennig, 
1 969; Kristensen, 1 975, 1981 ,  1995) . Reciente
mente, Thorne & Carpenter ( 1992) y DeSalle et 
al. (1992) postularon que el grupo hermano de 
Blattodea es el orden Mantodea. Wheeler et al .  
(2001 )  corroboraron estos resultados y postula
ron que los Zoraptera son el grupo hermano de 
los Dyctioptera. Por otra parte, estos autores pro
pusieron los agrupamientos Orthoptera + Phas
mida, Plecoptera + Embioptera y Grylloblattaria 
+ Dermaptera, sustentados únicamente por carac
teres moleculares. 



Superorden Paraneoptera. Los Paraneoptera (Fig. 
6 .4, componente 9) incluyen los órdenes 'hemipte
roides' .  Este taxón está sustentado por la ausencia 
de cercos, la presencias de cuatro túbulos de Mal
pighi, la ausencia de esternito 1, un ganglio abdo
minal concentrado y los espermatozoides con dos 
flagelos . Comprenden los órdenes Hemiptera, 
Thysanoptera, Psocoptera y Phthiraptera. 

Dentro de los Paraneoptera, el  análisis de 
Wheeler et al. (2001)  ha corroborado la relación 
entre Psocoptera y Phthiraptera, y ha mostrado 
que Thysanoptera y Hemiptera no constituyen un 
grupo monofilético, siendo los primeros el grupo 
hermano de Psocoptera + Phthiraptera . 

Superorden Holometabola. También llamados 
endopterigotas .  La monofilia de los Holometabola 
(Fig . 6 .4, componente 10) se sustenta en la meta
morfosis completa, los rudimentos alares evagi
nados al mudar de larva a pupa, la aparición de 
los genitales externos en la penúltima muda y la 
articulación tricondílica entre la coxa y el cuerpo. 
Comprende los órdenes Coleoptera, Neuroptera, 
Megaloptera, Raphidioptera, Hymenoptera, Tri
choptera, Lepidoptera, Siphonaptera, Mecoptera, 
Strepsiptera y Diptera .  

Las relaciones entre los órdenes de  Holome
tabola han sido muy discutidas . Ross (1965) postu
ló que los Hymenoptera eran el orden más basal 
de Holometabola . Hennig (1969) distinguió cuatro 
clados principales: Neuropteroidea (Neuroptera + 
Megaloptera + Raphidioptera), Coleopterp-, Hyme
noptera y Mecopteroidea (Diptera + Siphonaptera 
+ Mecoptera + Lepidoptera + Trichoptera) . Kristen
sen (1975) distinguió por un lado a Neuropteroidea 
+ Coleoptera y por otro a Hymenoptera + Mecop
teroidea; dentro de estos últimos consideró la exis
tencia del taxón Antliophora, para agrupar a 
Siphonaptera + Diptera + Mecoptera . Boudreaux 
(1979) consideró a Coleoptera + Strepsiptera como 
el grupo hermano de todos los demás Holometa
bola . Whiting & Wheeler (1994), Whiting et al. (1997) 
y Whiting (1998) recientemente han demostrado 
que los Strepsiptera, en lugar de ser el grupo her
mano de Coleoptera, como de modo tradicional se 
creía, en realidad son el grupo hermano de los 
Diptera, al  constituir ambos el taxón Halteria . 
Wheeler et al .  (2001 )  corroboran la relación de 
Diptera + Strepsiptera y Lepidoptera + Trichoptera . 
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APORTACIONES FILOGENETICAS RECIENTES 
SOBRE LOS I APTERYGOTA'l 

Cannen Bach de Roca2, Miguel Gaju-Ricarf & Arturo Compte-Sart4 

ABSTRACT. The Apterygota sensu lato are traditionally 
divided in two taxonomic groups: Entognatha and 
Ectognatha, the former with enclosed and the latter 
with exposed mouthparts . Entognathy is a character 
shared by Elliplura (Collembola + Protura) and Diplu
ra, whereas ectognathy is present in Microcoryphia, 
Zygentoma, and Pterygota . Despite the growing in
terest in the evolutionary history of the Apterygota 
s . l . , there is at present no agreement on a phyloge
netic hypothesis concerning the different lineages 
within this group . We review the phylogenetic rela
tionships recently presented by different authors, con
cluding that Collembola, Protura, Diplura, Micro
coryphia, and Dicondylia are natural (monophyletic) 
groups. The taxon Elliplura (Collembola plus Protura) 
is not supported, and should not be accepted . There 
is also no support to consider the Apterygota sensu 
lato as a monophyletic group . The fossil Monura 
should be included as a suborder of Microcoryphia . 

1 Trabajo originalmente publicado en: Melic, A ., J. J. de Haro, 
M.  Méndez & 1. Ribera (eds.), 1 999, Evolución y filogenia de 
Arthropoda, Boletín de la S. E. A ., núm. 26, Zaragoza, pp .  
379-395. 

2 Departamento de Biología Animal, Vegetal y Ecología, Fa
cultad de Ciencias, Universidad Autónoma de Barcelona, 
08192 Bellaterra, Barcelona, España . 

3 Departamento de Biología Animal, Facultad de Ciencias, 
Universidad de Córdoba, Av. S .  Alberto Magno s/n, 14004 
Córdoba, España . 

4 Departamento de Biodiversidad, Museo Nacional de Ciencias 
Naturales, José Gutiérrez Abascal 2, 28006 Madrid, España. 

CONSIDERACIONES SOBRE LOS HEXAPODA 

Se han hecho muchísimas tentativas sobre la 
filogenia de los Arthropoda en general y de los 
Hexapoda en particular. No es fácil condensar to
das las aportaciones y vicisitudes que han experi
mentado el conocimiento y la evolución de los 
Hexapoda a lo largo de su historia, pero tratare
mos de dar una idea de las teorías principales que 
se han formulado en los últimos años, centrándo
nos en lo esencial en el estudio de las formas primi
tivamente ápteras, es decir, de los denominados 
apterigotas o ' insectos sin alas ' .  Se trata de un con
junto de grupos más o menos independientes en
tre sí, relativamente modesto en número de espe
cies, pero de una notable heterogeneidad, porque 
dentro de unas estructuras y una organización 
general aparentemente simples y a menudo simi
lares, se encuentran notables diferencias que per
miten suponer un origen diverso y un proceso 
evolutivo lento muy influido por factores ambien
tales (edáficos), que han remodelado los caracte
res primitivos básicos, mezclando homologías y 
homoplasias .  Aunque los fósiles son escasos en 
varios de los grandes grupos (clases u órdenes) 
hay representantes muy antiguos, del Devónico 
o Carbonífero, en los que es curioso comprobar 
ciertas estructuras características similares a las 
actuales, mientras que otras son tan diferentes 
que hacen dudar de si se trata de entidades taxo
nómicas equivalentes pero distintas o bien eta
pas primitivas del desarrollo evolutivo de lina
jes que ahora, tal vez por adaptaciones al medio, 
parecen más antiguas (más generalizadas, en tér
minos hennigianos) . 

Lo que precede ha motivado puntos de vista 
muy distintos, ya en los autores antiguos . Como 
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señala Denis (1965), la mayoría de autores como 
Brauer, Lubbock, Gegenbauer o Palmen admitie
ron los Apterygota como un grupo primitivo, 
mientras que Emery y Lankester consideraron que 
eran ortópteros degenerados, y Camerano y Grassi 
opinaron que eran ortópteros neoténicos . Supo
nían que primeramente eran alados y luego per
dieron las alas, por evolución; Sulc (1927) señaló 
los lóbulos paranotales de los lepismátidos como 
alas vestigiales . Es de resaltar que Tothill (1916; 
en Denis, 1965), creyó advertir en estos hexápodos 
incluso más caracteres especializados (derivados) 
que generalizados, aunque Denis (1965) señala que 
la especialización se ha ido desarrollando a partir 
de condiciones muy generalizadas . Como vere
mos, las estructuras bucales de tipo entotrofo 
(entognatas) pudieron desarrollarse independien
temente varias veces, a partir de una morfología 
generalizada ectotrofa, del mismo modo que la 
pérdida de órganos de visión e incluso de las ante
nas, debió ser a costa de unos antecesores oculados 
y antena dos; los cóndilos de las mandíbulas se en
cuentran únicos o dobles aparentemente en un 
mismo grupo taxonómico, dando pie a dudas so
bre un posible proceso evolutivo divergente de un 
mismo linaje, o de la probable independencia filo
genética de ambos grupos . 

Las diferencias entre los diversos taxones pa
recen evidenciar una profunda separación filoge
nética de varios grupos, al menos cinco, de Aptery
gota . Creemos interesante examinar sus caracte
rísticas y la relación que puedan tener con los de
más Hexapoda . Desde que Hennig (1966) utilizó 
el método de la sistemática filogenética, más co
múnmente conocido como cladística, para estu
diar la filogenia de los Hexapoda, se han realiza
do muchos estudios sobre este grupo, dando como 
resultado la existencia de diversas teorías sobre 
su origen: monofilia, difilia o polifilia . Cada una 
de estas teorías ha sido apoyada por diversos au
tores . Son partidarios de la polifilia Anderson 
(1973, 1979), Manton (1977), Fryer (1992, 1996) . 
Una serie de autores ha dado soporte a la teoría 
difilética como por ejemplo Tiegs & Manton (1958), 
Cisne (1974), Hessler & Newman (1975), Bergstrom 
(1980, 1992), Hessler (1992), entre otros . Apoyan 
la teoría monofilética Paulus (1979), Boudreaux 
(1 979), Weygolt ( 1 979, 1986), Brusca & Brusca 
(1990), Wagele (1993), Kristensen (1975, 1981, 1989, 

1991, 1995, 1998), Bourgoin (1996), Deutsch (1997) 
y otros . Hoy, parece admitido por muchos auto
res, además de los citados, que los Hexapoda cons
tituyen un grupo monofilético y así lo entienden 
los autores del presente capítulo . 

Hasta aquí nos hemos referido al término 
Hexapoda y no hemos mencionado a los Insecta . 
Ambos términos han sido considerados sinóni
mos, pero actualmente hay una tendencia muy 
acusada en considerar a los Hexapoda como una 
superclase, que comprende una serie de grupos 
que comparten, entre otras características, la po
sesión de tres pares de patas . Algunos de ellos son 
ápteros en todo su linaje  y esta condición primiti
va ha hecho que se los denomine Apterygota, por 
oposición a los alados o ápteros por derivación 
secundaria, denominados Pterygota . Sin embar
go, las características de dos o tres órdenes (Co
llembola, Protura y tal vez Diplura), que tienen 
las piezas bucales ocultas por un repliegue cefálico 
(Entognatha), hace que se los considere primiti
vos y distintos a los demás, por lo que frecuente
mente se los llama Parainsecta . Los verdaderos 
Insecta serían los demás órdenes con las piezas 
bucales expuestas (Ectognatha), constituidos por 
dos órdenes que tienen las mandíbulas con un 
cóndilo (Microcoryphia o Archaeognatha y el or
den fósil Monura), y todos los demás con mandí
bulas dicondílicas constituidos por dos conjuntos 
muy desiguales, los Zygentoma o Thysanura s . s .  
y los órdenes de Pterygota ' típicamente' alados . 

Como veremos, el nivel taxonómico de los di
versos grupos mencionados varía considerable
mente según sean los autores y los caracteres to
mados en consideración . No obstante, a grandes 
rasgos, puede decirse que los Collembola, Protura, 
Diplura, Microcoryphia, Monura y Zygentoma 
constituyen un conjunto heterogéneo cuyas afini
dades filogenéticas dudosas solo tienen como ca
rácter común el apterismo primitivo, es decir, son 
Apterygota 5 . 1 . ,  ya que esta denominación, como 
comentaremos más adelante, puede reservarse 
para un conjunto reducido de estos hexápodos, o 
bien considerarse en desuso . 

La clasificación que se encuentra en la mayoría 
de obras de entomología (Mackerras, 1970; Car
penter, 1992; Naumann, 1994 y otros) hace que los 
términos Hexapoda e Insecta no sean sinónimos, 
siendo los Hexapoda lo que podríamos denomi-
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nar 'insectos sensu lato', que antes incluían dos gru
pos: Apterygota o insectos primitivamente ápte
ros, y Pterygota o insectos con alas o secundaria
mente ápteros . Los primeros, a su vez, estaban 
divididos en Entognatha y Ectognatha . Los Entog
natha comprendían los órdenes Collembola, Pro
tura y Diplura, y los Ectognatha, el orden Thysa
nura que posteriormente se separó en dos: Micro
coryphia (=Archaeognatha) con cabeza poco visi
ble dorsalmente y mandíbulas monocondílicas, y 
Zygentoma o Thysanura s . s .  con cabeza visible 
dorsalmente y mandíbulas dicondílicas (Fig . 7 .1 ) .  
Ahora s e  considera que los Hexapoda compren
den una serie de grupos: clase y orden Collembola, 
clase y orden Protura, clase y orden Diplura, y clase 
Insecta con dos subclases : Apterygota (con los ór
denes Microcoryphia y Zygentoma) y Pterygota 
(Fig . 7.2) . 

Vemos por tanto que los Apterygota s .l., es de
cir, todos los hexápodos ápteros, comprenden 
clados generalmente admitidos como órdenes: Co
llembola, Protura, Diplura, Microcoryphia y Zy
gentoma . En la figura 7 .3 se señalan algunas de 
las agrupaciones que han experimentado estos 
órdenes. Hechas estas consideraciones, trataremos 
cada uno de los grupos por separado para luego 
discutir su posible posición filogenética . A partir 
de ahora, trazaremos la historia de los Apterygota 
basándonos tanto en los datos conocidos de las 
formas fósiles como de las vivientes y en éstas en 
los conocimientos anatómicos (externos e inter
nos), embriológicos, de funcionalidad, etológicos, 
anatomía comparada, análisis de proteínas, mole
culares y otros más . 

CARACTERÍSTICAS TAXONÓMICAS 

Hexapoda Entognatha. Según Boudreaux (1979), 
siguiendo esencialmente a Hennig (1953), los ór
denes que componen los entognatos: Collembola, 
Protura y Diplura constituyen el grupo hermano 
de los restantes Hexapoda y forman un conjunto 
monofilético que denomina asimismo Entognatha, 
con categoría de subclase . Dentro de este grupo, 
se han reconocido dos grupos hermanos en los Di
plura y los Elliplura (= Collembola + Protura), ya 
que todos los entognatos comparten una serie de 
autapomorfías como son la modificación de las 

piezas bucales y su inclusión dentro de un replie
gue cefálico u oral; reducción de los palpos; re
ducción de los órganos visuales en los Collembola 
(Paulus, 1972, 1979), que faltan completamente en 
los Protura y Diplura; reducción casi total de los 
ciegos gástricos y de los tubos de Malpighi . 

Entre los Entognatha, se han reconocido rela
ciones entre los Diplura y los Elliplura por nume
rosos autores (Tuxen, 1959, 1970; Lauterbach, 1972; 
Kristensen, 1975, 1981 ,  1991 ;  Boudreaux, 1 979; 
Hennig, 1981;  Stys & Bilinski, 1 990; Machida et al . ,  
1996) . Por otro lado, Manton (1977, 1979), Koch 
(1997, 1998) Y Kraus (1998), basándose en caracte
rísticas de los Elliplura y Diplura creen que la en
tognatía es una característica adquirida por con
vergencia y, por tanto, no hay afinidades entre los 
tres taxones, pero las características anatómicas a 
las que alude Manton (1977, 1979), no son convin
centes según Kristensen (1975, 1981 ,  1991 ) .  

Jamieson (1987), estudiando la  evolución del 
esperma en los insectos, concluyó que un axonema 
simple con un anillo de nueve dobletes rodeando 
un par de túbulos centrales (9+2) es un carácter 
plesiomórfico de los artrópodos . Los colémbolos 
presentan este esquema, los proturos carecen del 
doblete central  y pueden tener modelos  de  
axonema como 12+0 o 14+0 . Los Diplura, además 
del modelo 9+2 presentan rodeando a este con
junto un anillo de nueve túbulos accesorios sim
ples, es decir, la configuración es 9+9+2.  Este mis
mo tipo lo encontrarnos en Microcoryphia, Zygen
toma (Fig . 7 .4) Y muchos Pterygota . El tipo 9+9+2 
puede ser considerado sinapomórfico de los Di
plura + Insecta (Kristensen, 1995) y así existirían 
dos grupos de Entognatha, los Diplura y los Elli
plura (= Parainsecta = Collembola + Protura) . 

Elliplura (= Parainsecta) . Los constituyentes de 
este grupo se denominan así por la carencia de 
cercos y comprende formas pequeñas cuya longi
tud máxima no sobrepasa los 8 mm. Los dos clados 
que los constituyen comparten una serie de sina
pomorfías, como la reducción de los palpos maxi
lares y labiales, la presencia de un surco medio 
ventral posterior a la cabeza y que se extiende por 
el tórax e incluso, en los Collembola, hasta el pri
mer urito, la 'linea ventralis', presencia de gran
des células neurosecretoras (=ganglios epifarín
geos) (Fran<;ois, 1969) y pretarso constituido por 
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Fig. 7.1 . Esquema de clasificación de los Insecta . 
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Fig. 7.2. Esquema de clasificación de los Hexapoda . 
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Fig. 7.3. Algunas de las agrupaciones que han experimentado los cinco órdenes de Apterygota . 
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una sola uña, aunque este último carácter es cues
tionado por Kristensen (1981 ) .  

Los Elliplura no solo son fenéticamente distintos 
entre sí, sino entre los demás hexápodos. La caren
cia de espiráculos abdominales ha sido considerada 
como una autapomorfía de los Elliplura . La monofi
lia de los Elliplura es mantenida por Kristensen 
(1991), pero rechazada por otros autores, corno por 
ejemplo Stys & Bilinski (1990) y Bilinski (1993) . 
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Fig. 7.4. Sección transversal de un espermatozoide, 
tomada posterior al núcleo:  A. Microcoryphia; B. Zy
gentoma . Modificado de Wingstrand (1973) . 

Collembola. Son hexápodos de tamaño peque
ño (0 .25 a 8 mm de longitud),  por ello son poco 
esclerotizados . Presentan una serie de autapo
morfías, como el pequeño número de uritos (solo 
seis) y apéndices especializados en el abdomen, 
el tubo ventral o colóforo en el primer urito, el 
retináculo en el tercero y la furca en el cuarto . 
Las patas torácicas tienen el penúltimo artejo muy 
alargado que comprende la unión de la tibia y el 
tarso formando un tibia-tarso .  Los espiráculos, 
cuando presentes, se abren en la cabeza (Fig . 7.5) . 
El pequeño número de uritos y el tipo de seg
mentación del huevo (holoblástica), son caracte
rísticas únicas dentro de los Hexapoda . Las an
tenas presentan musculatura en todos los an
tenómeros excepto en el  último (carácter que 
comparten con los miriápodos) . Gonoporo en el 
último urito y desarrollo epimórfico . 

Protura. Hexápodos pequeños, menores de 2 mm 
de longitud, delicados y de cuerpo alargado (Fig . 
7 .6) . Presentan una serie de autapomorfías, como 
la carencia de antenas, ojos y tentorio . En la cabe
za se encuentran unos pseudocelos que se habían 
considerado vestigios de antenas (Tuxen, 1959), 
pero Franc;ois (1959) demostró que dicha estruc
tura está inervada por el protocerebro y carece de 
musculatura, por tanto, no puede considerarse un 
vestigio antenal .  El primer par de patas está diri
gido hacia adelante y asume las funciones propias 
de las antenas ya (fue están recubiertas por gran 
cantidad de sensilios . Presentan apéndices abdo
minales pequeños, vestigiales en los tres prime
ros uritos .  El gonoporo se abre en el último urito . 
Su desarrollo püstembrionario es anamórfico, al 
igual que en la mayoría de los miriápodos . 

Fig. 7.5. Colémbolo en vista lateral . Redibujado de 
Naumann (1994) .  
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Fig. 7.6.  Protura :  A .  Vista dorsal; B. parte anterior 
del abdomen en vista ventral . Redibujado de diver
sos autores . 

Diplura . Hexápodos pequeños, de 2 a 5 mm de 
longitud sin contar los filamentos caudales, aun
que algunos pueden alcanzar 5 cm; sin pigmento, 
presentando una serie de sinapomorfías como son 
la carencia de órganos visuales, presencia de an
tenas con musculatura en todos los antenómeros 
excepto el último (carácter compartido con los mi
riápodos y los colémbolos) . Sin brazos anteriores 
tentoriales (Boudreaux, 1 979) o sin ten torio (Fran
\ois, 1971 ) .  Koch (1997, 1998) considera los apo
demas cefálicos anteriores y posteriores como 
apodemas tentoriales verdaderos . En el embrión 
se observan 11 uritos, pero al eclosionar el huevo, 
solo se encuentran diez . Estilos en los urosternos 
(bien desarrollados en los Campodeidae, pero pe
queños en las Japygidae) . Algunos presentan ve
sículas exértiles en los ocho primeros uros ternos o 
en los  TT-VTTT . Los cercos son distintos según los 

grupos de dipIuros, lo que se considera una auta
pomorfía (Fig . 7 .7) . 

La evolución de las tráqueas ha seguido dos 
direcciones .  En las Campodeidae no existen es
piráculos abdominales, estando presentes tres 
pares de espiráculos torácicos; por el contrario en 
las Japygidae existen nueve pares de espiráculos 
abdominales, dos pares en el mesotórax y uno en 
el metatórax .  A veces solo se hallan dos pares de 
espiráculos en el tórax, por tanto las Japygidae 
presentan el modelo 3+9 ó 2+9 pares de espirá
culos, dependiendo de los grupos . Manton (1972, 
1977), estudiando la musculatura de los apéndi
ces, comprobó la existencia de un solo músculo 
trocánter-femoral y un solo cóndilo o pivote femu
ro-tibial . 

Kristensen (1971 , 1975) duda de la monofilia 
de los Diplura y la acepta con reservas basándose 
en el estudio de Manton, citado anteriormente, so
bre la musculatura y cóndilos de los apéndices y 
que es común a todos los dipluros . También están 
de acuerdo con esta concepción y creen que los 
Diplura no son monofiléticos y tendrían que se
pararse en dos grupos, los Campodeoidea y los 
Japygoidea (Dunger, 1994; Koch, 1997, 1998; Kraus, 
1998) . Kukalová-Peck (1991)  opina que parecen 
tener una mayor relación con los insectos s . s .  que 
con los demás entognatos, y cree que constituyen 

Fig. 7.7. Diplura: A. Campodeidae; B. Anajapygidae; 
C. Japygidae . A y B, originales, C, tomado de Nau
mann (1994) . 
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el grupo hermano (entognato) de todos los demás 
insectos (ectognatos) .  

Hexapoda Ectognatha = Insectos s. s. = Insecta. 
La monofilia de los insectos que comprende los 
Microcoryphia, Zygentoma y Pterygota parece 
bien fundada y la mayoría de autores están de 
acuerdo . Los dos primeros taxones se habían uni
do anteriormente en el taxón único 'Thysanura', 
pero basándose en la articulación de las mandí
bulas y otras razones fundadas, se considera a los 
Microcoryphia como monocondílicos (Monocon
dylia) y a los Zygentoma = Thysanura s .s .  como 
dicondílicos y unidos cladísticamente con los Pte
rygota (Dicondylia) . Los tres grupos tienen una 
serie de sinapomorfías en común como son la es
tructura de la antena que solo presenta muscula
tura en el primer antenómero, el escapo, y carece 
de musculatura en los restantes; el segundo ante
nómero, el pedicelo, posee una serie de organitos 
sensitivos, órganos cordotonales, cuyo conjunto 
constituye el órgano de Johnston. El endoesqueleto 
cefálico o ten torio está bien desarrollado, princi
palmente los brazos posteriores que forman una 
barra transversa .  Las patas torácicas tienen los 
tarsos subsegmentados y el pretarso está consti
tuido por dos uñas que se articulan con el tarsó
mero distal . Las hembras presentan un ovipositor 
u oviscapto apendicular en los uritos octavo y 
noveno . El abdomen termina en un filamento cau
dal o paracerco multianillado que se desarrolla a 
partir del tergo del decimoprimer urito . Por regla 
general los espiráculos respiratorios siguen la fór
mula 2+8. En el desarrollo embrionario aparece 
ya la cavidad amniótica . 

Microcoryphia = Archaeognatha.  Boudreaux 
(1979) considera a este grupo como el grupo her
mano de los Dicondylia (Zygentoma + Pterygota) . 
Recibe el nombre de Microcoryphia debido a que, 
como ya hemos indicado, en vista dorsal, el vértex 
es muy pequeño y está parcialmente recubierto 
por el pronoto que es muy ancho . Presentan ojos 
compuestos muy grandes que se unen en la línea 
media cefálica, este carácter puede considerarse 
una apomorfía (Larink, 1997) . Según este mismo 
autor, también son apomorfías la presencia de 
tráqueas sin anastomosis, la carencia de estigmas 
respiratorios en el primer urito, los cercos mul-

tianillados, la habilidad para saltar, el cuerpo re
cubierto de escamas, sensilios especiales, gono
podos específicos, su comportamiento reproduc
tor, la cutícula del blastodermo y el presentar la 
cavidad amniótica abierta . Como plesiomorfía po
dría citarse el gran número de vesículas exértiles 
(Fig. 7.8) . Las mandíbulas son monocondílicas y 
presenta estilos en las patas y urosternos . 

Zygentoma = Thysanura s.s. Unidos anteriormen
te a los Microcoryphia, se han separado de ellos 
por su dicondilia . La dicondilia representa un es
calón importante en el nivel evolutivo, por ello se 
consideran muy próximos a los Pterygota consti
tuyendo ambos los Dicondylia (sensu Hennig, 
1969) y el grupo hermano de los Microcoryphia 
(Kukalová-Peck, 1998) . 

Los Zygentoma poseen una serie de caracteres 
plesiomórficos, como las mandíbulas dicondílicas 
y los cercos anillados, y otra serie de apomorfías 
como la reducción de los ojos compuestos llegan
do a faltar en algunas especies, la carencia de 
ocelos, la falta de estilos en las patas y la reduc
ción de los estilos y vesículas coxales en el abdo
men, poseyendo también algunas autapomorfías 
como la presencia de dos cóndilos entre el fémur 
y la tibia, tráqueas con anastomosis, muchos sen
silios especiales y un comportamiento reproduc
tor específico. 

Los Zygentoma comprenden una serie de fa
miliéls bastante diversas (Lepidotrichidae, Nicole
tiidae, Lepismatidae, Ateluridae y Maindroni
idae), por ello la monofilia de los Zygentoma no 
está totalmente clara (Fig.  7.9) . En 1961,  Wygod
zinsky describió un representante de la familia 
Lepidotrichidae, de la que solo se conocían for
mas fósiles halladas en el ámbar del Báltico . Se 
trata de Tricholepidion gertschi, dicha especie ha re
tenido una serie de caracteres primitivos (plesio
mórficos) en relación con las restantes familias 
conocidas: cuerpo no recubierto de escamas, ojos 
compuestos laterales, tres ocelos, tarso con cinco 
tarsómeros y pretarso con dos uñas, vesículas 
coxales en los uritos II-VII, estilos en los uritos II
IX Y carencia de proventrículo . Según Kristensen 
(1998) quizá Tricholepidion es el grupo hermano de 
los restantes Dicondylia y la familia se tendría que 
elevar al rango de orden. Por otro lado, T. gertschi 
comparte con los miembros de la familia Nicole-
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Fig. 7.8. Microcoryphia : A, Cabeza vista frontal; B, vista dorsal; C, vista ventral . A y  B, originales; C, redibujado 
de Naurnann (1994) . 

tiidae un tipo único de sensilio, probablemente un 
carácter apomórfico, en el filamento terminal y 
otras apomorfías con los restantes Zygentoma 
corno la disposición de los ovarios y el ovipositor, 
los folículos testiculares y el pene. Por desgracia 
no se conoce el desarrollo embrionario de los Zy
gentoma, excepto por lo que se refiere a la familia 
más numerosa del orden que es la Lepismatidae 
(Anderson, 1973; Larink, 1983) . 

REGISTRO FÓSIL 

El conocimiento de las formas fósiles siempre ha 
ayudado de modo significativo al reconocirnien-

to de las características plesiomórficas o apomór
ficas (caracteres primitivos o derivados, en espe
cial), principalmente cuando estas características 
se comparan con rigor con las formas vivientes . 
Refiriéndonos a las formas fósiles y dentro de los 
órdenes que nos ocupan, los primeros fósiles co
nocidos pertenecen al orden Collembola (Fig . 7 .10) .  
Son del Paleozoico, en concreto del Devónico de 
Escocia, y este fósil también es el más antiguo co
nocido dentro de los Hexapoda . Se trata de Rhy
nielIa praecursor y es muy parecido a los colém
bolos actuales. Carpenter (1992) lo considera de 
familia dudosa, mientras que Ross y Jarzem
bowski, en Benton (1993), los incluyen entre las 
Isotomidae . Posteriormente se han descrito otros 
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Fig. 7.9. Zygentoma: A .  Lepismatidae, vista dorsal; B.  id . ventral; C .  Mandíbula, D .  Ateluridae; E .  Nicoletiidae; 
F. Lepidotrichidae. Modificado de diversos autores . 
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colémbolos tanto de la Era Primaria como de la 
Secundaria (Cretáceo) y Terciaria (Eoceno y Oligo
ceno) . Todos ellos presentan las piezas bucales 
ocultas por un repliegue cefálico al igual que los 
colémbolos actuales (Greenslade, 1988), por ello 
no proporcionan muchos datos suplementarios 
para estudios morfológicos. 

De los Protura no se conocen restos fósiles . Has
ta el trabajo de Kukalová-Peck (1987) solo se co
nocían Diplura fósiles del Terciario, como Oncyc
tajapyx schmidti, Plioprojapyx primitivus y O. onychis, 
todos descritos por Pierce (1950, 1951),  del Paleo
ceno, de familia incierta según Carpenter (1992); 
Campodea danvinii (Campodeidae) y Ocellia articuli
cornis (Ocellidae), son del ámbar báltico, del Oligo
ceno . Con la descripción, por dicha autora, de 
Testajapyx thomasi del Carbonífero de Illinois (Fig. 
7 .11 ), se adelanta en el tiempo el conocimiento de 
los Diplura . Kukalová-Peck (1987) creó para di
cha especie la familia Testajapygidae que presen
ta, según la descripción original, varias caracte
rísticas de los Diplura actuales pero también com
parte otras con los Microcoryphia, Zygentoma y 
Pterygota . Con base en un estudio muy detallado 
de T. thomasi y comparando las homologías entre 
formas entognatas, ectognatas y miriápodos, así 

como la estructura general de los artrópodos, Ku
kalová-Peck (1987) considera que los Diplura per
tenecen al grupo de los insectos s .s .  y que forman 
el grupo hermano de los insectos Ectognatha, ya 
que los dipluros ancestrales (Diplura) derivaron 
del mismo antepasado común. Los Ectognatha, en 
el curso de la evolución adquirieron la prognatía 
y las piezas bucales llegaron a incluirse dentro de 
unos lóbulos epicoxales que fueron creciendo y 
se fusionaron ventralmente con el labio, al mismo 
tiempo que desarrollaron cercos con articulación 
especial y redujeron muchas estructuras de su 
cuerpo como los ojos, algunas vesículas, apéndi
ces genitales y otros . 

Kristensen (1991 )  cree que Testajapyx realmen
te pertenece a los Diplura y que su conocimiento 
demuestra que la ausencia de ojos en los dipluros 
tiene que ser descartada como una autapomorfía, 
así como la reducción extrema de los palpos maxi
lares y labiales . 

Las teorías de Kukalová-Peck (1987) han sido 
controvertidas y discutidas por varios autores 
(Bitsch, 1994; Bitsch & Bitsch, 1998; Kristensen, 
1998), puesto que T. thomasi difiere de los dipluros 
actuales por varias características, entre ellas, la 
presencia de ojos amplios, la constitución de las 

Fig. 7.11. Reconstrucción de Testajapyx thomasi.  A: Vista dorsal; B: Vista ventral .  Tomado de Kukalová-Peck (1987) . 
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piezas bucales ectognatas, la subsegmentación del 
tarso y de los estilos abdominales, la segmenta
ción del abdomen y otros.  Todos estos caracteres 
se contraponen a la atribución de esta especie al 
orden Diplura . La presencia de cercos en forma 
de pinzas al final del abdomen de la forma fósil 
no justifica su inclusión dentro de los dipluros, 
por tanto, las afinidades de Testajapyx todavía no 
están establecidas definitivamente (Bitsch, 1994) . 

Representantes de Microcoryphia, es decir, he
xápodos, ectognatos, monocondílicos y con un fi
lamento terminal bien desarrollado han sido cita
dos del Devónico de Quebec (Labandeira et al . ,  
1988) y del estado de Nueva York (Shear et al . ,  
1984) , pero solo son fragmentos pequeños; sin 
embargo, Ross & Jarzembowski (en Benton, 1993) 
consideran que la especie Gaspea palaeoentagnathae, 
aparte de ser nomen nudum, es dudoso que perte
nezca a este orden y, según Jeram et al. (1990), ni 
siquiera es un hexápodo . Brongniart (1885, 1893), 
describió del Carbonífero de Commentry (Fran
cia) Dasyleptus lucasi. En dicha especie los ojos com
puestos no se tocan en la línea media cefálica y no 
se aprecian ocelos, el cuerpo está recubierto de 

A 

sedas pequeñas, las mandíbulas son largas y es
trechas y los tarsos con un solo tarsómero . Su per
tenencia a este orden fue puesta en duda durante 
mucho tiempo. Sin embargo, cuando Sharov (1957) 
encontró un ejemplar bien conservado y parecido 
a D. lucasi, en Siberia, datado del Pérmico, dio va
lidez al previamente descrito . Sharov lo denomi
nó D. brongniarti, añadiendo las siguientes carac
terísticas con respecto a la especie conocida :  pro
noto menos desarrollado que en los Microcoryphia 
vivientes, tarso unisegmentado y pretarso consti
tuido por una uña; abdomen con 11 uritos, llevan
do los nueve primeros estilos aparentemente bi
segmentados y terminados por una espina; ovi
positor con cuatro valvas .  Para Dasyleptus, Sharov 
creó el orden Monura . Posteriormente, Sharov 
(1966), al estudiar más ejemplares redescribió la 
especie, de la que se conoce una reconstrucción 
bastante aceptable (Fig . 7 . 1 2) . Recientemente, 
Bitsch & Nel (1999) han publicado un artículo so
bre la mono filia y clasificación de los Microcory
phia (=Archaeognatha) fósiles, redescribiendo 
Dasyleptus lucasi y designando un lectotipo, basán
dose en el examen de la serie tipo .  

ojos compuestos 

M�:a--I- tergito mand ibular 

tergito maxilar 

tergito labial  

Fig. 7.12. Oasyleptus brongniarti .  A: Vista lateral; B:  Detalle de la cabeza y parte anterior del tórax . Tomado de 
Sharov (1957, 1966) . 
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Kukalová-Peck (1987) describió del Carbonífero 
de Illinois otro fósil al que también denominó 
Dasyleptus (Fig . 7. 13) Y que atribuyó al orden Mo
nura, pero que difiere de los descritos por Sharov 
por varios caracteres:  mandíbulas dicondílicas, 
constitución distinta del palpo maxilar y de los 
tarsos, posesión de estilos abdominales anillados, 
cercos, etc . Según Bitsch (1994) (opinión que com
partirnos), los ejemplares descritos por Kukalová
Peck de Illinois presentan muchas características 
que le apartan de los Dasyleptus conocidos hasta 
la fecha, y es posible que pertenezcan a otro taxón 
fósil distinto de los conocidos hasta hoy. Kukalová
Peck creó para este grupo la categoría de 'Cercopo
data', considerándolos el grupo hermano de los 
'Cercofilata' (Zygentoma + Pterygota) (Fig . 7 .14) .  
Los Cercopodata con estilos abdominales pareci
dos a las patas torácicas y con mandíbulas dicon
dílicas, tendrían que constituir un taxón indepen
diente (con categoría de orden), dentro de los Di
condylia . En su trabajo reciente, Bitsch & Nel (1999) 
reafirman que la especie de Dasyleptus descrita por 
Kukalová-Peck (1987) es diferente a la descrita por 
Sharov y también se aparta de los Microcoryphia 
actuales, pero que, sin embargo, se parece a otro 
insecto descrito en la misma serie geológica que 
Dasyleptus, denominado Ramsdelepidion y atribui
do por Kukalová-Peck (1987) a un Zygentoma. Los 
dos insectos, descritos corno géneros distintos per
tenecientes a dos órdenes diferentes, son casi idén
ticos en la configuración cefálica (Figs . 7 .13 y 7 .15) . 
Bitsch & Nel creen que la reconstrucción de Dasy
leptus llevada a cabo por Kukalová-Peck se ha ba
sado en la cabeza de otro insectos (Ramsdelepidion) 
y, por tanto, el Dasyleptus de Kukalová-Peck ten
dría que tener un nombre genérico distinto para 
evitar confusión. Larink (1997) duda si los Monura 

deben considerarse o no sinónimos de Cercopo
data . Kaplin (1985) cree que deberían tener rango 
de familia dentro de los Microcoryphia y Bitsch 
(comunicación personal) cree que deberían tener 
una categoría taxonómica de suborden dentro de 
los Microcoryphia . Esta opinión está refrendada 
por Bitsch & Nel (1999) . 

Dureden, en 1978, describió Lepidodasypus sha
rovi, parecido a Dasyleptus, pero provisto de esca
rnas, además de sedas, en el cuerpo y apéndices .  
Es del Pérmico de Kansas. 

Por nuestra parte, ya Bach (1987), por las carac
terísticas dadas por Sharov, creyó que Dasyleptus 
era una forma juvenil de Microcoryphia y que, por 
tanto, el orden Monura no tenía razón de ser. Al 
estudiar el desarrollo postembrionario de Promeso
machilis hispanica (Bach & Gaju, 1987, 1988) confir
maron esta impresión, aunque no lo publicaron, ya 
que los dos primeros estadios presentan el cuerpo 
sin escarnas y los cercos están muy reducidos, ca
racteres que también posee Dasyleptus . 

Se conocen, además, tres especies fósiles de Mi
crocoryphia de la era Secundaria muy parecidos a 
los actuales. Sharov (1948) describió del Trias, Triasso
machilis uralensis. Para dicha especie, Sturm & Bach 
(1993) crearon la superfamilia Triassomachiloidea . 

Menge (1854), citado en Silvestri (1912), des
cribió del ámbar del Báltico unos fósiles de Zygen
toma del género Tricholepidion . De este mismo gé
nero, Wygodzinsky (1961) describió de California 
un representante actual: T. gertschi (Fig . 7 .9F) . Tanto 
en las especies fósiles como en las vivientes, si se 
comparan con los representantes de las familias 
de Zygentoma, se observa que presentan una se
rie de caracteres plesiomórficos: cuerpo no recubier
to de escarnas, tarso con cinco tarsómeros y termi
nado en un pretarso constituido por dos uñas, ojos 

Fig. 7.13. Reconstrucción de Dasyleptus sp . n. Tomado de Kukalová-Peck (1987) . 
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compuestos laterales, tres ocelos, estilos y vesícu
las exértiles en el abdomen. Algunas de estas ca
racterísticas son compartidas con los actuales Ni
coletiidae . Según Wygodzinsky (1961),  T. gertschi 
representa el insecto dicondílico más arcaico co
nocido. A pesar de ello, su posición filogenética 
concreta todavía es debatible (Kristensen, 1981,  
1991; Stys et  al . ,  1993) . 

Kukalová-Peck (1987) describió del Carbonífero 
de Illinois el Zygentoma Ramsdelepidion schusteri 
(Fig . 7.15), con el cuerpo deprimido y un tamaño 
de unos 6 cm de longitud, con ojos compuestos bien 
desarrollados, mandíbulas dicondílicas y tres fila
mentos caudales. Kluge (1998) discutió la posición 

de Ramsdelepidion y cuestionó la posición de este 
género dentro de los Zygentoma. Parece claro que 
es necesaria una revisión de este taxón. Los restan
tes Zygentoma fósiles conocidos datan del Ceno
zoico y fueron hallados en ámbar tanto en la Repú
blica Dominicana como en el Báltico. Sus formas 
son muy parecidas a las actuales y pertenecen a 
familias que también incluyen formas vivientes . 

RELACIONES FILO GENÉTICAS 

Hechas las consideraciones pertinentes sobre los 
distintos grupos de Apterygota, vamos a exami-

APTERYGOTA PTERYGOTA 

y 
C E RCOPO DATA C E RCO F I LATA 

I I I 
M O N O C O N DYLlA D I C O N D Y LlA 

I 
I I 

ENTOGNATHA ECTOG NATHA 

I I I 
PARAI NS ECTA I N S ECTA 

I I 
H EXAPO DA 

Fig. 7.14. Filogenia de los Hexapoda . Tomado de Kukalová-Peck (1991 ) .  
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nar las tendencias actuales en cuanto a sus rela
ciones filogenéticas, teniendo en cuenta que el 
vocablo ' Apterygota' incluye los hexápodos más 
primitivos, pero no tiene validez taxonómica . Los 
cinco órdenes considerados de Apterygota vivien
tes son: Collembola, Protura, Diplura, Microcory
phi a y Zygentoma, los tres primeros con piezas 
bucales entognatas y los dos últimos con piezas 
bucales ectognatas . 

Kukalová-Peck (1987, 1991, 1992, 1998), anali
zando las formas fósiles y vivientes de los Apte
rygota, la constitución fundamental del cuerpo, 
de los apéndices y otras estructuras morfológicas, 
elaboró sus conclusiones sobre la filogenia de los 
Hexapoda en general y de los Apterygota en par
ticular. Según dicha autora, la monofilia de los 
Entognatha, postulada por varios autores que los 
consideraban el grupo hermano de los Insecta, fue 

Fig. 7.15. Ramsdelepidion schusteri .  Tomado de Kuka
lová-Peck (1 987) . 

criticada por Mackerras (1970) y ella misma con
siderando que, entre ellos, los Diplura (entogna
tos) y los Insecta (ectognatos) son grupos herma
nos y comparten el mismo plan en la constitución 
de sus apéndices y derivados apendiculares (Fig . 
7 .16) ,  así como la formación de los urosternos que 
considera que están constituidos por tres deriva
dos apendiculares:  subcoxa, coxa y trocánter (afir
mación enérgicamente rechazada por Bitsch, 1994) . 
Según Kukalová-Peck ( 1987), los Collembola y los 
Protura tienen unos uros ternos en los cuales solo 
se ha incorporado el trocánter. Los Collembola + 
Protura (= Parainsecta) deben haberse originado 
de un stock básico artropodiano antes de la apari
ción de los entognatos (= Diplura) y los Ectogna
tha . La entognatía, pues, se habría desarrollado 
dos veces, una para dar lugar a los Parainsecta y 
otra para originar el taxón monofilético de los 
Diplura (=Entognatha s. s . ) , considerado el grupo 
hermano de los Insecta (= Ectognata), adaptándo
se cada uno de estos taxones a un modo de vida 
particular. Los Ectognatha también se distinguen 
de los Entognatha por el desarrollo de un filamen
to terminal o paracerco que puede observarse en 
los Monura, Microcoryphia, Zygentoma y en Pte
rygota primitivos, como por ejemplo, los Epheme
roptera . Los Entognatha y los grupos de Ectogna
tha también presentan cercos anillados, pero los 
de los Monura (Cercopodata), son plurisegmenta
dos y terminados en dos uñas, igual que los apén
dices torácicos y los abdominales pregenitales . La 
articulación de los cercos es diferente en los Entog
natha (Diplura), Microcoryphia y Zygentoma-

. " "  , . . ' terg ito · . ePic�xa . ,..,.----� 
. • "�'t . '  = � 

I
" ' �''" ' . � \ 

subcoxa í " \\� � ' .to ep\Co�a " ell\ 
J \ ' . 

' \  

coxal 

Fig. 7.16. Metámero hipotético de un 'Protoinsecto' o 

antepasado común de los insectos (Entognatha = 
Diplura y Ectognatha) .  Según Kukalová-Peck (1 987) . 
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Pterygota (=Dicondylia) .  Los cercos han evolucio
nado al menos tres veces en los insectos . Sus con
clusiones están expuestas en la figura 7 .14 .  

Stys & Bilinski (1990) y Bilinski (1993) creen que 
los Diplura forman dos clados distintos: Campo
deoidea y ]apygoidea . Los primeros constituirían 
el grupo hermano de los Elliplura con los que com
parten la posesión de ovarios de tipo meroístico, 
aunque en los Protura los ovarios son, secundaria
mente, de tipo panoístico. Los ]apygoidea estarían 
situados en la base de los Entognatha, caracterizán
dose por ovarios de tipo panoístico (Fig. 7 .17) .  

Kristensen (1995), en su  trabajo sobre la  filoge
nia de los hexápodos vivientes, considera que los 
Diplura durante mucho tiempo han estado reuni
dos con los Collembola y los Protura formando 
un grupo monofilético = Elliplura (Tuxen, 1970; 
Lauterbach, 1972; Kristensen, 1975, 1981 ;  Bou
dreaux, 1979; Hennig, 1981)  (Fig . 7 .18) . Kristensen 
(1995), al estudiar el fósil descrito por Kukalová
Peck (1987, 1991),  Testajapyx (Fig . 7 .11), coincide 
con dicha autora y considera que la reducción de 
los palpos en las piezas bucales no puede consi-

Protura 

Collembola 

�� �� �� ' Campodeina 

� Japygina 

Microcoryphia 

Zygentoma 

Pterygota 

Fig. 7.17. Filogenia de los Apterygota según Stys & 
Bilinski (1990) . 

derarse una autapomorfía compartida por todos 
los Entognatha.  Los cercos, apéndices del deci
moprimer urito son, filogenéticamente hablando, 
estructuras enigmáticas; son filiformes y multia
nillados en los dipluros campodeidos (su trans
formación en pinzas en otros dipluros se conside
ra secundaria), en los Microcoryphia, Zygentoma 
y Pterygota primitivos . Si nos fijarnos solo en este 
carácter, es más 'parsimonioso' considerarlo sina
pomórfico de los Diplura + Insecta . Teniendo en 
cuenta la descripción por Kukalová-Peck (1987) 
de un Monura con cercos parecidos a los apéndi
ces abdominales pregenitales (Fig . 7 .13) Y su in
terpretación en considerarlos el grupo hermano 
de los Insecta, entonces los cercos deben haberse 
desarrollado independientemente tres veces; con
siderando las apomorfías que unen a los Diplura 
con los otros hexápodos, Kukalová- Peck (1987), 
estima oportuno reconocer dos clados dentro de 
los Entognatha s . 1 . :  los Diplura y los Elliplura 
(=Parainsecta= Collembola + Protura) y presen
tar sus relaciones con los verdaderos insectos corno 
una tricotomía todavía no resuelta (Fig . 7 . 14) .  

Kristensen (1998) postula que e l  conjunto de  
los Apterygota presentan una serie de interrela-

I I 

I 
ELLlPLURA I NSECTA 

Fig. 7.18. Filogenia de los Hexapoda propuesta por 
Kris tensen (1991 ) .  
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ciones todavía no dilucidadas y que el problema 
es saber si la totalidad de los Diplura constituyen 
uno o dos clados, es decir si los ' campodeidos' y 
los 'japígidos' han evolucionado independiente
mente . Encuentra razones fundadas para creer en 
la monofilia de los Elliplura (Collembola + Protura) 
y en la monofilia de los Diplura, pero mientras se 
conocen muchos trabajos acerca de las Campo
deidae, los Japygidae están menos estudiados y 
menos todavía las familias Anajapygidae, Pro
japygidae y Procampodeidae . Parece admitido que 
los Diplura no japigoideos se unen en un taxón 
Rhabdura . La monofilia de los Campodeoidea 
(Campodeidae + Procampodeidae) parece una 
hipótesis razonable (Bareth et al . ,  1989), pero las 
relaciones entre los Anajapygidae y Projapygidae 
son muy cuestionables . En resumen, hay dificul
tades en aceptar la monofilia de todos los entog
natos . Esta opinión también es compartida por 
Kraus (1998) . Parece evidente que la configuración 
de la cabeza de los Diplura y Elliplura es distinta 
y que la adquisición de la entognatía en los dos 
grupos no pertenece a la misma serie de transfor
maciones (Kraus, 1998) . Existen otros argumen
tos que indujeron a Kukalová-Peck (1998) a incluir 
a los Diplura entre los Insecta, los cuales se refie
ren a una serie de sinapomorfías de los Diplura 
como son la pérdida de los órganos de Tomosvary, 
pérdida de los ligamentos antenales del endoes
queleto, quizá las dos uñas del pretarso.  Pero el 
principal argumento proporcionado por Kuka
lová-Peck (1998) para unir a los Diplura con los 
Insecta es que ambos grupos presentan la base del 
apéndice (incluido el trocánter) unido a la pared 
del cuerpo. Kristensen (1998) cree que la monofilia 
de los Entognatha s . l .  como grupo tiene que des
aparecer y que, en este momento, los Diplura 
(Campodeoidea + Japygoidea) constituyen un 
grupo monofilético y que esta opinión puede cons
tituir una buena hipótesis de trabajo a la vista de 
los conocimientos actuales . Considera bien fun
dada la monofilia de los Microcoryphia y duda 
de la existencia de los Monura hasta que no se cla
rifique su estatus .  El grupo de los Dicondylia (Zy
gentoma + Pterygota) posee suficientes evidencias 
para considerarse monofilético, como son la pre
sencia de las siguientes autapomorfías: la dicon
dilia per se, la sutura postoccipital completa, los 
brazos posteriores del ten torio unidos, los palpos 

maxilares más cortos que las patas, base del ovi
positor con gonángulo y otros.  Si bien está admi
tido que los Pterygota son un grupo monofilético, 
no es tan claro en lo que respecta a los Zygentoma . 
Kristensen (1998) analizó solo tres familias de Zy
gentoma (Lepidotrichidae, Nicoletiidae y Lepis
matidae) y constató que el único representante vi
viente de las Lepidotrichidae, Tricholepidion gert
schi, presenta una serie de sinapomorfías en su 
constitución como el ensanchamiento muy mar
cado del último artejo del palpo labial, la oblite
ración de la superlengua y la conjugación del es
perma que hace que deba considerarse esta fami
lia como el grupo hermano de los Nicoletiidae + 
Lepismatidae pero, a su entender, los Zygentoma 
siguen formando un grupo monofilético y son el 
grupo hermano de los Pterygota (Fig . 7 .19) . 

Larink (1 997), estudiando las características 
apomórficas y plesiomórficas de los Monura, Mi
crocoryphia y Zygentoma, y tomando datos de 
anatomía, desarrollos embrionario y postembrio
nario, etología de la reproducción y paleontología, 
construyó el cladograma de la figura 7 .20, conclu
yendo que las características de los ectognatos, 
tanto plesiomórficas (piezas bucales visibles, mo
nocondilia, ojos compuestos y ocelos, glándulas 
coxales excretoras, palpo maxilar de siete artejos, 
presencia de estilos en las patas, un cóndilo entre 
el fémur y la tibia, apéndices abdominales, vesí
culas exértiles, ovario los panoísticos, segmenta
ción total y número ilimitado de mudas), como 
apomórficas (antenas de tipo flagelar, ten torio, 
pretarso con dos uñas, 11 uritos, ovipositor, filamen
to terminal o paracerco, cercos con tricobotrios, 
glándulas endocrinas de tipo 'insecto', desarrollo 
ametábolo, transferencia indirecta de esperma y 
organismos terrestres), son claras y definidas . 

Koch (1997, 1 998), comparando las piezas bu
cales del grupo Entognatha y el endoesqueleto 
cefálico, analizó las relaciones filo genéticas de los 
Hexapoda y elaboró el cladograma correspondien
te . Dicho autor consideró que aunque la entog
natía generalmente se ha aceptado como un esta
do plesiomórfico, es diferente en los Elliplura y 
en los Diplura, mostrando combinaciones de ca
racteres plesiomorfos y apomorfos; en los prime
ros (Elliplura) está caracterizada por el labio dife
renciado (solo anteroventralmente) de la cápsula 
cefálica, la formación de la línea ventralís, las man-
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Fig. 7.19. Cladograma basado en los Hexa
poda actuales: ELLI: Elliplura; CAMP: Campo
deoidea; JAPY: Japygoidea; ARCH: Archaeo-

ELLI CAM P JAPY ARC H LEPT N I CO LEPM PTER 

- - 7 1 -74 

gnatha = Microcoryphia; LEPT: Lepidotrichi-
- - 70* - - 70* 

dae; NICO: Nicolettidae; LEPM: Lepismatidae; 
PTER: Pterygota : 1, entognatía; 2, Reducción r- 63-69 

de ojos compuestos; 3, id . de tubos de Malpi- - r- 59* . . . . . . . .  - - 59* 

ghi; 4, quizá, pérdida del centriolo del esper-
ma; 5, entognatía más avanzada que en Diplu- - - 41 * . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . -r- 41 * 

ra; 6, presencia de linea ventralis; 7, agregación 
de neuronas sensoriales; 8, pretarso formado 

- - 60-62 

por una uña; 9, pérdida de cercos; 10, id . de 
órganos visuales; 1 1 ,  id . de brazos tentoriales 
anteriores; 12, gonoporo entre VIII y IX uritos; 
13, un solo músculo trocánter-fémur; 14, un 

-1--1 6-1 8* -H 6-1 8* 

- - 38-40 ,  42-45 

- r- 25-37 solo pivote fémur-tibia; 15, unión peculiar de 
gula y superlengua; 16, sin espiráculos abdo
minales; 17, ovarios embrionarios sin metame
rización; 18, ovariolos meroísticos; 19, pérdi-

-r- 24* . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . - r- 24* 

da del órgano de Tbmbsvary; 20, id. del pseu
dotentorio; 21 ,  id . del pretarso formado por 
dos uñas; 22, id . de los cercos; 23, modifica-

-1-- 8-9* . . . . . . . .  - - 8-9* , 2 1 -22* . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1-- 21 -22* 

ción del esperma; 24, disposición 'metamérica' -1-- 5-7 

de los ovariolos en el adulto; 25, músculos 

- - 1 9-20 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  . . . . . . . . - 1-- 1 9-20* 

- - 1 1 -1 5  

antenales solo en escapo; 26, pedicelo antenal _ 1-- 1 -4* . . . . . . . . . .  _ - 1 -4* 
con órganos de Johnston; 27, flagelo antenal 
multianillado; 28, vasos antena les separados I de la aorta; 29, metatentorio; 30, sin articula-
ciones coxales ventrales; 31 ,  tarso subsegmen-
tado; 32, anillo pretarsal reducido, por lo que 

- 1-- 46-58 

pretarso articula con tarsómero distal; 33, dos pares de espiráculos torácicos; 34, ovipositor largo; 35, presen
cia de filamento terminal o paracerco; 36, axonema del esperma con 1 -3 'cuerpos accesorios'; 37, cavidad 
amniótica formada durante el desarrollo embrionario; 38, ojos compuestos grandes, contiguos en la línea 
media; 39, hipertrofia de los palpos maxilares; 40, enditos labiales bilobados; 41, gran desarrollo de apodemas 
en meso y metatórax; 42, trocantín no desarrollado en meso y metatórax; 43, sin delimitación entre basisterno 
y furcaesterno torácicos; 44, pérdida del espiráculo 1; 45, especialización de musculatura para el salto; 46, base 
mandibular ensanchada con articulación craneal secundaria; 47, sutura postoccipital completa; 48, brazos 
anteriores del tentorio unidos a los posteriores; 49, palpo maxilar de menor tamaño que las patas; 50, fulcro 
hipofaríngeo obliterado; 51 ,  pérdida de espina postcefálica; 52, tarso con cinco tarsómeros; 53, sin vesículas 
exértiles en segundo coxito; 54, base del ovipositor con gonángulo; 55, conectivos y comisuras traqueales en 
abdomen; 56, esperma con túbulos simples dispuestos regularmente; 57, paso amniótico cerrado, al menos 
temporalmente; 58, segmentación superficial; 59, retención de parte del endoesqueleto cefálico ligamentoso, 
60, palpo labial con el último artejo ensanchado; 61, obliteración de las superlenguas; 62, conjugación del 
esperma; 63, pérdida de los ocelos; 64, reducción de los ojos compuestos; 65, id . de los 'peines' de lacinia; 66, 
menos de cinco tarsómeros; 67, reducción de apéndices abdominales pregenitales; 68, pérdida de vesículas 
exértiles; 69, menos de siete ovariolos por lado; 70, pérdida de vesículas exértiles; 71, desarrollo de músculos 
del vuelo; 72, id . del pterotórax; 73, fusióD de tentoríos anterior y posterior; 74, pérdida de vasos circulatorios 
circum y subesofágicos . Caracteres con * son homoplásticos; los señalados con ! son utilizados con interpreta
ción alternativa . Según Kristensen (1998) . 
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E ntog natha 

I nsecta 

Ectog natha 
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Dicondyl ia 

Pterygota 

Cercofi lata 

Zygentoma 

Cercopodata Mon u ra + 

Monocondylia Arc haeog natha 
= M icrocoryph ia 

Fig. 7.20. Cladograma de los taxones de Insecta . Tomado de Larink (1997) . 

díbulas y las maxilas escondidas en bolsas gnatales 
separadas y las mandíbulas con un ligamento que 
conecta su base con la pared lateral de la cápsula 
cefálica y presenta un solo cóndilo.  Por lo que res
pecta a los segundos (Diplura), tanto en los cam
podeidos como en los japígidos presentan las si
guientes diferencias: labio extendido caudalmente 
hacia el orificio occipital, diferenciación de un es
clerito adicional (admentum) en la parte latero ven
tral de cada lado de la cápsula cefálica; base de la 
mandíbula y de la maxila situadas en una única 
bolsa gnatal; cóndilo basal de la mandíbula y li
gamento mandibular reducidos; maxila y super
lengua conectadas y parcialmente fusionadas . A 
la vista de estos caracteres concluyó que la entog
natía de los Elliplura y los Diplura es diferente y 
que la entognatía debe haberse adquirido inde
pendientemente en los dos grupos . Ello justifica 
la monofilia de los Diplura aunque, a su enten
der, los Projapygoidea necesitarían un estudio más 
detallado . Por lo que respecta al endoesqueleto, 
encuentra razones para considerar que los apo
demas anteriores y posteriores de los Entognatha 
s. S . ,  = Diplura, son verdaderos apodemas tento
riales. Dentro de los Entognatha s . l . ,  los apodemas 
anteriores existen en los Collembola y en los Di
plura . En los Collembola, Diplura y Microcoryphia 
se encuentran conexiones escleróticas similares 
entre la base de los apodemas anteriores y la base 
del labro, lo que apoya la teoría que los apodemas 
anteriores son homólogos . La relación de los Di-

plura como grupo hermano de los Ectognatha se 
basa en la suspensión posterior de los apodemas 
tentoriales anteriores a la pared craneal; sus con
clusiones están expresadas en el cladograma de la 
figura 7 .21 . 

Bitsch & Bitsch ( 1998), discutiendo las relacio
nes filogenéticas entre los grandes grupos de 
Apterygota, y basándose en caracteres de anato
mía interna, comportamiento reproductor y onto
genia con un total de 35 caracteres, construyeron 
los cladogramas posibles, estimando que cada ca
rácter considerado tiene el mismo peso y tornan
do como grupo externo dos taxones de Myriapoda 
y dos de Pterygota . Los resultados obtenidos es
tán a favor de la mono filia de los Collembola y de 
los Protura, por tanto, el taxón Elliplura no es sos
tenib le ,  como tampoco lo es la agrupac ión 
Elliplura + Diplura (Fig . 7.22) . Los Protura apare
cen netamente separados de los otros Hexapoda . 
Ya Dallai ( 199 1 )  dudaba de su pertenencia a los 
Hexapoda . Los dos taxones de Diplura examina
dos, Campodeoidea y Japygoidea, aparecen como 
unidades separadas y su posición con respecto a 
los Collembola y a los Entognatha no está resuel
ta . En el trabaj o  no abordan la monofilia de los 
Microcoryphia y de los Zygentoma puesto que 
solo se ha analizado una familia de cada uno de 
los órdenes.  La agrupación Ectognatha + Dicon
dylia (=Insecta s. s . )  está bien sostenida y confir
ma el estrecho parentesco entre los Dicondylia (Zy
gentoma + Insecta) . 



APORTACIONES FILOGENÉTICAS RECIENTES SOBRE LOS ' APTERYGOT A' / 141 

Hexapoda ( = I nsecta s.lat.) I 
'------------
� ______ E_II_ip_l_u_ra ____ �1 LI ________________ I n_s_e_c_ta_s_._s_u_. ____________ � 

I Col l e m bol a I I Protu ra I I Dipl u ra I I Ectognatha L-__________ �� ____________ � 

I Archaeognatha I Dicondyl ia 

I Zygentoma I Pterygota 

1 6  
1 5  25 
14 
1 3  
1 2  
1 1  

4 
3 

2 

Fig. 7.21 . Cladograma de los Hexapoda: 1, tórax con tres metámeros; 2, 11 uritos; 3, linea ventralis; 4, tipo 
especial de entognatía distinta a Diplura; 5, seis uritos; 6, apéndices abdominales especializados; 7, ojos com
puestos reducidos a ocho omatidios aislados; 8, antena compuesta de cuatro antenómeros, sin vasos antenales; 
9, tibia-tarso; lO, ganglios abdominales incorporados al ganglio torácico; 11, pérdida de antenas; 12, primer 
par de patas con función de antenas; 13, ojos compuestos reducidos; 14, fulcro-tentorio; 15, escama genital 
escondida en la cámara genital que se abre detrás del decimoprimer urito; 1 6, glándulas abdominales defen
sivas en el borde del VIII tergito; 17, desarrollo epimórfico; 18, pérdida del órgano temporal; 19, tipo especial 
de entognatía, 20, papila genital con gonoporo único abierto entre los uritos VIII y IX; 21, solo 10 uritos 
visibles; 22, antenas con tres antenómeros; 23, ovipositor formado por gonapófisis sitas en los uritos VIII y IX; 
24, paracerco o filamento terminal multianillado; 25, mandíbulas dicondílicas . Según Koch (1997) . 

Carapelli et al. (1998) construyeron un cladogra
ma sobre las relaciones filogenéticas de los Apte
rygota basándose en la filogenia molecular de los 
genes nucleares y mitocondriales . Las muestras 
de DNA fueron tomadas de ocho géneros de Co
llembola, un género de Protura, un género de Di
plura Campodeidae, un género de Diplura Japy
gidae, tres géneros de Microcoryphia y dos de 
Zygentoma. Con estos datos elaboraron tres árbo
les filogenéticos que dan soporte a la monofilia de 
los órdenes Collembola, Diplura y Zygentoma . La 
carencia de resolución en los nodos más profun
dos del árbol filogenético no permite obtener más 

conclusiones; sin embargo, se sugiere una relación 
entre los Collembola y los Diplura (Fig . 7.23) .  

Bitsch & Nel (1999), basándose en el estudio de 
los Microcoryphia fósiles y otros taxones relacio
nados, construyeron un árbol filogenético de los 
Ectognatha criticando y analizando los datos exis
tentes .  Proponen separar a los Microcoryphia 
(=Archaeognatha) del resto de Ectognatha y con
siderar dentro de aquellos tres subórdenes: Cer
copodata y Monura, ambos fósiles y Machiloidea 
con una familia fósil (Triassomachiloidea) y dos 
vivientes (Fig . 7 .24) . Por las razones ya expuestas, 
creemos que los Cercopodata constituidos por los 
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Fig. 7.22. Cladograma de los Apterygota según Bitsch 
y Bitsch (1998) . 

Dasyleptus descritos por Kukalová-Peck (1987), con 
mandíbulas dicondílicas, tendrían que incluirse 
dentro de los Dicondylia . Sería deseable un estu
dio detallado de los Dasyleptus (Cercopodata) de 
Kukalová-Peck . 

DISCUSIÓN 

Con base en los avances recientes de la filogenia 
de los cinco órdenes vivientes y el orden fósil de 
Hexapoda primitivamente ápteros y de las distin
tas opiniones, podemos establecer que todos los 
autores están de acuerdo en admitir la monofilia 
de los Hexapoda, cosa que también aceptamos . 

Elliplura (= Parainsecta = Collembola + Protura) 
es aceptado por varios autores (Hennig, 1953, 1981; 
Fran\ois, 1969; Kristensen, 1975, 1981, 1991, 1995, 
1998; Boudreaux, 1979; Kukalová-Peck, 1987, 1991; 
Stys & Bilinsky, 1990; Stys et al . ,  1993; Stys & Zrzavy, 
1994; Koch, 1997, 1998; Kraus, 1998), y no lo es por 
otros (Dallai, 1976, 1980; Carapelli et al., 1998; Bitsch 
& Bitsch, 1998) . Estamos de acuerdo con los últimos 
autores creyendo que los Collembola son un grupo 
muy amplio que presenta varias características 
primitivas y otras especializadas . Según Bitsch & 
Bitsch (1998), la monofilia de este clado es sopor
tada por tres sinapomorfías morfológicas: la con
densación de todos los ganglios abdominales al 
ganglio meta torácico, la región pilórica muy dife
renciada y la ausencia de vasos antenales .  Ca-

rapelli et al . (1998) apoyan esta teoría por la dis
tribución de los intrones en el gen EF- 1a y el gen 12S 
del ARN mitocondrial (Fig. 7 .23) . 

Los Protura generan controversias en cuanto a 
sus afinidades, ya que se los ha relacionado con 
los Myriapoda, formando lo que Berlese (1909) de
nominó Myrientornata . Dallai ( 1991 )  opinó que 
tendrían que situarse fuera de los Hexapoda ya 
que, aparte de los tres pares de patas, presentan 
pocas afinidades con ellos . Bitsch & Bitsch (1998), 
estudiando la morfología de dos de los subórdenes 
de Protura (Eosentomoidea y Acerentomoidea) 
concluyeron que la monofilia del grupo está bien 
soportada por las siguientes sinapomorfías :  estruc
tura del protocerebro, reducción del deutocerebro, 
fusión parcial de los ganglios abdominales, caren
cia de membrana peritrófica, estructura particu
lar de la región pilórica y, en los que tienen esper
matozoides flagelados, el patrón aberrante del 
axonema (ver Fig . 7 .22) . 

Allothereura 

Tomocerus 

Isotomurus 

Onychiurus 

Diplura ,< Cant¡Jodea 

Japyx 

Praetrigonioph. 

�F-- Machilinus 

Di/ta 

Ctenolepisma 

Thermohia 

Fig. 7.23. Cladograma de los Apterygota, basado en 
el gen 12S. Tomado de Carapelli et al .  (1998) . 
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Fig. 7.24. Cladograma de los Ectognatha según Bitsch & Nel (1999) . 

La monofilia de los Diplura ha sido cuestionada 
por varios autores (ver Kristensen, 1995, que hace 
una recopilación perfecta) . Por ejemplo Stys & 
Bilinsky (1990) y Stys et al .  (1993) los consideran 
un conjunto en el que los campodeoideos estarían 
más próximos a los Elliplura, por el tipo de ova
riolos y distribución de las células germinales y 
los Japygoidea que estarían más próximos a los 
Insecta por sus ovariolos panoísticos (ver Fig. 7.17) .  
Carapelli e t  al. (1998), en sus estudios sobre filo
genia molecular consideraron relacionados los Co
llembola y los Diplura (Fig . 7.23 ) .  Koch ( 1997, 
1998), Kukalová-Peck (1998) y Kraus (1998) esti
maron que los Diplura forman un único taxón que 
es el adelfotaxón de los Ectognatha . Opinamos 
que, aunque es observable una diferenciación en
tre los dos grupos de Diplura (Campodeoidea y 
Japygoidea), mientras no se tengan más estudios, 

se podrían considerar un solo taxón, tal y como 
postula Kristensen (199 1 ) .  

Pocas controversias hay referentes a l a  mono
filia de los grupos de Ectognatha (ver Bitsch & 
Bitsch, 1998 para una recopilación) . Dentro de 
ellos, los monocondílicos = Microcoryphia parece 
que forman un grupo monofilético . En cuanto a 
los Dicondylata, los Zygentoma, estamos de acuer
do con lo expuesto por Kristensen (1998) y ya ex
presado más arriba .  

CONCLUSIONES 

Collembola, Protura, Diplura, Microcoryphia y 
Dicondylia son grupos monofiléticos . 

Elliplura (Collembola + Protura) y Entognatha (Ca
llembola + Protura + Diplura) deberían rechazarse . 
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Puede admitirse el taxón Entognatha en el sen
tido estricto referido a los Diplura y que utilizan 
Kukalová-Peck (1998) y Koch (1997, 1998) . 

La denominación Apterygota, corno un con
junto, aunque la hemos empleado en todo el tra
bajo, creernos que debería rechazarse, ya que in
duce a confusiones .  

El  orden fósil Monura debería pasar a consti
tuir un suborden dentro de los Microcoryphia . 

El taxón Cercopodata, corno un suborden de 
Microcoryphia, debería rechazarse, hasta que no 
existan estudios más detallados . 

Creernos que, con los estudios realizados has
ta la fecha, la filogenia de los cinco órdenes trata
dos no está todavía clara y que el conocimiento 
de más características morfológicas, embriológicas 
y moleculares nos aportará datos nuevos para te
ner un punto de vista más exacto sobre las rela
ciones filogenéticas de los hexápodos primitiva
mente ápteros . 
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