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Lo primero que debe sefialarse a proposito de la Clase Myriapoda es que posiblemente no existe como
grapo monofilético y, por tanto, como agrupacion o taxén natural. Esta afirmacién, no obstante, debe hacerse
con cautelas, como todo lo relacionado, de momento, con la alta clasificacidn de los artrépodos. Asi pues,
entendemos Myriapoda en sentido lato como un conjunto heterogéneo de artrépodos que incluye a Diplopoda,
Pauropoda, Symphyla y Chilopoda (taxones con representantes actuales) y a Kampecarida y Arthropleurida

(taxones extintos).

Estado de la cuestion *Arthropoda”.

Los arirpodos son uma consecuencia del
proceso de artropodizacién. Este es un proceso
evolutivo cuya principal caracteristica es Ja
diferenciacién de la pared del cuerpo mediante la
adquisicién de una cuticula esclerotizada de la que, a
su vez, dexivaron los restantes caracteres morfolégicos
y  Dbiolégicos (De la  Fuente, 1982, '1994).
Morfoldgicos porque la posesion de esta cuticula
rigida sélo es compatible con el desarrollo de

arficulaciones  funciopales relacionadas con el
movimiento y la alimentacién que se van
especializando  progresivamente.  Este  modelo

resultante separa ya a Asthropoda de otros grupos
proximos (Anelida, Onychophora...) y aparece ya bien

representado en ¢l Cdmbrico inferior (con Trilobita, -

Chelicerata-Xyphosura, Crustacea y Aglaspidida), por
lo que su origen probablemente sea anterior. A su vez,
estas soluciones quizds justifican o explican algunos de
los hitos fundamentales de la ecologia animal. Por
ejemplo, la aparicion de nuevas estrategias y
comportamientos  alimentarios, wuna cierta
generalizacion de la depredacidn como medio de
alimentacion en el Cambrico (Lifidn, 1993); o mds
tarde, gracias a la independencia del medio ganada a
través del proceso de mineralizacidn, la colonizacidn
de nuevos hdbitats como el {errestre (en el Siltirico).

Ahora bien, el problema es determinar si los
caracteres morfolégicos artropodianos son una
solucidn original, inédita y exclusiva de eslos animales
o pudieron haber aparecido independientemente en
cada uno de los grandes grupos (De la Fuente, 1994).
En otros términos: jse trata de un grupo monofilético
o polifilético? Como de costumbre, existen teorias
para todos los gustos. Tradicionalmente existia un
cierto consenso en considerar un grupo dnico con el
rango de Phylum. Sin cmbargo, cuando un grupo
zooldgico tiene tanto éxito (v los artrdpodos lo tienen
sin duda alguna} no puede despreciarse la idea de que

los caracteres sean convergentes, es decir, que hayan
aparecido mds de una vez. 'Y esto ocurre, por ejemplo,. .
con los caracteristicos tubos de Malphigi {que en los
ardcnidos se forman derivados del intestino medio,
mientras que en los insectos son de origen proctodeal,
asi que son convergentes). Hay otros casos
(mandibulas, ojos compuestos, sistema traqueal o
embriologia, Snodgrass, 1938; Anderson, 1973; Dela
Fuente, 1982, 1994, entre otros). Estas semejanzas y
desemejanzas -y su valoracidn filogenética- ha dado
lugar a que los grandes grupos de artrépoda hayan -
sido combinados en base a su hipotético parentesco.
Asi, por ejemplo, con Mandibulata o Antennata se
agrupd a insectos, rmnzipodos y crusticeos, con
Tracheata a los dos primeros y mds adclante a
Chelicerata como oposicidn a Branchiata (Crustacea),
o con Schizoramia a trilobites y ardenidos (a veces con
los crustdceos) (Willmer, 1990). Otra clasificacién
muy interesante es la de Uniramia (insectos +
mirigpodos + onicéforos) y Multiramia, que incluiria
a todos los demds mds una serie de artrépodos
marinos primitivos y a los pignogdnidos (Manton,
1972; 1977, Anderson, 1973; Cisne, 1974, aunque
cada uno con matizaciones),

Como sefiala De la Fuente (1982) los miltiples
origenes de los artrépodos se basan en estudios sobre
caracteristicas de animales actoales, siendo el registro
fosil muy débil pues las formas artrépodas arrancan
del Precambrico y sélo conocemos miembros de los
grupos actuales pero no eslabones gue nos permitan
una segura reconstruccidn de la filogenia intergrapal,
Esta circunstancia nos impide disponer de una
adecuada dimensién temporal y en gran parte nos
obliga a2 movernos en el terreno de la hipdtesis.

Un paso adelante: *Myriapoda’.
Linneo colocé a los miridpodos entre los

insectos dpteros; Lamarck, entre los ardcnidos;
Sinclair entre los gusanos v los crustdceos. No ha
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Figura 1: Cladograma que representa la filogenia hipotética de Tracheata ("Myriapoda’ + Insecta) segiin Kraus y Kraus (1994). Crustacea
es el grupo hermano de Tracheata, Miridpodos e insectos tienea un origen comin (un ancestro comiin). A su vez, la hipGtesis considera
que Chilopoda (centipedos) s ¢f grupo mas antiguo dentro de Tracheata, una rama que se desgajé del tronco gue di6 lugar tanto a los
restantes miridpodes (Symphyla, Pauropoda y Diplopoda) como a los insectos, Chilognatha, que incluye a los milpies (Fulidae, Glomeris,
ete.} serfa un grupo de dipldpodos relativamente moderno. La terrestrizacién de los artrépodos se produce probablemente a partir de 1a
primera separacién (Crustacea/Tracheata) y ello tienre lugar, al menos, en el Cimbrico inferior, Del Silirico superior se conocen ya
quilépodos, diplépodos y del Devénico inferior los primeros insectos colémbolos,

faltado tampoco quien considerara a Onychophora

como ¢l grupo ancestral de los miridpodos, aunque

actualmente sélo se consideran grupos lejanamente
emparentados.

Por otra parte, son muchos los autores que han
sefialado la relacién entre miridpodos ¢ insectos,
considerdndolos  frecuentemente  como  grupos
hermanos (formando Tracheata)! o bien como grupos
con relaciones de parentesco mis confuso y/o cercano.
Esas relaciones se basan en el proceso de cefalizacion
y sus apéndices, morfologia de los apéndices
locomotores, tubo digestivo y otros sistemas internos,
etc (De la Fuente, 1994). Estas y otras caracteristicas
permiten establecer relaciones entre algunos grupos de
miridpodos y algunos grupos de insectos, y lanzar
hip6tesis en torno a la aparicion de cada uno de ellos.
La monofilia de Tracheata ha sido puesta en duda
(p.e. Boudreaux, 1979, 1987; Hennig, 1969). Sin
embarge, existe un problema de base que ya fue
apuntado por Pocock en 1893 y posteriormente
sefialado por varios autores (Dohle, 1988; Shear,
1994; Kraus y Kraus, 1994): la inconsistencia de
Myriapoda como grupo. Kraus y Kraus (1994) han
propuesto recientemente una filogenia de Tracheata (y,
en consecuencia, de "Myriapoda®) en base a estudios
sobre morfologia funcional que aparece reswmida en la
Fig. 1 y que refleja esa “inconsistencia’ a que nos
referfamos.

Principales grupos de Myriapoda.

Fijar el nivel taxondmico que corresponde a
cada grupo de miridpodos depende directamente de 1a
hipdtesis filogenética que se acepte. En el caso de
Kraus y Kraus (1994) Chilopoda deberfz tener un
nivel superior a Symphyla (asi como a Insecta), y éste
a Pauropoda y Diplopoda; por ejemplo: Subphylum,
Clase y Orden, respectivamente. Al margen del rango
formal que asignemos, podemos establecer los
siguientes grupos:

1. Chilopoda Latreille, 1817

Los quildpodos son artrdpodos de cuerpo
alargado compuesto por un ndmero variable de
segmentos con un par de patas y un pequeiio nimero
de segmentos terminales muy reducidos, modificados
o atrofiados. La cabeza presenta un par de antenas y
unas piezas bucales caracterfsticas (Demange, 1981;
Vdzquez, 1987). Ademds se les distingue por la
presencia de un par de forcfpulas (apéndices del
primer segmento corporal transformadas en un
mecanismo  punzante) conectadas a  glindulas
venenosas.

Son artrépodos carnivoros que viven bajo
piedras o cortezas, y de hdbitos *simples’ (Lawrence,
1984). Se desplazan con gran rapidez ya que su
esqueleto no estd tan calcificado como el de los
restantes grupos. Incluye 4 subgrupos a los que
tradicionalmente se asigna la categorfa de orden:
Geophilomorha, Scolopendromorpha, Lithobiomorpha
¥ Scutigeromorpha (ver Fig.2a-d), todos eflos con
representantes en la Peninsula Ibérica y muy comunes
(especialmente Scolopendra cingulata Latreille, 1829,
uno de los mayores artrdpodos de nuestra fauna).

A nivel mundial se conocen unas 3.000
especies (Lawrence, 1984).

2. Symphyla Ryder, 1880

Se trata de animales de pequefio tamaiio,
frédgiles y despigmentados (Demange, 1981) de los que
se conocen menos de un centenar de especies.
Determinadas caracteristicas morfolégicas han hecho
suponer a algunos avtores una gran proximidad con
los insectos apterigotos (Fig. 2e). :

3. Pauropoda Lubbock, 1866

Es otro pequefio grupo compuesto por especies
casi microscopicas (1-2 mm) muy cercano a los
dipl6podos con unas 400 especies conocidas (Fig. 2f).
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Figura 2: Grupos actuales incluidos en "Myriapoda®. Chilopoda: A) Scolopendromorpho: Scolopendra sp. B) Lithobiomorpha: Lithobius
sp. C) Seatigeromorpha: Scutigera sp. I Geophilomorpha: Geopirlus sp. Ey Symphyla: Scutigerellidae. F) Pawropoda. G) Diplopoda:
Sphaerotherium sp.
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Figura 3: Cronologia de "Myriapoda’ segin Ross y Briggs (1993) modificada por * Shear (1994) y ** Shear et al, (1996).
m = Presencia mncierta,
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Figura 4: Morfologia externa hipotética del "Diplépodo ancestral’ (basado en Enghoff, 1990).

4. Piplopoda Blainville-Gervais, 1844

Con mucho, es el grupo mds numerosos de los
miridpodos. Su cuerpo se encuentra dividido en tres
partes: cabeza, tronco y telson. El tronco estd
compuesto de un mimero de anillos que le dan una
apariencia cilindrica (raramente aplanada). Cada uno
de ellos estd formado en realidad por dos segmentos,
presentando cada anillo 2 pares de patas. El tegumento
estd muy calcificado. Presentan glindulas odoriferas
caracterfsticas. Viven en lugares himedos y son de
hdbitos vegetarianos, detritivoros y descomponedores
-o necrdfilos (Vézquez, 1987; Demange, 1981; Hopkin
¥ Read, 1992).

Se dividen tradicionalmente en dos subdrdenes:
Chilognatha (Latreille, 1802) y Penicillata (Latreille,
1829) o Pselaphognatha e incluyen a géneros tan
conocidas como Iulus, Polyxenus o Glomeris (ver
Fig.2g). Existen unas 10.000 especies descritas
(Hoffman, 1979).

Ademds de los 4 grupos indicados se conocen
dos exclusivamente {dsiles. Se trata de Kampecarida,
con unos pocos representantes conocidos entre ¢l
Silirico y el Devonico y Arthropleurida Waterlot,
1934, artrépodos de aspecto miriapodomorfo y gran
tamafio del Devénico y Carbonifero a quienes algunos
autores sitdan fuera de los Myriapoda (Waterlot,
1953; Hannibal, 1986; Rolfe, 1986; Kraus y Kraus,
1994)

El registro fésil

1a Figura n° 3 resume el ndmero de clases,
ordenes y familias conocidos de cada uno de los
periodos geolégicos del Fanerozoico. Es un resumen
del trabajo de Ross y Briggs (1993) en el que se
recoge ¢l momento de aparicién y cronologfa de
Myrtiapoda segin el registro fosil.

El primer f6sil de miridpodo conocido se debe
a Sendel en 1742. Tan temprano descubrimiento no se
corresponde con lo que reservaba el futuro
conocimiento del grupo. Los fésiles de miridpodos
son, en general, extraordinariamente raros y escasos.
Existen varias razones para ello: son artrépodos de
ecologia continental, subaérea, con tendencia a vivir
en hdbitats donde raramente se dan las condiciones
tafondmicas adecuadas para su correcta conservacion
(por ejemplo, selvas de tipo tropical donde los

caddveres son rdpidamente degradados). Ademds su
cuerpo es alargado y anillado, frecuentemente frégil y
muy sensible a la insolacién. No obstante, la
calcificacién de los Diplopoda ayuda a su
conservacion, si bien, lo habitual es que sélo fosilicen
restos (taramente ejemplares completos)®. La
interpretacién de anillos o segmentos fosilizados, en
lugar de ejemplares completos, facilita la diversidad
de criterios y, con ello, la disparidad de las hipdtesis
filogenéticas de los autores (Laurentiaux, 1953) y la
asignacion a este grupo de un buen numero de restos
que resulian altamente cuestionables. En general, las
formas alargadas y segmentadas han sido atribuidas a
Myriapoda a pesar de que ésta puede ser una
caracteristica morfoldgica de varios linajes primitivos
de Arihropoda y, en concreto, de Uniramia (Almond,
1985a). Es el caso de la Superclase Euthycarcinoidea
Gall y Grauvogel 1964 (animales marinos que
vivieron entre el Carbonifero y el Tridsico), del
enigmitico Necrogammarus salweryi Woodward 1870
{otro animal mirapodomorfo marino del Sildrico y

‘quizds uno de los primeros Uniramia que se conocen

(Rolfe, 1980; Almond, 19854)) o de las dos Clases
extintas incluidas provisionalmente en Myriapoda:
Kampecarida y Arthropleurida.

El registro f6sil de Myriapoda, ademds de raro
es preocupantemente incompleto. La Fig. 3 ilustra este
extremo. No se conoce ningtn fésil desde principios
del Tridsico hasta finales del Cretdcico, lo que
representa un lapso temporal de unos 150 mitlones de
afios. Ademds, a pesar de la hipotética antigiiedad de
Symphyla ¢l primer representate no aparcce hasta el
Oligoceno (hace wnos 30 millones de afios) ¥y
Pauropoda -un caso ain mds dramdtico- carece
totalmente de registro f6sil’.

A pesar de estos inconvenientes, la historia de
Myriapoda resulta fundamental para entender la
evolucion de los artrépodos, al menos de los terrestres
{Tracheata: Myriapoda + Insecta, pues los demds
tiepen un origen marino: Trilobita, Crustacea e,
incluso, Chelicerata).

Historia de los miridpodos

Se conocen unas 150 especies fdsiles
pertenecientes a unos 50 géneros (datos calculados a
partir de Hannibal y Farago, 1984). La morfologia
externa del *dipldpodo ancestral” ha sido propuesta por
Enghoff (1990) (ver Fig. n°® 4).
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Stldérico

El origen de los Myriapoda no puede precisarse
con exactitud. De la hipdtesis filogenética de la- Fig.
1 (Kraus y Kraus, 1994) debe inferirse una edad de
Tracheata (es decir, del primer ancestro de los
miridpodos) que se remonta ai Cdmbrico inferior®. Ese
ancestro hipotético debi6 conquistar, entre ese perfodo
y el Sildrico superior, el medio terrestre pues todos
sus descendientes {miridpodos e insectos) parecen ser
especies subaédreas o, al menos, subacudticas. La
hipdtesis de una primera radiacién terrestre en el
Ordovicico (perfodo comprendido entre el Cdmbrico
y ¢l Sildirico) ya ha sido sefialada por algunos autores
(Kukalovd-Peck, 1991), aunque no esid confirmada
por ¢l registro fésit®.

De este periodo sélo son conocidas formas
’dudosas’ cuya asignacion a Myriapoda ha sido
cuestionada. Es el caso de Archidesmus loganensis
Peach 1899 (del Sildrico inferior), Necrogammarus,
varios kampecdridos no descritos y otros supuestos
micro milipedos que som considerados por Rolfe
{1980) v Almond (1985a) como artrépodos de
afinidades inciertas. Estas formas, junto a los
ancestros de Euthycarcinoidea, pueden ser el producto
de una extensa radiacién marina de Uniramia en el
Sihirico inferior que mds tarde dard lugar a los
primeros miridpodos terrestres. ‘

No obstante, del Silirico superior son
conocidos varios fosiles de auténticos miridpodos,
aunque de dificil clasificacién: un kampecdrido no
descrito pero ilustrado por Jeram ef al. (1990), o el
primer dipldpodo (de Cowie, Escocia) cercano al
orden Archipolypoda. También de este periodo se
conoce el primer quilépodo de aspecto
escutigeromorfo (Jeram et al., 1990; no descrito).

La transcendencia de estos fdsiles radica en que
posiblemente se trate de las primeras especies de
artrépodos terresires conocidos, aunque esto es diffcil
de precisar. La conguista del medio terrestre fue
llevada a cabo por toda una comunidad de especies
pioneras en oleadas sucesivas (Rolfe, 1980, 1985;
Shear y Kukalovd-Peck, 1990; Shear, 1991). Todo
parece indicar que tras la colonizacion de mantos
microbianos  {especialmente  cianobacterias) vy,
posteriormente, liquenes, fungi y otras plantas
inferiores  aparecieron pequeiios  herbivoros,
detritivoros y, tal vez, sus depredadores, entre los que
pudieron encontrarse algunos pequefios artrépodos.
Aunque el registro f6sil no ha podido confirmarlo con
fosiles ‘corporales’ se conocen bolitas fecales o
coprolitos con restos de hifas de hongos que deben
corresponder a microartrépodos  fungivoros como
colémbolos, dcaros o milipedos (Sherwood-Picke y
Gray, 1985). De finales del Silirico es conocida la
primera planta *superior’ {Cooksonia) de unos 2-4 cm,
entre otras probables plantas vasculares, briofitos,
hepdticas y nematofitos (Shear, 1991). En este
escenario aparecen los primeros restos de los
miridpodos ya citados. Tradicionalmente se venia
considerando como primer artrépodo terrestre al
protoescorpién  Dolichophonus loudinensis (Laurie,
1899} de principios del Silirico, pero en la actualidad
este hecho parece estar descartado (ver Melic en este
volumen). Numerosos tipos de animales 13l vez fueron

" Xiphorusa, -~ Eurypterida,

capaces de explotar temporalmente e medio terrestre
mediante determinadas adaptaciones (Stprmer, 1976):
algonos Crustacea v
Arachnida... ; sin embargo, son los Myriapoda ¢
insecta los que parecen poseer ~desde el primer
momento- una estructura y morfologia perfectamente
adaptada a este medio que, en los grupos antes citados
(Crustacea: Isopoda, o los propios escorpiones) fue
adquirida mds adelante. No obstante, la posibilidad de
que los miridpodos del Silidrico fueran marinos ha sido
sefialada por Hoffiman (1969) pues no existe prueba
alguna de respiracion aérea hasta periodos posteriores.

Devénico

En este periodo. aparecen ya las primeras
especies bien identificadas de miridpoda. Entre ellas,
los primeros dipldpodos del orden Archypolypoda
Scudder, 1882, con representantes como Archidesmus
macnicoli Peach, 1882 (del que no puede asegurarse
que fuera terrestre, aunque tampoco maring) y varios
kampecdridos que presentan algunas dudas.
Kampecaris es un grupo heterogéneo de artrépodos
con pocos segmentos corporales y algunos caracteres
morfoldgicos particulares (p.e. la estructura de la
cabeza). K. forfarensis Peach, 1882 es un arirépodo
de afinidad incierta aunque préximo a Diplopoda, X,
obonensis Peach, 1899 es diferente a todos los
restantes miembros conocidos del grupe y K
tuberculata Brade-Birks, 1923 parece ser un auténtico
milipedo terrestre (Almond, 1985a).

En el Devénico medio aparece el primer
representante  de  Arthroplevrida:  Eoarthropleura
devonica Stprmer 1976, en Alken-an-der-Mosel
(Alemania), una especie terrestre 0, como minimo,
anfibia. Se trata de artrépodos de tipo muy arcaice y
caparazén achatado, trilobulado longitudinalmente,
que les da una vaga apariencia de trilobites alargados
{con los que han sido vinculados en el pasado;
Waterlot, 1953).

En el famoso yacimiento de Rhynie en Escocia
no aparecen miridpodos. Por contra, sf han sido
descubiertos fésiles en otros yacimientos importantes
del Devdnico medio. Recientemente (diciembre 1996)
ha sido ilustrado un milipedo terrestre de unos 45 mm
de Quebec (Canadd), de hace unos 420 millones de
afios y de aspecto parecido a la especie actual Narceus
annularis (Spiribolida) (Shear et al., 1996). También
han aparecido restos de Eoarthroplenra sp.

Ligeramente anterior a estos yacimientos, el de
Gilboa (Nueva York, EE. UU.) contiene una rica
fauna fésil que incluye mirigpodos (ver Shear, 1986};
en concreto, el primer quildpodo conocido del
periodo: Devonobius delta Shear y Bonamo, 19887,
Tanto en éste como en los otros yacimientos es
curioso comprobar que la mayor parte de la fauna
fosit es eminentemente carnivora (dcaros,
trigonotdrbidos, psendoescorpiones o quilépodos), lo
que indica que debia existir un rico abanico de presas,
de las que apenas nada sabemos, pues no se han
conservado. Cabe la posibilidad de que la fauna
predadora (o al menos parte de ella) fuera marina y
que, alimentindose en el medio acudlico, buscara en
terra  firme proteccién  contra  enemigos o
depredadores.  Sin embargo, resulta mucho mds
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Figura 5: Reconstruccién hipotética de un artropledirido (Aﬂhropleum sp.), ‘miridpodo’” gigante de poszclﬁn sistemitica incierta, con una
longitad superior 2 1.5 m y una anchura de unos 45 em (Carbonifero).

convincente y simple la hipdtesis- de la colonizacion
terrestre (ver Kevan et al., 1975 donde se establecen
interesantes relaciones coevolutivas entre artrépodos,
plantas y fungi; Rolfe, 1985; Shear y Kukalovd-Peck,
1990; Shear, 1991).

Carbonifero

Aparece 1a segunda familia de Arthropleurida
con los artrépodos terrestres de mayor tamaiio
conocidos. El registro mds antiguo que se conoce
corresponde a un icnefdsil de finales del Carbonifero
infertor (Namuriense} compuesto por el rastro
producido por un gran individuo al desplazarse
{Diplichnites cuithensis Briggs et al., 1979).
Posteriormente han sido descritos otros rasiros
similares que junto al primero han sido atribuidos a
Arthropleura (Briggs ef al., 1984). Se conocen varias
especies de drthropleura Jordan 1834 (Fig. 3): A
armata Jordan, o A. pruvosti Waterlot fueron especies
que alcanzaron 1,8 m. de longitud y 45 cm. de
anchura, parecidas a polydésmidos, con amillos

ornameniados con grandes espinas (Almond, 1985b).
Estas formas gigantes convivieron con otras de tamafio
mucho mds reducido. Son conocidos como "centipedos
nadadores’” (Hopkin y Read, 1992) pues durante
mucho tiempo se ha pensado que eran especies
lacustres o, al menos, vinculadas a subsuelos himedos
(Waterlot, 1953), aunque lo mds probable es que
habitaran los bosques de licopodios de la época y
fuera un animal terrestre de hdbitos vegetarianos
(Almond, 1985b; Briggs ef al., 1984; Kraus y Kraus,
1994). El gigantismo de éstas y otras especies (en
especial, insectos, pero también de otros animales no
artrgpodos) pueden tal vez explicarse en base a las
especiales caracteristicas de la atmdsfera en la que se
alcanzaron niveles de O, muy superiores a los actuales
(Graham et al., 1995; Martinez-Delclos, 1996). De la
Cordillera Cantdbrica (Norte de Espafia) se conocen
algunos restos cuyo estudio se¢ encuentra en
preparacidn (Castro, 1994).

El Carbonifero, seguramente a consecuencia del
clima fundamenialmente cdlido y Iuvioso reinante de
cardcter tropical ( que darfa origen a los grandes
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Figura 6: Escena imaginaria del Carbonifero en ¢l que aparece un milipedo gigante {Acamherpestes major Scudder, 1882) de unos 50 cm
¥ con largas espinas profectoras que, posiblemente, eran méviles. La escena lo representa como especie anfibia, aunque esto es dudoso.

yacimientos carboniferos del hemisferio norte), dié
lugar a selvas himedas ideales para detritivoros y por
+ ello no es extrafio que los diplépodos conocieran una
gran diversificacién (10 familias frente a 14 del
Cenozoico). La expansién debié ser, en efecto,
importante®. Tanto que se ha considerado que la
aparicion de espinas sobre las esporas de diversas
plantas del Carbonifero pudo deberse a una respuesta
a los hdbitos herbivoros de estos animales (Kevan ez
al., 1975; Hopkin y Read, 1992). El Carbonifero
también conocié la expansiéa de otros Tracheata: los
insectos, cuyos primeros representantes aparecieron en
el Devénico y que en este perfodo ya presentaban un
centenar de familias, muchas de ellas con similar
nicho alimentario (Kraus y Kraus, 1994). Los
herbivoros pudieron haber sido raros en los
ecosistemas del Paleozoico a pesar de la abundancia de
plantas terrestres, siendo la actividad primaria
realizada mediante detritivoros y descomponedores
(Shear y Kukalovi-Peck, 1990), a los que se asociaria
su fauna depredadora. Del Carbonifero inferior son
conocidos varios milipedos de Kirkton, Escocia
(Shear, 1994) en los que aparecen espirdculos (lo que
constituye la prucbha mds antigua de respiracidn adrea
en el grupo} y glindulas odoriferas como mecanismos
de defensa frente a depredadores (posiblemente
anfibios, Shear, 1994). Entre los diplopodos mds
interesantes podemos sefialar a otras formas gigantes:

Acantherpestes major Scudder, de unos 50 cm., A.
gigas Fritsch, 1902, o Myriacantherpestes ferox
(Salter, 1863), todos ellos pertenecientes al orden
Archipolypoda. Son formas gigantes con largas
espinas para defenderse de depredadores, tal vez
moviles, y grandes gidndulas odoriferas o secretoras
{Fig. 6). Con otras especies mds pequefias, entre las
que se cuenta Euphoberia Harenai Meléndez, 1948,
proveniente de Llombera (Le6n, Espafia), forman
quizds una linea filética independiente, lateral
(Laurentiaux, 1953). Fueron diplépodos que no se
enrollaban, ni en bola ni en espiral y de hdbitos
forestales, seguramente terrestres (Hannibal, 1981) y
tal vez carnivoros pues sus grandes mandibulas son
muy diferentes de las presentes en las formas actuales
(Fig. 7). Otros diplépedos con la capacidad de
enroflarse en bola son los aminilyspédidos como
Amynilyspes wortheni Scudder, 1882, de Mazon Creek
(USA) o Glomeropsis ovalis Fritsch, 1899 de
Alemania, algunos de ellos con espinas protectoras
(Fig. 8)°. Aparecen también diplépodos de otros tres
ordenes aunque su clasificacién exacta resulia
dudosa'®. Pero, sin duda, ¢l orden mds abundante y
diversificado de dipldpodos es Spirobolida Cook, 1895
(aunque este grupo plantea rumerosas dudas respecto
a su sistemdtica, Shear, 1994), con al menos cuairo
familias presentes y numerosos géneros. Estas especies
carecfan de espinas y se enrollaban en espiral.
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Figura 7: Fragmentos de Euphoberia llanerai Meléndez, 1948, de Llombera, Ledn (Espana),

Algunos ejemplos son: Xyloiulus sigiilariae (Dawson,
1860), de Canadd, Anthracojulus pictus Fritsch, 1899
de Checoslovaquia y otras especies de los géneros
Archiulus Scudder, 1873 (de Europa y Norteamérica),
Pleyroiulys  Fritsch, 1902, parecidos a  géneros
actuales como Polyzonium y Platydesmida (Dzik,
1981; Hopkin y Read, 1992). Los representantes de la
familia Xyloiulidae Cook, 1893 vivieron también en
el Pémmico y alcanzaron el Tridsico inferior,
constituyendo los dnicos Ffdsiles conocidos enire la
totalidad de miridpodos desde el Carbonifero hasta el
Cretdcico superior, 150 millones de afios después.
Entre los Chilopoda (centipedos) el registro es
mucho mds escaso. De Mazon Creek (Illinois) se
conoce el primer escolopendromorfo:

Mazoscolopendra richardsoni Mundel, 1979 y el

segundo escutigeromorfo, nico representante de la
familia Latzeliidae Mundel, 1979: Laizelia
primordialis Scudder, 1890, '

De finales del Paleozoico a finales del
Mesozoico (Pérmico-Creticico).

Como ya hemos indicado, el registro fdsil de
los miridgpodos prdcticamente desaparece.  Con

excepcidn de algunos fosiles de un sélo orden de

Diplopoda (Spirobolida, que alcanza el Tridsico
inferior y que vuelve a aparecer en el Cretdcico
superior, ver Fig. 3), transcurren 220 millones de
aftos sin registro alguno.

Las razones son dificiles de explicar,
especialmente si tenemos en cuenta que en el dmbar
baltico del Oligoceno (Cenozoico) los Myriapoda
vuelven a reaparecer con numerosas formas y tipos.
Presumiblemente, las causas de esta ausencia haya que
buscarlas en los problemas de conservacidn ya
sefizlados para este grupo que van a verse acentuados
a consecuencia de los movimientos de las masas
continentales y especialmente de los cambios
climdticos. El clima reinante en gran parte del
Carbonifero permitié la proliferacién en todo el
hemisferio norte (Norteamérica, Europa y gran parte
de Asia sttuadas en ese momento en ef Ecuador) de
densas selvas tropicales, Aunque su estructura vegetal
era diferente a la actual, formaban una masa forestal
como jamds ha vuelto a darse sobre el Planeta. Bstas
condiciones de calor v humedad permanente unidos a
un nicho alimentario caracteristico del grupo ({al

menos de Symphyla, Pauropoda y Diplopoda) v la
abundancia de recursos pueden explicar la radiacidn
del grupo en el Carbonifero. El perfodo siguiente
(Pérmico) supuso un dramdtico cambio de Jas
condiciones ambientales. El clima general pasa de ser
himedo a seco, manteniéndose las altas temperaturas
por lo que amplias regiones pasan a ser muy dridas,
subdesérticas o desérticas. Al mismo tiempo, las
masas contineniales se desplazan hacia el Norte y el
Ecuador pasa a ser ocupado por Sudamérica y Africa, -
regiones que hasta entonces habian tenido un clima
relativamente fresco o que se encontraban en plena
glaciacion. En realidad, a pesar de su posicion,
durante el Pérmico sigue vigente una gran glaciacion
en el hemisferio austral. Estas condiciones contintaron
en e} Tridsico y, con menor intensidad, en el Jurdsico,
en ¢l que el clima tiende a hacerse progresivamente:
mds himedo, aunque sin alcanzar los niveles del
Carbonifero. Las nuevas condiciones debieron afectar
drdsticamente a la distnbucién de miridpodos,
convirtiéndolos en artrépodos relativamente raros en
un ambiente hostil. Asi, de este amplio lapso temporal
que incluye todo el Mesozoico, sélo son conocidas
algunas especies que alcanzaron el Tridsico siberiano
como Tomiulus angulatus Martynov, 1936 y, yaen ¢l
Cretdacico superior (aunque con algunas dudas),
Gobiulus sabulosus Dzik, 1975 de Mongolia. No se
conoce ningidn resto de Chilopoda de este periodo.

Kravs (1978} se ha ocupado ademds de las
relaciones entre la distribucién de Diplopoda y la
tecténica de placas. De hecho la dependencia de
microhdbitais bien definidos y la escasa movilidad de
los Diplopoda convierten a estas especies en buenos
taxones para rastrear los efectos de la deriva
continental'!. Asf Jeekel (1985) llega a la conclusidén
de que es en este perfodo cuando los julidos y
espirostréptidos se distribuyeron desde el hemisferio
austral (hipotético origen) a la actual region Holdrtica,
extinguiéndose a continuacion en el sur'?. Hoffman
(1979 explica la presencia de otros grupos con un
origen comin en Sudamérica y Africa (p.e.,
Polydesmida).

Cenozoico
En el Terciario y, especialmente, en ¢l dmbar

fésil del Oligoceno (ver p.e. Santiago-Blay y Poinar,
1992), aparecen ya representanies de todos los grupos
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Figora 8: Reconstruccién de Amynilyspes sp. de wnos 3 em. Fueron diplépodos con Ia capacidad de enrollarse en forma de bola

{Carbonifeto).

actuales (excepto Pauropoda). El primer Symphyla
(Scolopendrella sp.), diplépodos de los 6rdenes
actuales Polyxenida, Glomerida, Polyzoniida, Julida,
Polydesmida, etc. Otro tanto ocurre con Chilopoda:
aparecen los primeros representantes de
Geophilomorpha y Lithobiomorpha que jurto a nuevos
taxones de Scolopendromorpha y Scutigeromorpha
componen ¢l panorama actual de centipedos. Todos
estos drdenes difieren ya muy poco de los actuales y
en algunos casos han side asignados a géneros actuales
(p.c., Geophilus, Scolopendra o Lithobius).

De Rubiclos de Mora (Teruel, Espafia) se

conoce un miridpodo fésil del Mioceno inferior
(Pefialver y Martinez-Delclds, 1993; Moatoya ef al.,
1996) que se encuentra actualmente en estudio,

Desde un punto de vista biogeogrifico, las
glaciaciones del Cenozoico pueden explicar
razonablemente la distribucidn de varios géneros de
dipldpodos en Europa con algunos ejemplos para la
Peninsuia Ibérica, que actué de refugio, al igual que
Italia v los Balcanes, como el género Ommatoiulus de
la familia Julidae (Kime, 1990; Hopkin y Read,
1992).

Tras este rdpido vistazo al registro fsil de
Myriapoda, podemos decir que se trata de un grupo
zooldgico de enorme importancia para resolver la
filogenia de Arthropoda asi como para conocer
algunos de fos caminos que siguieron los artrépodos
en Ia colonizacidn del medio terrestre. Por desgracia,
podemos afirmar también que los miridpodos todavia
guardan bajo tierra la mayor parte de sus secretos.

Notas:

! Aunque sin olvidar que recientemente se ha propuesto a los
crusticeos como grupo hermano de los insectos en lugar de los
miridpodos en base a un estudio sobre Ia  'mandibula
artrdpoda’(Popadic et al., 1996).

% Asi, por ejemplo, a pesar de conocer varias especies diferentes de
Arthropleura, no se ha conseguido saber que ’cara’ tieme. Otro

tanto ocurre con Acantherpestes. Para aumentar nuestra decepeion,
ambos géneros incluyen z las especies de mayor tamadio gue hayan
existido sobre el Planeta.

* Otro ’gap’ importante ha sido parcialmente solucionado en fecha
tan reciente como 1994, pues no se conocia ningiin diplépodo fésil
entre el Devénico inferior y el Carbonifero superior hasta el trabajo
de Shear (1994), en el que se describen varios ejemplares de East
Kirkton, West Lothian, Escocia del Carbonifero inferior.

* Como minimo, pues, Crustacea, ¢l grupo hermano de Tracheata
estd bien docementado en ¢l registro f6sit de ese perfodo v, en
términos cladisticos, los grupos hermanos tienen la *misma edad’.
Nétese que este hipotético "ancestro’ de Tracheata podria no ser un
auténtico Tracheata en los términos ex los que es definido el grupo
actualmente, sino sélo un predecesor que bien pudo ser muy
diferente (Shultz, 1994).

5 No obstante, existen icnofésiles en forma de una serie de hineles
o madrigueras con un didmetro de entre 2 y 21 mm excavados en
el medio terrestre, en suelos del Ordovicico superior. Uno de Jos
candidatos sefialados por los autores es un artrépode y mds
concretamente un miridpodo (Retaflack y Feakes, 1987).

© En los ires casos, no se ha establecido Ia familia a que pertenecen
y en dos de ellos, ni siquiera el orden.

7 Y que ha requerido estsblecer un orden moneespecifico:
Devonobiomorpha (Shear y Bonamo, 1988).

¥ Aungue también se sefiala que la preservacién de miridpodos
puede ser un fendmeno asociado a su especial morfologia ¥
caloificacién ¥y no el resuitado de su auténtica participacitn o
importancia en los ecosistemas paleozoicos (Almond, 1985a).

% 4. wortheri era un diplépodo oniscomorfo con espinas fijas y una
longitud de unos 3 cm. La presencia de las espinas {(que podian ser
tanto un mecanismo defensivo como destinado a prevenir la
desecacién) le impedfan excavar ¢ vivir bajo tierra como fas
espeties actuales, ast que debian vivir en hébitats *abiertos’, o bien
ser arboricolas (Haonibal y Feldmana, 1981).

1% Se wrata de Sphaeritheriida Brandt, 1833, Sphostreptida Cook,
1895 y otro orden dudosoe, pero diferenciado, al que da origen los
restos de Archiscudderia paupera Fritsch, 1899 de fa antigua
Checoslovaquia ¥ que algunos avtores (p.e., Laurentianx, 1953;
Hoffman, 1969) sitvaron junto a Amynilyspes.

' De no ser por Ia escasa entidad de su registro fosil.

12 Hipdtesis complivada de demostrer, teniendo en cuenta la
ausencia total de fésiles en el Mesezoico.
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