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Resumen: En el presente trabajo s¢ hace un breve repaso a las diferentes teorfas del origen e hipétesis de diversificacién de los
artrépodos y de los hexdpodos en particular, Se destaca ¢l momento de aparicién, diversificacién y extincién de los Ordenes fosiles de
insectos y se comentan brevemente algunas de sus caracterfsticas morfolégicas o de composicién. Asimismo se efectda una introduccidn
a Ia terresirizacién de los artrépodos por cuanto condiciond, posteriormente, la diversidad de los insectos.

Introduccion

Los insectos fésiles constituyen un campo de
investigaci6n paleontoldgica muy amplio. No solo se
estudian a nivel sistemdtico o filogenético, sino que
cada dfa son mds utilizados en Jos estudios de
paleoclimatologia, extincién, paleéobiogeografia, etc.
Se ha de tener en cuenta que el registro fosil de
insectos es abundante y que en los yacimientos donde
-aparecen, lo hacen con una diversidad muy elevada, al
igual que los organismos vegetales. Hasta ahora éste
ha sido uno de los conjuntos biolégicos mds utilizados
en paleoclimatologia. En los 1ltimos afios han
aparecido bastantes trabajos sobre el momento de
aparicion, diversificacin y extincion de las diferentes
familias u ordenes de inmsectos. Estos se han
comparado con Jos datos de ofros grupos
paleobioldgicos de origen continenial como los
cordados, utilizados con anterioridad en el estudio de
extinciones masivas.

El origen de los artrépodos

Los artrépodos actuales se enmarcan en tres
grupos: Chelicerata [Pantopoda + Merostomata -+
Arachnidal, Crustacea 'y Tracheata [Myriapoda +
Insecta], stendo el filum que cuenta con mayor
nimero de especies. Solamente los insectos presentan
mds de un millén de especies conocidas. Los
trilobites, artrépodos exclusivo del Paleozoico, son
considerados un grupo monofilético, no ancestral sino
avanzado, hermano de los quelicerados (Fortey,
1990).

Los primeros arlrdpodos aparecen en el registro
fésil en el Cdmbrico inferior, con un mimero
considerable de formas diferentes. Estos no solamente
han colaborado en la comprensidn de la evolucién
inicial del grupo, sino también en la de Metazoa en
general (Conway Morris, 1993; Chen ef al., 1995).
La paleontologia nos aporlz informacién sobre el
registro fdsil de los diversos grupos de artrépodos,
sobretodo de gran cantidad de formas extintas.
Arthropoda es el filom con imayor registro entre las
faunas del Cémbrico inicial, proporciondndonos
caracteres suficientes para realizar andlisis desde el

punto de vista cuantitativo, morfolégico y cladistico
(Briggs & Fortey, 1989; Wills ef ai., 1994; Fortey et
al., 1996). :
Los trabajos de Lake (1988, 1990) y de Field
et al. (1988) concluyen que los artrépodos fueron uno
de los filums que mds tempranamente se diferencié del
resto de los celomados, constituyéndose grupo
hermano de [anélidos + moluscos). Valentine (1989)
postula, mediante el estudio de fGsiles del Vendozoa,
que en este perfodo sdélo existieron -organismos
"blandos" provistos de homocele. Hasta el Cambrico
inferior no aparecen los primeros celomados, entre
ellos los artrépodos, ya muy diversificados. Este autor
propone que sus ancestros no pudieron ser un grupo
de anélidos, como inicialmente propuso Snodgrass
(1938), sino que ambos tuvieron un ancestro comiin,
posiblemente vermiforme con cavidad homocélica.
Para Nielsen {1995) el conjunto Panartropoda
[Onychophora + Arthropoda + Tardigrada] seria
grupo hermano de Annelida. Asf los [panartrépodos +

. anélidos] serfan el grupo hermano de los moluscos.

Esto contradice en parte el trabajo de Bergstrdm
(1986) que interpretaba a los artrépodos, en base a
estudios moleculares, como mds préximo a los
moluscos que a los anélidos. Actualmente los
artrépodos no son considerados como wn grepo
primitivo, sino que quedan incluidos, junto con el
resto de protéstomos, como grupo hermano de los
deuteréstomos (Nielsen, 1995).

Monofiletismo versus polifiletismo de los
Artropoda

Actualmente la historia evolutiva de los
artrépodos se debate entre los partidarios de tres
hipdtesis: la monofilética, la difilética y la polifilética.
Estas hipGtesis suponen que el proceso de
artropodizacion  ocurrié  una  vez  (hipdtesis
monofilélica) o mds veces en grupos diferentes
(difilética vy polifilética). Actualmente existen
partidarios de cada una de ellas (Fortey, 1996). El
proceso de arlropodizacién pudo producirse a causa de
una mejor adaptacidn a la locomocién epibentdnica,
mientras que el desarrollo del celoma pudo ser por
esquizocelia del mesodermo.
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Entre los grupos aparecidos en el registro fosil
s¢ han reconocido: a) los trilobites, b) los
quelicerados, ¢) los crusticeos y d) los "Uniramia"”
[onicéforos + miridpodos + insectos]; esta dltima
agrupacion propuesta por Manton (1977) es
considerada no monofilética (Kukalovd-Peck, 1992);
de ella se ha extraido a los onicéforos como un fflum
aparte (Nielsen, 1995). Si se observa la morfologia
bucal de estos grupos, los trilobites y los quelicerados
no presentan mandibulas mientras que los crusticeos
y los "Uniramia" si; no obstante mientras que en los
crustdceos €sta derivaria de la base del apéndice, en
los "Uniramia” lo harfa de la parte distal o del
apéndice entero primitivo. Existen varios caracteres
que indican ¢l posible origen monofilético de los
Artropoda, entre los que destacan: a) el tipo de ojo
compuesto; en muchos grupos la estructura del ojo
compuesto es muy similar, mientras que en otros
presentaria una simplificacidn. Segiin Paulus (1979) su
estructura se considera una sinapomorfia del grupo; b)
Ia estructura de la cabeza; todos tienen apéndices
cefdlicos ficilmente atribuibles a un patrén primitivo
con cinco apéndices y ¢) la cuticula, que es muy
similar en todos los grupos de artrépodos (Plotmick,
1990; Nielsen, 1995).

Entre los partidarios del monofiletismo de los
artrépodos se encuentran citadas varias hipétesis que
deben ser comsideradas (Briggs & Fortey, 1989;
Schram, 1991; Budd, 1993; Wheeler et al., 1993)
todas ellas sintetizadas en Stys & Zrazavy (1996).

A finales de los afios cincuenta y -hasta
mediados de los afios setenta, los trabajos de Manton
(1958, 1964, 1973 y 1977) y Tiegs & Manton (1958)
actuaron como divulgadores de Ia hip6tesis polifilética
del origen y evolucion de los artrépodos. Para Manton
los onicéforos estaban relacionados con los traqueados
(miridpodos + insectos) para formar los Uniramia.
Esta hipétesis consideraba que trilobites, crusticeos y
quelicerados, habfan comseguido el grado de
organizacion artropodiana de manera independiente.

Los partidarios de Ia parafilia de los artrépodos
basan su hipdtesis en la estructura de los apéndices, ya
que los hay unirrdmeos y birrdmeos (€stos serian mds
primitivos) y postulan varias hip6tesis plausibles
(Manton, 1977; Jamieson, 1987; Bergstrom, 1992),
tambi¢n sintetizadas por Stys & Zrazavy (1996).

Si se acepta que los Crustacea son el grupo
hermano de los Tracheata y teniendo en cuenta que los
Crustacea se encuentran representados en el Cambrico

inferior, se ha de pensar que los primeros Tracheata

aparecieron también en esta época v fueron acusticos.
Hasta el momento no se conoce el ancestro conmin
entre los miridpodos y los insectos (Kukalovd-Peck,
1952}. Los insectos pudieron derivar de algun grupo
de artrdpodos por un proceso de heterocronia
(detencidn del crecimiento en un determinado estado
larvario; retencién de caracteres  juveniles;
pedogénesis).

Los artrépodos poseen varias apomorfias como
son: a) el exoesqueleto articulado, b) apéndices
articulados con musculatura intrinseca, ¢) cefalén
fusionado en ¢l segmento anterior, d) generalmente
ojos compuestos, €) presentan anténulas, f) poseen
antenas, g) tienen mandibulas y dos pares, o un par,
de maxilas, h) la boca estd dirigida posteriormente y

cubierta parcialmente por el labro, i) en los crusticeos
filtradores, la captura de las particulas se realiza
gracias a sedas localizadas de los apéndices, que son
atraidas a la boca a lo largo de un canal localizado en
la parte media de la coxa. Este cardcter se considera
ancestral entre los artrépodos, §) la estructura interna
muestra embudos metanefridicos sin cilios v k) en los
crusticeos el primer estadio larvario, de vida libre, es
filtrador. Es una larva nauplius plantotréfica con tres
pares de apéndices: antépulas unirrdmeas sin
gnatobase, antenas birrdmeas y mandibulas con

.gnatobase. El criterio de Nielsen (1995) es que todas

estas apomorfias demuestran que los Arthropoda son
un grupo monofiiético. .

Field et al. (1988) consideran a los artrépodos
un  grupo monofilético en base a caracteres
estructurales tales como: a) la estructura de la cabeza,
b) la morfologia internz, ¢) la ultraestructura del
esperma, d) las hemocianinas, €) los estudios
moleculares y f) el registro f6sil, etc. No obstante es
dificil de imaginar como fue el ancestro connin de los
artrépodos. Los defensores de la teoria polifilética,
entre los que se encuentran Bergstrom (1986) y Lake
(1990}, basdndose en estudios moleculares, postulan
que a) los apéndices ancestrales que han dado lugar a
ia gran variedad de formas actuales por evolucién no
hubieran sido funcionales y b) que las diferencias de
caracteres entre los diversos grupos de artrépodos son
consecuencia de su origen no connin, al tiempo que
las semefjanzas han sido obtenidas por convergencia.
Para Bergstrom (1986) el antecesor de los artrépodos
desarrollé’ durante la artropodizacién, una
segmentacién de la musculatura longitudinal
adquirié un exoesqueleto. Para Valentine (1989) el
proceso tuvo lugar al menos tres veces dando lugar a
los crusticeos, quelicerados y "Uniramia".

La teoria polifilética implica la convergencia
evolutiva de muchos caracteres. Parece poco probable
que la artropodizacion pudiera tener lugar en grupos
diferentes y todos desarrollaran un patrén comiin por
convergencia evolutiva.

Monofiletismo versus polifiletismo de los
Hexapoda

Nielsen {1995) considera que Mandibulata es
un grupo monofilético, aunque la propuesta de’ grupo
hermano entre Crustacea y Tracheata ha de ser
considerada con cautela, a causa de la dificoitad en la
identificacién de las apomorfias de los Crustacea. En
1986 Weygoldt sugirié que una posible apomorfia del
grupo podria ser Ia fusion de cuatro ojos medianos en
Ia fase larvaria nauplivs. Para Nielsen (1995) es muy
probable que los primeros traqueados fueran un grupo
especializado de crusticeos terrestres y que las
trdqueas fueron una adaptacién al hdbitat terrestre
(aunque no son homdélogas en los diversos grupos de
traqueados). Los ardcnidos y los traqueados terrestres
desarrollaron triqueas con estigmas pares en los
diferentes segmentos corporales, aunque muy
posiblemente €stos Srganos evolucionaron de manera
independiente varias veces (Dohle, 1980). Durante
esta adaptacidn, el exopodito de las patas birrdmeas
asoctado con la respiracién acudtica, fue reducido,
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Estudios filogenéticos recientes muestran el
monofiletismo de los hexdpodos {Boudreaux, 1979;
Kristensen, 1991; Stys et al., 1993). No obstante
algunos de los grupos, tales como los Entognatha:
Protura, Collembola, Campodeina y Japygina, han
sido sélo estudiados por métedos morfoldgicos por lo
que sus afinidades hexopodianas necesitan un andlisis
cladistico (Yin, 1984; Stys & Zmzavy, 1996).

En 1a década de los setenta Anderson (1973) y
Manton (1973, 1977) propusieron un origen
polifilético para los diversos grupos de Hexapoda:

Protura, Collembola, Diplura [Campodeina +
Japyginal, "Thysanura” [Archacognatha +
" Zygentoma] y Pterigota.

Jamieson (1987) mediante ¢l estudio de la
ultraestructura  espermdtica, interpreté la posible
monofilia de algunas agrupaciones alternativas de
hexdpodos: a) [Campodeina <+ Japygina +
Archaeognata + Zygentoma], pero no los Pterigota,
b) [Campodeina -+ Archacognata] y ¢) [Campodeina
+ Asrchacognata + Zygentoma 4+ Pierigota], pere no
Japygma Las evidencias que sostienen cada una de las
opiniones, fueron basadas en simplesiomorfias u
homoplasias ¥y no corroboradas mediante estudios
cladisticos. En el trabajo de Stys & Zrazavy (1996) se
exponen y critican las diferentes propuestas de
filogenia para demostrar la monofilia de los
Hexapoda, realizadas por autores anteriores, Para Stys
& Zrazavy (1996) ¢l Subfilum Hexapoda se divide en
cuatro clases: Parainsecta [Protura + Collembola],
Campodeina, Japygina y Entognata [Archacognatha +
Dicondylia: Zygentoma + Pterygota].

La evolucidn de los insectos se produjo por la
aparicién de apéndices marchadores y de alas. La
modificacidn y variacién hacia diferentes tipos de
alimentacion, as{ como la variacién hacia diferentes
tipos de patas marchadoras, produjo una gran
diversificacidn inicial. '

Enire los insectos aparecen dos grupos bien
diferenciados, en base a la posicién de sus
mandibulas: los entognatos (insectos mds primitivos)
y los ectognatos (los mds evolucionados). Los andlisis
cladisticos de los grupos basales de los hexdpodos,
muestran que estos dos grupos tuvieron un ancestro
comiin (Henning, 1981; Boudreaux, 1979; Kristensen,
1981), pues muestran sinapomorfias comunes y inicas
de cada una de los clados, que definen cada taxdn.

El grupo parafilético "Apterigota” estd
compuesto por insectos que no poscen alas (estado
plesiomérfico primitivo de todos los insectos). Estas
derivaron de pliegues tegumentarios que aparecen
como termorreguladores, aunque con posterioridad
modificaron esta funcién y fueron utilizadas para el
vuelo. Los pterigotos son insectos alados en los que la
ausencia de alas es debida a una pérdida secundaria.
Existen dos tipos de pterigotos, los paledpteros y los
nebpteros, que se diferencian por el tipo de
articulacidn de las alas y por la posibilidad de
colocatlas o no sobre el cuerpo. Entre los primeros,
los miisculos estdn directamente insertados en las alas,
mientras que en los segundos lo estan en el t6rax.

Ignoramos si nos encontramos cerca o lejos de
resolver esta controversia, no obstante es necesario
decir que los fésiles han aportado y aportardn una
informacion muy valiosa a los andlisis cladistico y a

la filogénia de los hexdpodos. Por el momento parece
que casi toda la informacidn concuerda con los
patrones filogenéticos propucstos, a partir de las
formas vivientes (Nielsen, 1995).

Artrépodos, hexdpodos y terrestrizacion

La terrestrizacion fue un paso imporiante que
tuvo lugar entre los artropodos de los que
posteriormente surgirfan los insectos. Si bien se ha
comentado que existe registro f6sil de artrépodos en
el Cdmbrico inferior, no es hasta el Silirico-Devénico
que los artrépodos se introducen en los medios
continentales. S6lo 9 de los 58 filums actuales o
extinguidos de animales tienen representantes terrestres
(Blackwelder & Garoian, 1986). De. estos nueve, los
dos mejor representados son los artrépodos y los
cordados, pero }a diversidad actual de los primeros es
20,5 veces superior a la de los segundos (Labandeira
& Beall, 1990).

La introduccién de los artrépodos en los
medios continentales requirié cambios obligados en su
fisiologfa: 1) osmorregulacién; paso de un medio
liquido a uno gaseoso con el consiguiente cambio en
el balance del agua en el interior del cuerpo (Selden &
Edwards, 1989; Labandeira & Beall, 1990), 2) la
respiracion aérea, 3) excrecion del nitrégeno sobrante,
en forma de urea o d#cido drico, en el caso de los
artrépodos terrestres, 4) termorregulacidn (Plotaick,
1990), 5) modificacion de los 6rganos de los sentidos,
6) comportamiento general y reproduccién y 7)
alimentacién (Labandeira & Beall, 1990; Shear,
1990).

Las trayectorias que siguieron varios grupos de
artrépodos marinos, ancestros de los insectos y de su
diversificacién posterior,” hacia los medios
continentales se tratan en los trabajos de Labandeira &
Beall (1990), Shear (1990) y Shear & Kukalovi-Peck
(1990).

Los artr6podos adquirieron siete progresos
estructurales y de comportamiento, al pasar a los
medios terrestres: 1) un  sistema respiratorio
desconectado  fisioldgicamente del agua, 2) una
exocuticula “expeledora de agua, 3) alas, 4)
metamorfosis, 5) relacién con plantas, 6) la
confeccion de seda y 7) las relaciones sociales,
Algunas de estas adquisiciones son exclusivas de los
insectos, como las alas o la sociabilidad. Las seis
primeras fueron obtenidas antes del Carbonifere,
seguramente durante el Silirico-Devénico. La
sociabilidad es una caracteristica discutida, que fue
adquirida por los insectos bastante més tarde,
probablemente durante el Tridsico (Hasiotis & Dubiel,
1995; Martinez-Delclos & Martinell, 1995)

El registro fésil de los insectos

Los primeros restos fésiles de tragueados
terrestres son las trazas dejadas en paleosuelos del
Ordovicico final (Retallack & Feakes, 1987); no
obstante, hasta el Devénico no aparecen sus primeros
restos directos. Entre los miridgpodos se han
reconocido artropléuridos, centipedos, kampecdridos
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Lamina 1: A) Rhyniella praccursor (Collembola), Devdnico inferior de Escocia (de Jarzembowski & Ross, 1996); B) Testajapyx thomasi
{Diplura), Carbonifero superior de Ifhincis (de Kukalové-Peck, 1987); ©) "Duasylepius® (Monura), Carbonifere superior de Tllinois {de
Kukalovd-Peck, 1987); D) Gaspea palacoentognathae (Acchacognatha), Devinico inferior de Canadi (de Labandeira ¢f al., 1988), Da)
visién posterior de Ia cabeza y de la boca de G, paleoentognathae. ANT FOR, antennal foramina; GLO, glossa of labium; MAN, right
mandible; MSC ATT, muscle attachment bosses for mouthpart muscles; 20CL, possible ocelli; OCP, occipital region; OMN, internal view
of compound eye ommatidia; OPT LOB, aptic lobe; PGL, paragliossa of labium; SID LOB, head side-lobe; Db) visién dorsal derecha de
Ia cabeza y de Ia boca de G. palecentognathae. MEN, mentom of labium; OMM, external ommatidia of the eye lobe; PLP FOR, foramen
of labial palp; E) Rhyniognatha hirsti (Dicondylia), Devénico inferior de Escocia (de Tillyard, 1928); ¥) Ramsdelepidion schusteri
{Thysanura), Carbonifero superior de Iilinois (de Kukalova-Peck, 1987).
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y milipedos {Almond, 1985; Shear, 1986 y Shear &
Bonamo, 1988).

Los hexdpodos terrestres se diversificaron
durante el Ordovicico (Kukalovd-Peck, 1987; Rolfe,
1990), posiblemente antes de Ja aparicién de las
‘plantas vasculares en el Ordovicico superior (Smart &
Hughes, 1972; Gray er ol., 1982). Estos
aprovecharfan como dnico alimento las cianoficeas, las
algas eucariotas y los hongos. Zeh er al. (1989)
postulan que 1a adquisicién de la capacidad, por parte
de los hexdpodos y en concreto de los insectos, de
poner huevos fuera de los medios fluidos, tuvo una
imporiancia fundamental en su diversificacidon y
distribucién en nuevos hdbitats

1a diversificacién de los hexdpodos continud
durante el Silidco, gracias a la aparicion y
diversificacién de las plantas vasculares y a que
aumentaron los tipos de hdbitos alimenticios y la
materia prima necesaria (Labandeira e af., 1988;
Shear, 1990). El registro sedimentario acudtico
continental del Silirico es muy raro y se desconoce
cualquier resto de hexdpodo. No obstante s¢ supone
que durante este periodo de tiempo se desarrollaron
los mds antiguos Ectognatha: Archacognata, Monuza,
Thysanura y los ancestros de los Pterigota. Para
Kukalovd-Peck (1991) én estos momentos existié una
gran presion de depredacién, lo que pudo favorecer a
aquellos artrpodos que habfan modificado sus
apéndices, derivados de patas, a estructuras para
escapar, mds que a los que desarrollaron estrategias de
ocultacién. En los Parainsecta [Collembola + Protural
y en los Entognatha [Diplura} aparece frecuentemente
la adaptacidn a la vida criptica y a la alimentacién en
espacios confinados. Downes (1987) propusc que la
depredacién de los vertebrados, sobre todo anfibios en
st inicio, fue una de las mayores influencias para la
evolucidn de los insectos.

Los principales grupos de insectos fésiles
El Parainsecta mds antiguo conocido es del

Devénico inferfor (Siegeniense, aprox. 393 m.a.) de
Rhynie (Escocia). Se trata de un colémbolo, Rhyniella

praecursor, que seglin Greenslade & Whalley (1986)

tiene cierta semejanza con los representantes de las
familias actuales Isotomidac y Neanuridae (lam. 1A).
El estudio morfolégico def mismo ha sugerido que los
primeros  colémbolos  vivirfan en  medios
semiacudticos, asociados a tapices algales o entre I
vegetacion emergente (Kukalovd-Peck, 1987).

Los primeros drboles aparecen en el registro
fosil durante el Devénico superior, bastante después
de la posible diversificacion de los insectos. Es
posible incluso que surgieran con posterioridad a la
aparicién de los primeros pterigotos (Shear &
Kukalovd-Peck, 1990); también es posible que los
pterigotos se desarollaran durante el Carbonifero
inferior (Kukatovd-Peck, 1991) aunque aparecen por
primera vez en rocas del Namuriense (Brauckmann ef
al., 1995).

El registro mds antiguo de Insecta data del
Devénico medio (Emsiense, aprox. 380 m.a.} de la
peninsula de Gaspé (Quebéc). Se trata de un
Archaeognata (Monocondylia) que fue dado a conocer

por Labandeira et al. (1988). Este arqueognato,
Gaspea palaecentognathae, presenta unos 0jos
compuestos separados, grandes y globosos con 200-
300 omumatidios hexagonales, mandibulas anchas
ectognatas, monocdndilas y muchas sedas sensoriales
(lam. 1D}, Esto supone que en el Devénico inferior ya
habian aparecido representantes de los dos clados de
Hexapoda: Collembola (Parainsecta) y Archaeognatha .
(Insecta) (Shear ef al., 1984; Labandeira ef al, 1988)
y con ellos, dos tipos diferentes de aparato bucal y en
definitiva de hdbito alimenticio, uno perforador y el
otro masticador.

A partir de este momento y hasta el
Namuriense A se desconoce el registro fésil de
insectos (Brauckmann ef al., 1995; Jarzembowski &
Ross, 1996). Durante la mayor parte del Carbonifero
inferior los tnicos Tracheata citados son miridpodos.
No obstanie, en ¢l Namuriense B aparece una gran

* variedad de insectos alados (Nelson & Tidwell, 1987;

Brauckmann, 1991; Kukalovd-Peck, 1991). En estos
depdsitos ya aparecen diferenciados los Paleoptera de
los Neoptera. o

Los primeros grupos de imsectos no son
familiares para los entomdlogos neontdlogos, tanto por
su morfologia como por sw composicion. Los
paledpteros eran igual de frecuentes que los nedpteros
y casi la mitad tenfan un hdbito alimenticio
succionador o semisuccionador. Podemos destacar
entre los paledpieros el grupo extinguido de los
paleodictydépteros (ldmina 2} y entre los nedpteros,
varios grupos de hemipteroideos ancestrales (ldmina
4C-D). No obstante el aparato bucal de estos dos
grupos era diferente (Shear & Kukalovd-Peck, 1990;
Kukalovid-Peck, 1991, Labandeira & Phillips, 1996).
Para estos autores la diferente estructura del aparato
succionador favorecid a los hemipteroideos frente a los
paleodictidpteros, durante el cambio floristico que
tuvo lugar en ¢l Pérmico.

Durante el Carbonifero aparecen al menos once
drdenes de Pterigota. Para conocer el valor de los
caracteres que definen los érdenes de imsectos, asi
como sus relaciones filogenéticas basadas en estudios
cladisticos, se pueden consultar los trabajos . de
Kukalovd-Peck (1991) y Kukalovi-Peck &
Brauckmann (1992); para ¢l registro temporat de cada
uno de los drdenes de insectos (Kukalovd-Peck, 1991;
Shear & Kvkalovd-Peck, 1990) y para las 1167
familias fdsiles de hexdpodos pueden consultarse los
trabajos de Ross & Jamzembowski (1993) y
Jarzembowski & Ross (1996). Labandeira propuso en
1995 la existencia de 1272 familias de insectos fosiles,
diferencia que es justificada en Jarzembowski & Ross
(1996}, por problemas de sinonimias.

Los primeros Entognatha (Diplura) aparecen en
los sedimentos del Westfaliense D de Mazon Creck
(Hinois), representados por un dipluro gigante
Testajapyx thomasi (Kukalovd-Peck, 1987) (ldm. 1B).
Para esta autora Ia division entre los Entognatha y los
Ectognatha seguramente tuvo lugar durante el Sildrico.

Los mds antiguos Ectognatha aparecen en el
Devdnico inferior, cor ' el  Archaecognatha
{Monocondylia), Gaspea palecentognatha (1dm. 1Da-
b). Una mandibula dicéndila aislada, denominada
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Limina 2: A) Uralia rodendorfi (Diaphanopterodea), Pérmico inferior de los Urales (CEI) {de Kukalovi-Peck, 1991); B) Homoiopiera
vorhallensis (Palacodictyoptera), Carbonifero superior de Alemania {(de Brauckmann, 1991); C) Michoptera sp. {(Megasecaptera),
Carbonifero superior de USA (de Shear & Kukalovd-Peck, 1990); D) Diathema tenerum (Permotheraistida), Pérmico inferior de los Urales
(CEI} (de Shear & Kukalovi-Peck, 1990).
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Rhyniognatha hirsti (lim. 1E), fue hallada en el
Devdnico inferior de Escocia (Tillyard, 1928), no
obstante hasta ¢l Carbonifero superior no se conocen
los primeros Dicondylia completos.

.. Los Cercopodata (Monuga) son semejantes a
los Archacognatha - pero presentan,
caracteres, mandibulas cortantes que pivotan ¢n dos
céndilos (Dicondylia), una pared tordcica reforzada
(pleuron) y wun gonangulum bien definido,
sinapomorfias compartidas con [Thysanuma +
Pterygota].- Como autapomorfia del grupo destaca la
falta de surco pleural de refuerzo, en el pleuron
tordcico. Los monuros fueron insectos exclusivos del
Carbonifero superior y del Pérmico que presentaban
patas accesorias cercales arqueadas en lugar de cercos
(Cercopodata), finalizando en un par de uiias y una
cabeza segmentadas (Kukalovd-Peck, 1987; Shear &
Kukalovd-Peck, 1990; Kukalovd-Peck, 1991). H
género mejor estudiado es Dasyleptus del Pérmico
inferior de Kuzbass, en la CEI (Sharov, 1957, 1966),

si bien formas similares han sido halladas en el
Estefaniense de Commentry (Francia), en el
Westfaliense de Mazon Creek v en el Pérmico inferior
de Oklahoma y Moravia (lim. 1C) (Carpenter, 1977;
Kukatovd-Peck, 1987, 1991).

Los Cercofilata: ["Apterygota” + Pierygota)
estdn bien representados en el Carbonifero superior,

Los primeros "Apterygota" aparecen en el
Westfaliense de Mazon Creek (Kukalovi-Peck, 1987).
Se trata de un Thysanura de unos 6 cm de longitud,
sin apéndices, Ramsdelepidion shusteri (1dm.1F) que
tiene cierto parecido  con la especie actual
Tricholepidion gerischi. Se diferencian esencialmente

por la estructura: a) de los palpos maxilares, con dos .

ufias, b) de las patas tordcicas, ¢) de las exitas, d) de
las patas abdominales, ¢) de los 1ébulos tordcicos
laterales y ) de todos los segmentos abdominales
pregenitales (Shear & Kukalovd-Peck, 1990).

Los Pterygota, grupo hermano del conjunio de
los "Apterygota”, deben su gran desarrollo y
distribucién .a la presencia de alas. Los estudios
morfolégicos de los hexdpodos paleozoicos y los
estudios genéticos, embrioldgicos, neurofisioldgicos,
etc., indican que las alas se desarrollaron a partir de
proto-alas articuladas, de origen podal. También
demuestran que estas proto-alas derivaron a partir de
lébulos laterales toricicos, que provendrian de
apéndices metaméricos externos articulados de 1a pata
de los artrépodos (posiblemente de los primeros exitos
epicoxales) y la articulacién alar, del primer segoento
de la pata. Los exitos eran funcionales y estaban en
movimiento continuo, pre-adaptindose 2l movimiento
de batido. Estas proto-alas debieron tener inicialmente
una funcién respiratoria y de ventilacion, pasando con
posterioridad a una funcién locomotora, seguramente
primero en condiciones acudticas o anfibias
(Kukalovi-Peck, 1987; Kukalovd-Peck, 1991),

Como s¢ ha comentado, todas las agrupaciones
monofiléticas de Pterigota [Paleoptera -+ Neoptera]
actuales, ya estaban representadas durante el
Carbonifero superior y mostraban bien definido su
patrén alar: efemeroideos, odonatoideos,

entre ofros

plecopteroideos,  ortopteroideos,
hemipteroideos y endopterigotos.

blatopteroideos,
Frenie a esta

. afirmacidn se ha de tener en cuenta que sélo una larva

de insecto holometdbolo, ha sido hallada en
sedimentos de esta serie geoldgica. Se trata de una
larva eruciforme polipoda (dm. 4F), citada por
Kukalovd-Peck (1991). y no estudiada hasta el
momento. ‘ ‘
‘ Los érdenes de Pierigota que se tratardn a
continuacion son todos fosiles. Los que poseen
representantes actuales serdn tratados de manera
superficial o no tratados, aunque se hard referencia a
ellos por cuanto estin emparentados con los primeros.
No se conoce el ancestro de los Plerygota
aunque es muy posible que fuera un monuro con
cercos cortos, tres pares de proto-alas anchas,
articuladas al térax con capacidad para moverse y
nueve pares de patas accesorias, con dos ufias
terminales en el abdomen. Las ninfas ‘fueron
probablemente, en su inicio, acidticas o semiacudticas
y usaron las proto-alas, o las series de alas diminutas
abdominales, para la respiracién o la natacidn
(Kukalovd-Peck, 1987); otros autores, como
Kingsolver & Koehl (1985), sugieren que la funcién
inicial de las alas fue la de reducir el estrés t€rmico de

* los insectos.

_ Los paledpteros son ¢l grupo hexmano de los
nedpteros y difieren por un conjunto de autapomorfias
(ver Kukalovd-Peck, 1991). Pueden reconocerse dos
grandes. agripaciones a) los  paleodictidpteros,
exclusivamente paleozoica y formada por cuairo
drdencs: Diaphanopterodea, Palaecodictyoptera,
Megasecoptera v Permothemistida. Los tres primeros
tienen un registro temporal Carbonifero superior -
Pérmico, los permotemistidos son exclusivos del
Pérmico y b) el conjunto [Ephemeroptera -+
QOdonatoideos: Protodonata + Odonata).

E! extinguido grupo hermance de los
[Ephemeroptera - Odonatoideos], los
Palaeodictyoptera (= Archeoptera), posefa individuos
hipognatos con un rostro picador-succionador. Este
rostro, cuya longitud podia alcanzar los 30 mm, era
especializado y estaba compuesto por cinco estileies

“unidos mediante surcos: dos mandibulas, dos lacinia-

galea y una hipofaringe que descansaban en un surco
labial. Las ninfas eran terrestres y no mudaban; tenian
tres pares de alas articuladas que probablemente Jes
permitia tener la capacidad de volar. Entre los
caracteres plesiomdrficos destacan a) la presencia de
patas abdominales accesorias, excepto en los
Palaecdictyoptera, b) la segmentacién diferenciada de
Ia cabeza, <) la presencia de uiias dobles en los palpos
heptasegmetados y en el gonostilo, d) alas protoricicas
mdéviles y alas meso- y metatordcicas articuladas
(Kukalovi-Peck, 1975, 1985, 1987). Eran insectos
con una envergadura alar que oscilaba entre los 9 mm
y los 560 mm y cuyas alas, en los adultos, estaban
permanentemente horizontales, a excepeién de los
diafandpieros. La mayoria de los paleodictidpteros han
sido encontrados en depdsitos del Hemisferio Norte.

Los Diaphanopterodea, posible grupo
hermano de los Palacodictyoptera, tenian las
alas protordcicas reducidas, gonocoxitos
espectalizados y una venpacién alar reducida
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Limina 3: A) Namurotypus sippeli (Protodonata), Carbonifero superior de Alemania (de Brauckmann, 1991); B) Propieticus infernus
(plecopteroideos), Carbonifero superior de Iinois (de Carpenter, 1992); C) Hadentominm americanum (Protopertaria), Carbonifero superior
delllinois {de Carpenter, 1965); D) Lemmatophora typa (plecopteroideos), Pérmico inferior de Kansas (de Kukalové-Peck, 1991); E) Larva
acufitica primitiva con tres pares de alas articuladas (plecopteroideos), Pérmico inferior de Kansas (de Kukalovéd-Peck, 1991).
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(ldm. 2A). En esie grupo el rostro no
sobrepasaba los 3 mm y sus miembros tenian
Ia capacidad de flexionar las alas hacia atrds,
sobre el abdomen. El mecanismo de flexidn era
muy simple vy completamente -diferente al que
poseian los nedpteros (Kukalovd-Peck, 1983,
1985, 1991; Kukalovd-Peck & Brauckmann,
1990).

Los Palaeodictyoptera fueron
insectos con alas protordcicas anchas,
articnladas y con venacién bien desarrollada
(ldm. 2B). Generalmente sus individuos ern
grandes, presentando la mdxima envergadura
alar entre los paleodictidpteros (Kukalovd-Peck
& Richardson, 1983). Las alas posteriores eran
triangulares y mds anchas que las anteriores,
con venacidn primitiva muy ramificada, pero
a veces eran cortas y estrechas.

Los Megasecoptera fueron
paleodictidpteros de medida intermedia con una
distribucidn cosmopolita, alas protordcicas
reducidas y gonitalias similares a los
Diaphanopterodea. Posefan alas anteriores y
posteriores similares, con base estrecha y poca
venacion (fdm. 2C). Algunas familias como
Eokulojidae sélo presentaban un par de alas
mesotordcicas. Bl rostro podia llegar a medir
hasta 10 mm y sus ninfas, carentes de
‘metamorfosis, presentaban alas funcionales.

Il.os  Permothemistida, eran
relativamente pequefios, con unas alas proto-y
metatordcicas reducidas. La venacién del ala
mesotordcica preseniaba un pterostigma que
llevé a denominarlos durante muche tiempo
Archodonata (Jam. 2D). Posefan el rostro pmxy
corto, de aproximadamente 1 mm.

Se ha mencionado la relacion existente entre la
desaparicién de los paleodictidpteros, a finales del
Pérmico y su tipo de estructura bucal. Para anfores
come Kukalovd-Peck (1991) y DiMichele & Hook
(1992) el descenso de su diversidad y el incremento
que tuvieron Jos hemipteroideos (con estructura bucal
diferente, aunque con la misma funcionalidad) durante
este periodo de tiempo, fue causado por el cambio de
composicidn vegetal a nivel planetario, lo que condujo
a muchos grupos de insectos a diversificarse en base
a su especializacién tréfica (Labandeira & Sepkoski,
1993).

Los miembros de la agrupacién [Ephemeroptera
+ Odonatoideos] aparecen en el Carbonifero superior
y estdn definidos en base a caracteres del aparato
mandibular, Hpos de minfas y venaciomn alar
(Kukalovi-Peck, 1991, 1992). Los Odonatoideos
incluyen dos érdenes: Protodonata (=Meganisoptera)
y Odonata. El primero tiene un rango temporal que va
desde el Carbonifero superior hasta el Tridsico; los
segundos aparecen en el Pérmico.

Los Protodonata son el grupo de
insectos que presenta los individuos mds
grandes conocidos. Algunas de las especies
sobrepasé los 700 mm de envergadura alar,
como Meganeura monyi, hallada en el
Carbonifero superior de Commentry, aunque

también se incluyen formas de pequeiio tamafio
(Jdm. 3A). Presentaban una cabeza hipognata
con mandibulas poderosas Algunos
protodonatos primitivos posefan alas anteriores
con una venacién similar a Ja que presentaban
los efemerdpteros (Kukalovd-Peck, 1985,
1991); en las alas el tridngulo costal, el nodo,
el subnodo, el dreulo y el pterostigma estaban
ausentes (caracteres primitivos en relacién a los
Odonata), lo que suponia que tuvieran poca
movilidad durante el vuelo y, por o tanto, vn
considerable gasto en su tasa metabdlica
(Jarzembowski & Ross, 1996). Las patas

- anteriores y medias estaban dirigidas hacia
adelante y las posteriores hacia atrds. Algunas
ninfas, posiblemente pudieron volar y
presentaban una méscara, como los verdaderos
odonatos.

Recientemente se ha interpretado el gigantismo
de la paleobiota del Carbonifero superior - Pérmico
inferior por causa de las diferentes condiciones
atmosféricas que se dieron en este sistema, mucho més
ricas en oxigeno que las actuales (Graham et al.
1995). Jarzembowski & Ross (1996) indican que la
funcitn respiratoria de los insectos es estimulada por
el CO, y no por el O,, por lo que hay que buscar
otras explicaciones a su gigantismo. No obstante se ha
de tener en cuenta gue un cambio en el volumen de
oxigeno de la atmdésfera, condiciona el cambio del
volumen de digzido de carbono. Estos autores ingleses
proponen que el gigantismo selectivo debe ser
considerado también como una respuesta a Ja
predacién, ya sea a su ausencia o a su intensa
presencia y a factores climéticos o palecambientales y
no sélo como simple respuesta a la hiperoxia.

Los Neoptera son el grupo hermano de los
Paleoptera. Se diferencian en base a caracteres
primitivos como a) la nerviacién, b) tipo de
articulacion alar, ¢) forma trangular del estemito
abdominal, d) Ia no fusidn entre la lacinia y la galea,
¢) la presencia de cercos en ciertas larvas fdsiles y
actuales y f) presencia de enditos abdominales coxales
y trocantales y enditos coxales, en las patas tordcicas
(Kukalovd-Peck, 1991). Son varios los caracteres
apomdrficos de los npedpteros con respecto a los
paleépteros, como la articulacién de las alas y la
articulacion mandibular anterior (Kuka}ov:i—Peck
1983, 1985, 1991), entre otros.

Los Neoptera, fueron tradxc:onalmente
divididos en tres superérdenes: Polyneoptera,
Paraneoptera y Oligoneoptera. El primero de ellos estd
considerado como una agrupacion no monofilética y
ha sido reemplazada por varios grupos monofiléticos:
a) plecopteroideos, b) ortopteroideos, ¢) biatoideos,
d) hemipteroideos (= Parancoptera) y ¢€)
endopterigotos (= Oligoneoptera).

Entre los plecoptercidecs se incluyen tres
érdenes: los fosiles Protoperlaria y Paraplecoptera
(seguramente no monofiléticos) (ldm. 3B-E) y los
actuales Plecoptera (Rohdendorf & Rasnitsyn, 1980).
Todos presentan un aparato bucal masticador.

Algunos plecopteroideos paleozoicos
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Lémina 4: A) Clarrotitan scullyi (Titanoptera, Tridsico de Auswalia (de Kukalovi-Peck, 1991); B) Apachelyiron transversum
{Protelyiroptera), Pérmico inferior de Moravia (de Kukalové-Peck, 1991); C) Gerarus danielsi (hemipteroideos), Carbonifero superior de
Tlinois (de Kukalovi-Peck, 1991); D) Hererologopsis ruhrensis (hemipteroideos), Carbonifero superior de Alemania, (de Brauckmann,
1991); B) Delopterum sintosum (Miomoptera), Pérmico inferior de Moravia {de Kukalovd-Peck, 1991); F) Larva de endopterigota més
antigua conocida, Carbonifero superior de Ilinois {(de Kukalovi-Peck, 1991),
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no presentaban metamorfosis y sus mnfas,
supuestamenie acudticas en los primeros
estadios de crecimiento, poseian alas
articuladas y usaban como agallas apéndices
homdlogos a alas, que probablemente eran
méviles (lam. 3E) (Shear & Kukalovd-Peck,
1990). Los estadios ontogenéticos mas
avanzados, todavia larvarios, eran terrestres y
presentaban alas articuladas que les permitirfan
volar {(Sharov, 1957). Algunos grupos de
plecopteroideos, como los Liomoteridea,
presentaban I6bulos protordcicos (ldm. 3D).

Entre los ortoptercideos se incluyen cinco
¢rdenes: el {6sil Titanoptera, exclusivo del Tridsico y
los Orthoptera, Phasmatodea, Embioptera y Zoraptera
con representantes actuales. Algumos mnedpieros
paleozoicos han sido incluidos en la agrupacidn
polifilética fésil Protorthoptera. Esta agrupacién
artificial, en la que se han incluido no solamente
ortopteroideos, estd siendo fraccionada y sus especies
emplazadas en Ordenes con representantes actuales
(Carpenter, 1992), principalmente entre los
hemipteroideos.

Los titandpteros fueron
ortopteroideos con una envergadura alar
préxima a los 40 cm, con patas anteriores
prensoras y mandibulas largas. Los machos
tendan una amplia drea de resonancia en el ala
anterior, entre la RP vy la CuA (ldm. 4A). La
venacin del ala posterior era similar a la del
anterior, pero sin el drea de resonancia y con
un ‘abanico anal bien desarrollado (Sharov,
1971). Segin Kukalovd-Peck (1991), 1a
venacion de los titandpteros no puede ser
derivada de mnglin otro  ortopteroideo
conocido. o

La agrupacion de los blatoideos estd formada
por seis Ordenes: el fosil Protelytroptera y los
Biattodea, Isoptera, Maniodea, Dermaptera ¥y
Grylloblattodea, con individuos actuales. Los
blatoideos son el grupo hermano de [hemipteroideos
+  endopterigotos] (Kukalovd-Peck, 1991); -como
sinapomorfia todos presentan un ala anterior con MA
fusionada con 1a R, durante una considerable longitud.
No obstante la taxonomia del grupo es dificil de
definir a causa de la variabilidad de su venacidn. Una
apomorfia de los blatoideos es la presencia, en el ala
posterior, de un Iébulo anal muy desarrollado ocupado
por ramificaciones de la vena AP. Algunas formas
paleozoicas, parecidas a los bldtidos, han sido reunidas
durante afios en la agrupacién de conveniencia de los
Protoblattodea. Hoy, como en el caso de los
Protorthoptera, esta agrupacién polifilética se estd
desmembrando y colocando sus especies en drdenes
con representacién actual.

Dentro de este grupo el dnico orden
fésil es el de los Protelywroptera. Tiene su
primer representante en el Pérmico y el wtimo
en el Creticico inferior. Esie grupo poseyd
probablemente el ancestro de los Dermaptera.
Tenfan una cabeza hipognata y un ovopositor

externo. Sus legminas tenfan ¢l drea subcostal
esclerotizada y un surco claval como los
blitidos. Sus alas posteriores se parecian
mucho a las de los bldtidos paleozoicos,
mientras que las anteriores muoestran una
remarcable convergencia morfoldgica con las
de los coledpteros (ldm. 4B).

La agrupacion de los hemiptercideos viene
caracterizada, entre otras, por la especializacién de la
cabeza y del aparato bucal para clavar y succionar
(autapomorfia). Esta agrupacién parece ser el grupo
hermano de los endopterigotos (Hennig, 1981;
Kukalovd-Peck, 1991) ya que comparten importantes
caracteres. Fl conjunto incluye los Zoraptera,
Psocoptera, Thysanoptera, Hemiptera: Stenorrhyncha
+ Auchenorrhyncha, Heteroptera <+ Coleorrhyncha,
todos con representantes actuales. Los hemipieroideos
paleozoicos (ldm. 4C-D) presentan un postclipeo
altamente abovedado, cercos segmentados cortos y un
ovopositor cortante estriado. Aparecen varios tipos de
aparato bucal, algonas veces altamente especializado
(Rohdendorf & Rasnitsyn, 1980; Kukalovd-Peck &
Brauckmann, 1990). Si bien es un grupo que aparece
en ¢l Namuriense, sus representantes no adquieren la -
capacidad de flexionar las alas sobre el dorso, hasta el
Westfaliense.

Existe una gran cantidad de grupos
de hemipteroideos enteramente fosiles, sobre
todo en el Paleozoico: Blattinopsodea,
Cacurgodea, Caloneurodea, Glosselytrodea,
Herdiniidae, Paoliidae, Synomaloptilidae, etc.
Son abundantes, diversos y han formado
durante mucho tiempo parte del "orden”
polifilético de los Protoﬂhogtera

Se ha comentado con anteﬂondad que el
regxstro fésil mds antiguo de los endopterigotos es
incierto, ya que se atribuye a esta agrupacién una
larva eruciforme, polipoda (ldm. 4F), hallada en el
Carbonifero superior (Shear & Kukalovd-Peck, 1990;
Kukalovd-Peck, 1991). Por su morfologia podria
pertenecer a la agrupacion [Mecopterida +
Hymenoptera]. Labandeira & Beall (1990) indican la
presencia de galerfas en Cordaitales y tineles en
pinulas de helechos, que pudieron ser realizadas por
pequefias larvas de holometdbolos. Es posible que
durante el Carbonifero existieran ya varios grupos de
endopterigotos, no obstante éstos son dificiles de
separar de los primeros hemipteroideos, ya que el
vnico cardcter vdlido, el condilo ventral en la coxa,
raramente se preserva. A este grupo perienecen ios
Mecoptera, Dipiera, Siphonaptera, Trichoptera,
Lepidoptera, Hymenoptera, Coleoptera, Strepsiptera,
Neuroptera, Raphidioptera, Megaloptera y sus
ancestros,

El estadio pupal, exclusivo de este grupo, fue
necesario para convertir las alas de una condicidn
interna a una externa. Esla condicidn supuso con
posterioridad una pre-adaptacidn, cuando se combing
con. la diapausa, para sobrevivir a los climas
rigurosos, ya fueran frfos o 4dridos. Para algunos
autores como Rasnitsyn (1980) y Kukalovi-Peck
(1991) el establecimiento del estadic pupal entre los
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holometdbolos, fue una muy buena adaptacidn a los
cambios climdticos que se produjeron durante el
Pérmico, periodo en que aparece una arcada
estacionalidad a causa de la distribucién de las masas
continentales.

Entre los endopierigotos se reconocen dos
agrupaciones monofiléticas: [Mecopterida -+
Hymenoptera] y [Coleopterida + Neuropteridal. La
primera agrupacién presenta individuos con cabeza
ortognata, sin gula y larvas eruciformes polipodas; la
segunda insectos con cabeza prognata, con gula y
larvas campodeiformes.

Mecopterida es posiblemente el grupo hermano
de Hymenoptera (Hennig, 1981). En los depdsitos del
Pérmico y del Tridsico se encuentran una gran
variedad de mecopteroideos s.l., entre los que se
incluyen los grupos externos de [Mecopterida +
Hymenopteral: Mecopterida, Amphiesmenoptera
(Trichoptera +  Lepidoptera) y  Antliophora
(Mecoptera, Diptera y Siphonaptera), junto con los
primeros individuos de los drdenes recientes.

Miomoptera es el dnico orden de
endopterigotos fdsil. Su rango temporal va
desde el Carbonifero superior hasta el Jurdsico
inferior. Son insectos de pequefio tamafio, 15-
20 mm de envergadura alar, con alas
alargadas, venacién muy simplificada (ldm.
4E) y piezas bucales masticadoras. Es muy
posible que los Miomoptera pertenezcan al
grupe externc de [Mecopterida +
Hymenoptera] ya que comparte con sus
representantes varias caracteristicas de la
venacién alar (Kukalovd-Peck, 1991). No
obstante es dificil diferenciar entre la venacidn
gue presentan los antiléforos, dipteros y
mecopteros  del  Paleozoico. Algdn  grapo
ancestral de insectos mecopteroideos did
origen, durante el Pérmico, a los drdenes
Trichoptera, Lepidoptera, Mecoptera, Diptera
y Siphonaptera.

Los Neuroptera aparecen en.el registro fdsil
durante ¢l Pérmico inferior y son, probablemente, el
grupo hermano de [Raphidioptera -+ Megaloptera].
Los tres forman la agrupacién Neuropterida. Los
coledpteros y su posible grupo hermano Strepsiptera,
tuvieron un antecesor comuin con los neuropteroideos
(Kristensen, 1981).

Un grupo que vivié durante el
Péraico y posiblemente también durante el
Tridsico fue el de los Protocoleoptera, al que
pertenecieron los ancestros de los coledpteros.
Tenian antenas de 13 artejos, élitros mds largos
que ¢l abdomen, parecidos a los actuales
cupédidos y un largo ¥ prominente ovopositor
(Lawrence & Newton, 1982). Coexistieron, al
menos durante €l Pérmico superior, con
coledpteros verdaderos aunque son dificiles de
diferenciar, sobre todo si solamente se
conservan ¢élitros.

Diversidad de los insectos durante el
Fanerozoico

Existe un profundo cambio palecentomoldgico
entre el Carbonifero superior y el Pérmico, que segiin
Shear & Kukalovd-Peck (1990) tiene lugar de manera
muy rdpida. Es muy posible que gran parte de la
fauna pérmica existiera ya durante el Carbonifero,
pero en hdbitats donde dificilmente pudieron fosilizar,
como en las montafias 0 en los hdbitats secos que
durante el Pérmico invadieron las zonas bajas y
huimedas (Mapes & Rothwell, 1988). El conjunto
palecentomolégico del Pérmico es bastante diferente
al del Carbonifero, pues los individuos son mds
parecidos morfoldgicamente a los grupos actuales. De
hecho en el Pérmico se encuentran los grupos
ancestrales de gran nimero de drdenes postpaleozoicos
con representanies actvales (Labandeira & Beali,
1990). A su vez tuvo hugar Ja radiacién adaptativa de
los insectos endopterigotos, que son pricticamente
inexistentes en los yacimdentos del Carbonifero,
llegando a ser ol nimero de drdenes de insectos,
similar al que tenemos actualmente.

A partir de ios trabajos realizados a nivel de
familia por Ross & Jarzembowski (1993) y por
Jarzembowski & Ross (1996) se observan cuatro
pericdos importantes en relacion al origen ¥y
diversificacién de los insectos: a) el Pérmico, b) el
Jurdsico inferior, ¢) el Cretdcico inferior v d) el
Eoceno-Oligoceno y tres periodos de reduccidon en la
paleodiversidad: a) el Tridsico inferior, b) el Jurdsico
medio ¥ ¢) el Cretdcico superior-Paleoceno. De éstos
¢l Trdsico inferior y el Cretdcico-Paleoceno pueden
explicarse como ¢l reflejo de las grandes extinciones:

" la Permo-Tridsica y la del Cretdcico-Terciario. Las

reducciones del Jurdsico medio y la del Cretdcico
superior pueden interpretarse como gaps producidos
por la falta de yacimientos de esta época. -

La tendencia general de evolucién de los
insectos, a nivel familia, fue un origen acumulativo
continuado con una constante, aunque lenta extincidn.
A mnivel ordinal, en cambio, se observa una gran
radiacion adaptativa de los insectos durante el Pérmico
(aparicién de una gran cantidad de Grdenes). Esta se
ha mantenido mds o menos constante a lo largo de
todo el Fanerozoico, gracias a la lenta aparicion de
nuevos Ordenes y a la escasa extincion de los
existentes. Hay grupos con representantes actuales que
han tenido, a lo largo del Fanerozoico, grandes
altibajos. Por ejemplo, los Paraneopiera muestran una
importante diezmacién en el Cretdcico superior -
Paleoceno, especialmente los  Hemiptera, si
comparamos la diversidad de formas que existian en el
Cretdcico inferior. En contraposicion entre los
Oligoneoptera  existen tres Ordenes: Diptera,
Lepidoptera e Hymenoptera, que desde su inicio en e}
Tridgsico adquieren wuma gran diversificacién,
principalmente durante el Cenozoico.

Purante el Cretdcico inferior aparecen en el
registro fdsil los insectos sociales, en concreto los
Isoptera, que posiblemente existieran desde el Tridsico
(Martinez-Delclds & Martinell, 1995); asi como un
gran mimero de insectos pardsitos y florfsticos. Este
perfodo corresponde a un momento importante en la
historia de ia evolucidn de los insectos, pues aparecen
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las angiospermas. Para muchos autores éstas afectaron
considerablemente a la diversidad de los insectos
(Gullan & Cranston, 1994; Jarzembowski & Ross,
1996), postuldndola como la causa de su diversidad
actual. En cambio para otros, la aparicién de las
angiospermas no influyé considerablemente en. los
insectos, ya que todas las estructuras tréficas de éstos
estaban establecidas muchos miliones de afios antes
(Labandeira & Sepkoski, 1993) y fueron precisamente
los insectos, los que forzaron la evolucién de las
angiospermas durante el Jurdsico-Cretdcico. Aparecen
también los Siphonaptera (Jell & Duncan, 1986),
seguramente como adaptacién a la vidd junto a los
mamiferos, los Phthiraptera, Zoraptera y Strepsiptera
(Jarzembowski & Ross, 1996).

El trabajo de Jarzembowski & Ross (1996)
demuestra que la diversificacién de las angiospermas,

provocs wn efecto diczmador en bastantes familias de

insectos durante el Cretdcico inferior, mayor del que
se produjo en el transito Creticico-Terciario (K-T).
Jarzembowski {1989) vy Ross & Jarzembowski (1993)
indican que el nimero de familias que desaparecieron
en el trinsito Cretdcico inferior-Cretdcico superior
(Albiense-Cenomaniense), fue superior al doble de las
que desaparecieron en el trdnsito Cretdcico-Terciario.

A partir de Cretdcico superior, tiene lugar una
gran estabilidad familiar en la mayor parte de los
ordenes de insectos. En este perfodo de tiempo, mds
del 80% de las familias que existian contimian
haciéndolo actualmente.

El estudio de los insectos fosilizados en dmbar
del Cretdcico y Paleoceno, recientiemente descubiertos,
llevard a un mayor conocimiento de la evolucién de
una gran parte de las familias de insectos recientes.
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