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Resumen

La filogenia de los artropodes ha sido objeto de polémica duranie mucho tiempo. Los estudios hasados en la
morfologia de los taxones actuales en los fosiles y actualmente en las secuencias macromoleculares, han
proporcionado resuliados contradictorios y, en acasionss, confusos. Aunque los f0siles no pueden decirnos todo
sobre Ja evolucién de los ariropodos, pueden contribuir de una forma importante, especialmente los de finales del
Proterozoico y Cambrico. En este frabajo se revisa de modo abreviado el registro fosil de arlropodos y taxones
relacionados del Cambrice. Los artrépodos se diversificaron, tanto taxendémicamente como ecologicamente, en el
Cambrico, aurqgué ni wna ni otra alcanzaran los niveles que observamos en biccenosis modernas. Dinocarida, taxon
cambrico de predadores, estd relacionada con los artropodos y posiblemente con tos lobopodos, pero también
comparten aigunos caracteres con los asquelmintes priapliides, apoyando una hipdlesis basada en datos
moleculares. Hay varios fosiles Proterozoicos en la lamada ‘Fauna de Ediacara’ que son potenciates parientes de
los artrépodos, en particular el grande y alargado Bomakellia v el multisegmentado Spriggina, Sin embargo, estas
formas son raras y no muy diversificadas. La evidencia fsil es en general consistente con un origen del tronco base
de los Arthropoda en el Proterozoico tardio. Sin embargo, el Cémbrico fue todavia una época de gran diversificacion
morfolégica y ecoldgica.

Palabras clave: Registro fosil, Bomakellia, Spriggina, Marywadeg, Dinacarida, Lobdpodos, Arthropoda, Proterozoico,
Cambrico, Fauna de Ediacara.

The Earliest Evolutionary History of Arthropods: What can the Fossils tell us?

Abstract

Arthropod phylogeny has long been a subject of controversy. Studies based on morphology of living taxa, on fossils,
and now on macromolecular sequences have yiekded contradictory and sometimes confusing results. While fossils
do not tell us everything about arthropod evolution, they can contribute a great deal, in particular in the latest
Proterozoic and Cambtian, | briefly review the Cambrian fossil record of arthropods and related taxa. Arthropods
radiated both taxonomically and ecologically in the Cambrian, although neither taxonomic nor ecclogicat diversity
reached the levels seen in modern biotas, The predatory Cambrian taxon Dinocarida are close to arthropods and
possibly to lobopods, but alsc show some characters in common with ‘aschelminth' priapulid worms, supporting a
hypothesis based on molecular data. There are several late Proterozoic fossils in the so-called "Ediacara hiota" that
are plausible arthropod relatives, notably the large, elongated Bomakellia and the muitisegmented Spriggina.
However, such forms are rare and not very diverse. Trace fossil evidence is broadly consistent with an origin of the
stem-group of the Asthropoda in the late Proterozoic, However, the Cambrian was still a time of great morphologicat
and ecological diversification.

Key words: Fossil, Bomakellia, Spriggina, Marywadea, Dinacarida, Lobopods, Arthropoda, Proterozoic, Carmbrian,
Ediacara biota.

INTRODUCCION

Los Arthropoda son, con diferencia, el phytum animal mas
amplio. Exhibe una gama asombrosa de diversidad anatdmica,
funcional, etolégica y ecoldgica. Quizas sca ésta la razén de
que se haya estudiado y debatido ef origen evolutive ¢
interrelaciones de los artropodos tan intensamente en los
Gltimos cien afios. :
Actualmente la mayoria de los bidlogos consideran que
los Arthropoda constituyen un grupo monofilético, o un
clado. Dicho de otra forma, se cree que todos los astropodos
actuales descienden de un antepasado comin unico. Por oiro
lado, este antepasado tenfa muchos de los rasgos morfologicos
comunes a los artropoedos actuales: un exoesqueleto guitinoso,

segmentacidn, un sistema circulatorio abierto con hemocele,
con auténticas cavidades celémicas segmentadas y formando
pares presentes solo en el embrion, junto a la presencia de
extremidades articutadas. Con algunas excepeiones aberrantes,
los artropodos actuales conservan estos caracteres (Cuadro 1).
Esta conclusién tiene una base sdlida en Ja morfologia
comparada y se ve apoyada por los dates moleculares (pueden
verse los andlisis de Wheeler et al,, 1993; Wheeler, 1998). La
monefilia de los artrépodos parece solidamente establecida
actuaimente (pero ver Fryer, 1998}, si bien no hay casi ningiin
otro aspecto de la filogenia de los artrépodos que tenga
aceptacion general.
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Fig. 1.~ Artropodos chmbricos y actuales y “panartrépodos™. (a) Cara ventral de un xifosuro, Limulus, en fa que se aprecian los apéndices
articulados que dan nombre al phylum, (b) Onicodforo actual, Peripatepsis. (¢) Tardigrado actual, Macrobiotus (barta de escala = 100 pm).
Obsérvense los estiletes perforadores orlentados diagonalmente respecto al tramo anterior del tubo digestivo. En esta perspectiva sélo se ve
el par de patas terminal. (d) Trilobite del CAmbrico Medio, Asaphiscus wheeleri, de House Range, Utah. (Coleccidn del University of

California Museumn of Paleontology [UCMP,

Fig. 1.- Cambrian and extant arthropods and “panatthropeds.” {a) Underside of a horseshoe crab, Limudus, showing jointed appendages from
which the phylum takes its name. (b) Extant cnychophoran, Peripatopsis. (¢) Extant tardigrade, Macrobiotus (scale bar = 100 wm). Note
piercing stylets lying diagonally to foregut. Only the terminal pair of lags is visible in this view. (d) A Middle Cambrian trilobite, Asaphiscus
wheeleri, from the House Range of central Utah. (University of California Museum of Paleontology [UCMP} Collection).

Cuadro 1

Marton (1977) y cotros (Anderson, 1879; Willmer, 1990) han
argumentado que estrucluras como ias piezas bucales v las
patas, atigual gue fos procesos embrioidgicos, son tan diferentes
enfre lag distintas clases de artrdpodos gue no podra haber
funcionado ninguna forma intermedia. Sin embargo, esto no
invalida la monofilia de los artropodos, ya que no elimina la
posibilidad de que diferentes clases de artrépodos hayan
evolucicnade a pardir de un antepasade comdn que fuera
diferenie de elios perc fuera, aun con todoe, un arirépodo. Los
estudios moleculares del desarrolio de los artrépodos han
confirmado este punto de vista: se pueden producir cambios
evolutivos que parecerian imposibles, gracias a medificaciones
relativamente pequefias de los programas genélicos de
desarroilo {Averof & Akam, 1995).

Cuadro 2

Muchas palas de arirdpodos se compenan en realidad de dos
ramas: una rama interna que frecuentemente esta adaptada ata
marcha, y una rama externa gue puade tener farma de abanico
y se usa como agalla. Tales apéndices se dice que son
birrameos, Los artropodes unirrdmeos, como 103 insectos,
tienen las patas formadas por sélo una rama. Las clases acluales
de artrépedos que se consideran birrameas incluyen miembros
que son secundariamente unirramens, en o8 que una rama se
ha reducido mucho o se ha perdido: ias arafas y Acaros
{Chelicerata) v las cochinitas de la humedad o isdpodes
{Crustacea) mussiran esta tendencia.

Tradicionalmente, los artrépodos s¢ han dividido en tres
clases, representadas en la fauna actual: Chelicerata, Crustacea
y Tracheata o Atelocerata {(que incluye 2 Insecta, Myriapoda
¥ unos cnantos grupos menotes). Una cuarta clase, los
Trilobita, estd extinguida, pero tienen uns largs historia
geoldgica; la anatomia de sus partes blandas se conace
bastante bien {¢.g. Whittington, 1973; Cisne, 1981), v los
trilobites estan bien representados en el registro fosil paleozoi-
co en todo el mundo. Las interrelaciones entre estas cuatro
clases se han discutido mucho, pero la mayoria de las
hipétesis se pueden encuadrar en uno de los dos tipos siguien-
tes (Figs. 1 y 2). Las hipbtesis dominantes, basadas en los
fosiles, son variantes de fa hipétesis TQC (trifobites-
quelicerados-crustdceos). Estos tres grupos, que al menos en
origen tienen apéndices birrameos, forman un gripo monofi-
lético (a veces llamado Schizoramia) que excluye a los
artrdpodos unirriémeos (insectos, ciempiés v unos cuantos
grupos menores) (Cuadro 2). Los trilobites tienen como
parientes mas proximos dentro del grupo a los quelicerados,
formando con elios un supergrupo a menudo lamado Arach-
notorpha (Wills et al., 1994; Dunlep & Selden, 1997, pero
ver Boudreaux, 1979). La mayor parte de las filogenias
moleculares recientes, sin embargo, apoyan un parentesco mas
estrecho entre al menos algunos de los grupos unirrdmeos y
los Crustacea. Juntos, forman un clado frecuentemente
llamado Mandibulata, Los parentescos dentro de los Mandibu-
lata no estdn claros todavia, y los Mandibulata, Crustacea y/o
Atelocerata pueden, o no, ser moncfiléticos (Wheeler et al,,
1993; Averof & Akam, 1995; Wheeler, 1998). Muchos
estudios de morfologia comparada apoyan también una
conexidn enfre los Crustacea y los Atelocerata, pero no
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Arachnomorpha

Fig. 2.- Representacion de tres
hipédtesis diferentes sobre las

I—

Atelocerata
Mandibulata

relaciones de los artropodos.
De izquierda a derecha, los {a)
organismos  representativos
son: Limulus, Scorpio (Cheli-
cerafa); Balnibarbi (Trilobita);
Cyelops, Squilla (Crustacea);
Lithobius (Myriapoda); Vespa
{Insecta); Peripatus (Onycho-
phora). (a) Versidn de lIa hipd-
tesis de los “Mandibulata”. (b)
Hipotesis “TQC”, apoyada por
varios estadios que incluyen
fosiles del Cambrico. (¢} Hi-
pétesis de Manton de la polifi-
lia de los artrépodos, en la que

las elases de artrépodos no tie-

nen un antepasado comiin que Arachnomorpha

Atelocerata

fuera también wn arfrépodo.

Fig. 2. Representations of (b)
three different hypotheses of
arthropod relationships. From
left to right, the representative
organisms are: Limulus, Scor-
pio {Chelicerata);, Balnibarbi
{Trilobita), Cyclops, Squilla
(Crustacea); Lithobius (Myria-
poday; Vespa (Insccta), Peri-
patus  (Onychophora).  {a)
Version of the “Mandibulata™
hypothesis. (b) “TCC” hypo-
thesis, supported by several
studies that include Cambrian
fossils. {¢) Manton’s hypothe-
sis of polyphyly, in which the
arthro-pod classes have no
common ancestor that was (c)
also an arthropod.

coinciden en los detalles de este parentesco (e.g. Boudreaux,
1979; Wheeler et al., 1993; Moura & Christoffersen, 1996;
Kraus, 1997).

También la posicion de los Arthropoda dentro del reine
animal se ha debatido recientemente. Durante mucho tiempoe
se pensé que los Annelida, o gusanos segmentados, eran el
gran phylum actual més cercano a los Arthropoda {e.g.
Snodgrass, 1938). Este principio sigue implicito o explicito en
muchos estudios filogenéticos. Sin embargo, algunos estudios
comparativos recientes han puesto en duda esta hipbtesis
(Delle Cave & Simonetta, 1991; Eernisse et al,, 1992; Waggo-
ner, 1996; Eemisse, 1998). La evidencia molecular tampoco
sugiere un vinculo anélido-artréopodo (Winnepenninckx et al.,
1995, Garey et al., 1996; Aguinaldo et al., 1997; Eemisse,
1997). Todos estos recientes estudios tienden a sitvar a los
Arthropoda junte a algunos de los phyla “asquelmintos”, en
particular los priaplidos v nematodos, y también el poco
conocido phylum de los Kinorhyacha. Esta agrupacién
artropodos-helmintos se ha denominado Ecdysozos, o
“animales con mudas”, perque sus componentes tienen una

Schizgramia

Uniramia

cuticula gue se muda varias veces durante ia vida dei animal
(Aguinaldo et al,, 1997).

Pros phyla menores, los Onychophora y los microscd-
picos Tardigrada han sido considerados habituaimente como
relacionados con los artrépodos de alguna forma. Los
estudios meleculares y morfoldgicos apoyan su colocacion
como grupos hermanos de los Arthropoda (Garey et al,,
1996; Waggoner, 1996; Wheeler, 1997, Bartolomaeus &
Ruhberg, 1999). La hipétesis de Manton de que los Ony-
chophora estarian proximos a los Atelocerata no tiene
aceptacidn general en la actualidad, y la hipdtesis molecular
de Ballard et al. (1992), que situaba & los Onychophora
dentro de los Arthropoda, ha recibido eriticas referentes a su
fundamentacién metodologica (Wigele & Wetzel, 1994;
Wigele & Stanjek, 1995). Estos dos phyla se han agrupado
con los artrépodos en un taxon de nivel “superphylum” a
veces Hamado Panarthropoda. Los tardigrados, sobre todo,
tienen caracteres comunes con os “asquelmintos” y con los
artrépodos (ver los andlisis de Kinchin, 1994 y Dewel &
Dewel, 1998).
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ARTROPODOS FOSILES Y SUS PARIENTES

Un preblema comin a todo el trabajo de investigacién mencio-
nado es que se centra, principal o exclusivarnente, en organis-
mos actuales. Si el registro fosil puede decirmos algo, es que los
artropodos actuales, con toda su diversidad, no son més que
una simple “rodaja” temporal de una historia evolutiva que
empezd hace medio bilidn de afos. Aungue la mayoria de los
artrdpodos fosiles se pueden clasificar con cierta confianza en
alguna de las cuatro clases principales citadas, una serie
significativa, v creciente, de artrdpedos fosiles antiguos no
puede meterse en ninguna de las clases establecidas. De
especial significacién para la evolucion de los artrépodos es el
descubrimiento de invertebrados fosiles en un estado de
conservacién inusitado procedentes del Cdmbrico, hace unos
345 a 505 miliones de afios. Estas biocenosis cAmbricas han
proporcionado la mayoria de los fosiles probleméticos, los gue
han causado una gran conmocién recientemente. Burgess Shale
(Cambrico Medio), en British Columbia, Canada, es el
yacimiento mejor conocido de los que han preducido estos
fésiles (Gould, 1989; Briggs et al., 1994; Conway Morris,
1998). Entre otros yacimientos estan el de Maotianshan
(Cambrico Inferior), en China, origen de la “fauna de Cheng-
jiang” (Chen & Zhou, 1997; Hou & Bergstrm, 1997; Bergs-
trém & Hou, [998); el de Sirius Passet (Cambrico Inferior), en
el norte de Groenlandia (Budd, 1997; Conway Morris, 1998);
Latham Shale (Cambrico Inferior), en el sureste de California
{Mount, 1980; Waggoner, 1999); Wheeler Shale vy la formacion
Marjum (Cambrico Medio), en el centro de Utah, Estados
Unidos y Spence Shale (Cambrico Medio) del norte de Uiah
{Robinson, 1991); la zona de los Montes Mackenzie (Cambrico
inferior y Medio), en el noroeste de Canada (Butterfield, 1994,
Buterfield & Nicholas, 1996); y las calizas de Orsten (Cdmbri-
co Superior), en el sur de Suecia (Miiller & Walossek, 1985;
Walossek & Miiller, 1998).

Los artropodos fosiles “problematicos” de estas locali-
dades plantean problemas taxondmicos, pero pueden legar a
proporcionar mucha informacion sobre las primeras radiacio-
nes de los Arthropoda. Estos fésiles muchas veces perteneocen
a grupos ancestrales, y por consiguiente aportan datos impor-
tantes sobre los origenes de los taxones de artrépodos
(Cuadro 3). Quizas sean ain mis importantes para compren-
der ef origen de los artrdpodos cierfos invertebrados fésiles no
artrépodos encontrados en los mismos yacimientos. Algunos
de estos fésiles originalmente se consideraron como “rarezas”™
de morfologia Unica, muy distintas de todos los taxones
actuales (Gould, 1989). No se puede negar que muchos de
ellos tienen un aspecto extrafio si se les compara con la fauna
marina actual, pero 8 muchos se les puede encontrar una
relacién con los phyla actuales (aunque no siempre encajen
bien dentro de los phyla actuales), incluidos los Arthropoda
y sus parientes.

El objeto de este trabajo es analizar brevemente estos
primeros fosiles, vy examinar su importancia dentro de la
filogenia de los artrépodos en general. Primero voy a hacerun
corto repaso del registro fosil del Cambrico para mostrar lo
diversos que eran los artrdpodos, taxondmica y ecoldgica-
mente, en las primeras épocas de las que tenemos un registro
fosil de interpretacion clara. Luego comentaré ¢l registro fosil
de diversos grupos de “panartrépodes”, y evaluaré su utilidad
a la hora de arrojar fuz sobre los origenes de los ariropeodos.
Finalmente discutiré los argumentos a favor y en contra de la
presencia de artedpodos y parientes de los artrdpodos antes del
Cdmbrico, y valoraré los datos de impresiones fosiles protero-
zoicas y cambricas.

Cuadro 3

Los filogenetistas definen un clado como un organismo ancestral
{conocido o daducido} con todos sus descendientes, actuales o
extinguidos. La metodologia destinada a deducir y definir clados,
llamada cladistica, se sale de los objetivos del presente frabajo,
pero se ha descrita a fondo en numerosas publicaciones. La
mayoria de los taxdnomos usan la cladistica para definir los
taxones validos; sélo los grupos gue contienen a fodos los
descendientes de un Gnico comin ancestro inferide, o grupos
moncfilélicos de organismos, son considerados validos. Aunque
algunos bidlogos $e han resistido a este método de clasificacidn,
estd, sin embargo, extremadamente extendido.

Un grupo derivade esta constituido por todos ios miembros
actuales de un clado, su antepasado comiin mas reciente y todos
los organismos extinguidos que descienden de aste antepasado
comin. Es un subgrupo de un grupo ancestral, que incluye a
organismos extinguidos que quedan fuera del grupe derivado,
pero que comparten con él un antepasado comuin mas reciente
que los que comparten con otres grupoas derivados.

ARTROPODOS FOSILES DEL CAMBRICO

Enfoques taxonomicos

Queda totalmente fuera de las posibilidades de un simple
articulo el andlisis de los taxones de artrépodos del Cambrico,
incluso limitdndose s6lo a los mejor conocidos, Lo que se diga
aqui tendrd que ser, necesariamente, incompleto (para mas
detalles ver Briggs et al., 1994; Chen & Zhou, 1997). Baste
decir que para el Cambrico Medio ya estaban presentes tres de
fas cuatro grandes clases tradicionales.

Los trilobites aparecen en la base del Cambrice Inferior,
aungue el comienzo del Cambrico, tal como se define actual-
mente, es anferior a la primera aparicién de trilobites (Lan-
ding, 1994). Se han encontrado algunos fosiles que no son
trilobites en su concepeidn tradicional pero que estan préxi-
mos al clado de los trilobites; entre ellos hay miembros de los
Nektaspida y Aglaspida (Wills et al., 1994), junto con muchas
formas que no se han asignado 4 ningln grupo taxondémico
formal. Entre los grande grupos, la mayoria de los andlisis
consideran a los quelicerados comio los parientes més proxi-
mos de los trilobites {Bripgs & Fortey, 1992; Wills et al,,
1994). Un fésil de Burgess Shale conocido como Sanctacaris
puede ser el primer quelicerado verdadero, al presentar el
cardcter quelicerado de seis pares de apéndices en la parte
anterior del cuerpo (Briggs & Collins, 1988; pero ver Dunlop
& Selden, 1998). No se conocen quelicerados inequivocos del
Cambrico Inferior, si bien se han encontrado algunos fésiles
similares a quelicerados en Maotianshdn {Chen & Zhouy,
1997). Las clases modernas de quelicerados, en su definicién
actual, no aparecen hasta el Silirico (Dunlop & Selden, 1998).

Varios fosiles cadmbricos, la mayoria con caparazones
bivalvos, representan probables formas crustdceas, aunque hay
diferencias de opinidn sobre qué especies pertenecen auténti-
camente al grupo derivado de los crustéceos (Hou & Bergs-
trém, 1997; Siveter & Willlams, 1997, Wills, 1998}, Incluyen
tanto fosiles pequefios, semejantes a ostracodos y conocidos
como bradoridos y fosfatocopinos, y otros mayores, de varios
tipos. De varios artrépodos bivalvos {6siles se conocen 36io
los caparazones (e.g. Robinson & Richards, 1981%; probable-
mente pertenezcan al grupo derivado de los crusticeos, o estén
préximos a él, pero su posicion es dudosa, En contraste con
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ios quelicerados, para finales del Cambrico ya habian evolu-
cionado representantes de las clases actuales de crustaceos,
incluidas al menos dos taxones altamente especializados, los
Cirripedia, representados en ef Cambrico Medio por Priscan-
sermarinus (Colling & Rudkin, 1981), v los Pentastomida,
pardsitos, presentes en el Cambrico Superior (Walossek &
Milller, 1994).

El tnico artropodo que podria ser un atelocerado es el
Ceambropodus, parecido a un clempiés, conocido sdlo de un
sjemplar incompleto de Utah (Robinson, 1990, 1991). Suestado
de conservacion es muy deficiente, y no estd claro si tiene o no
extremidades articuladas; es posible que Cambropodus sea en
realidad un lobopodo, o incluso un poligueto. Aparte de
Cambropodus no se conocen atelocerados fosiles de antes de
finales del Silarico (Shear, 1998). La hipotesis de que los
atelocerados habrian evolucionado a partir de un antepasado
crusticeo, aunque discutida, encaja con Ja época de aparicion de
estos taxenes (Moura & Christoffersen, 1996).

Algunos de los grupos encontrados en el Cambrico no
tienen un parentesco claro con ninghn grupo actual, como es
¢l caso de ios Marrellomorpha, gue probablemente constitu-
yen una rama muy basal del 4rbol de Jos artrdpodos (Wills et
al.,, 1994). Otro de esos grupos, los Vetulicolida, tiene un
caparazén bivalvo como el de fos crustéceos, pero el parecido
acaba ahi: el caparazédn lleva largas ranuras laterales, posible-
mente para el paso del agua, y el abdomen acaba en una
“paleta” aplanada compuesta por al menes cuatro segmentos
{Chen & Zhou, 1997). Como los apéndices, si los habia, no s¢
han encontrado, es dificil situar a los Vetulicolida dentro de
los Arthropoda. No estamos totalmente convencidos de que se
trate de auténticos artropodos.

Diversidad ecolégica y funcional

Una segunda posibilidad, a la hora de examinar la evolucién
de los artropodos, es echarle un vistazo a la historia de su
diversificacién ecolégica y funcional: jcdmo y cudndo
colonizaron los artrépodos fos diversos nichos?. Para la mitad
del Cambrico, los artrépodos habian radiado hasta ocupar una
amplia variedad de nichos. La mayoria de los taxones de
Burgess Shale y yacimientos similares se piensa que eran
necténicos, bentdnicos o nectobentdnices, La historia de los
artrépodos plancténicos es menos conocida, en parte porque
dichos artrépodos suelen ser pequefios y tener tegumentos
finos, con lo que pocas veces se fosilizan. Los diminutos
apéndices de arirdpodos que se encontraron en ¢f Cambrico
Inferior del noroeste de Canada, conservados con una cantidad
asombrosa de detalles, se usaban, casi con tofal seguridad,
parz la alimentacién por filtrado y deben pertenecer 2 crusta-
ceos semejantes a branquidpodos (Butterfield, 1994). De-
muestran que habia artropodos en el plancton, explotando el
abundante fitoplancton, y& en el Cambrico Inferior. También
han aparecido larvas de artropodos planctonicos def Cambrico
Superior (Miiller & Walossek, 1985). Se han encontrado
pequefios artrdpodos bivalves, junto con pequefios lobdpodos,
intiramente asociados a grandes erganismos semejantes a
medusas (Eldonia v Rotadiscus), 1o que demuestra que
existian artropodos seudoplanctdnicos en aparente relacion de
comensalismo ‘autoestopista’ con componentes mayores del
plancton (Chen & Zhou, 1997).

Se piensa que muchos artrépodos cambricos se alimen-
taban de sedimentos o carrofia, pero, en conjunto, presentaban
una amplia gama de diversidad trofica. Los artrdpodos
predadores — a veces encontrados con sus presas conservadas
dentro del aparato digestivo — estin representados por ciertos
trilobites y por grandes taxones como Sidneya. Ambos tienen

los segmentos basales de sus apéndices (gnatobases) especial-
mente grandes y armados de dientes (Briggs et al., 1994}, Se
han encontrado en varjas localidades cambricas trilobites con
mordiscos semicirculares (Babcock, 1993), lo que nos deja ver
que los artropodos del Cambrice también servian de presas.
Por Giltimo, hay unos fosiles que se pueden encuadrar en los
Pentastomida, un extrafio grupo de crasticeos cuyos miembros
actuales son todos parédsitos, y que se han encontrado en el
Cambrico Superior y ef Ordovicico Inferior (Walossek &
Miiller, 1994). Aunque sus organismos hespedadores no son
conocidos, estos fosiles tienen un aspecto tan aberrante gue es
dificil imagirar como podian vivir como animales libres,

Hou & Bergstrém (1997) han reconstruido los caracte-
res de estado de los primeres artropodos, y sefialan que los
artropedos mas “primitivos” suelen terer numercsos apendi-
ces birrdmeos, generalmente no especializados si exceptuamos
las primeras antenas. Cada apénrdice estd dividido en namero-
s0s podomeros (hasta 20). Su grado de tagmosis no es alto; la
cabeza consta de pocos segmenios, y con excepeion del
segmento terminal los segmentos corporales difieren poco
unos de otros. Wills et al. (1997) han documentado una
tendencia general, a Io largo del tiempo, hacia un mayor grado
de tagmosis y de especializacién apendicular, enlalinea de las
generalizaciones de Hou & Bergstrém.

Principales taxones no artrépodos

¢ Dinocaridos

En tiempos conocida s6lo por dos especies, la clase cémbrica
de los Dinocarida incluye ahora varios géneros, ampliamente
distribuidos y con una variedad morfolégica impresionante.
Los dinocéridos estaban entre los animales mayores del
Cambrico; un dinocérido incompleto de China se caleula que
tenia una iongitud de 2 metros en vida (Chen & Zhou, 1997).
Fueron terribies predadores, con una bateria de armas destina-
das a capturar y aplastar las presas. Los dinocdridos ya no
pueden considerarse anomalfas aisladas; forman parte de un
taxon, 0 unos taxones, que tuvieron mucho éxito en cierto
momento.

Los dinocéridos se caracterizan por sus grandes placas
y dientes dispuestos en varios c¢ireulos alrededor y dentra de
la boca. En varias especies, las placas del circulo exterior
parecen haber carecido originaimente de filo, y presentan sblo
unas cuantas clspides; los circulos interiores aparentemente
tenfan placas con chspides mds numerosas y mas espinosas,
aungue no siempre se conoce bien la morfologia (Fig. 3;
también Chen et al., 1994). La boca llevaba, como armamento
suplementario, grandes apéndices esclerotizados, atticulados,
parecidos a ios de los artrépodes (normalmente dos), destina-
dos a agarrar ]a presa. Los dinocaridos aparentemente nadaban
con apéndices laterales parecidos a aletas, que movian de
arriba abajo mas o menos como las alas de una manta raya;
algunas especies se sabe que tenfan una serie de pares de
“aletas caudales” dispuestas en forma de “V”. Opabinia, un
fosil de Burgess Shale, mucho menor que los dinocdridos
tipicos, es un organismo exirafio, con ¢inco grandes ojos y una
Jarga probéscide preoral. Sin embargo, sus apéndices aletifor-
mes, su aleta caudal v otros rasgos pueden emparentarlo con
Dinocarida {Collins, 1996; Waggoner, 1996).

Pese a teorias anteriores de que los dinocérides
representan a formas que no encajan “en ningln sitio entre
los animales conocides de este mundo ni de ninglin mundo
anterior” (Gould, 1989: 134}, cada vez parece més claro que
estan proximos a los artropodos. De hecho, puede gue
pertenezcan a los Arthropoda (Collins, 1996). Al menos
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Fig. 3.~ Placas bucales de dinocdrido, comparadas con espinas pericrales y dientes faringeos de
priapdlidos. (a) Priapulus adulio, espina perioral. (b) Meiopriapulus juvenil, diente faringeo
(anille 1). (¢) Halicryptus adulto, espina perioral. (d) Tubiluchus adulto, diente pectinado. (e}
Larva de Priapulus. (f) Adulto de Onoia (Cémbrico Medio, Burgess Shale), espinula (de tipo
B} de la probéscide. {g) Laggania (Cdmbrico Medio, Burgess Shale), anilio exterior de placas.
(h) Laggania, anillo interior de placas. (i) Dinocdride gigante sin deseribir (Cdmbrico Inferior,
China), diente situado dentre del anillc exterior de placas. (7} Anomalocaris (Cémbrico Inferior,
China), placa exterior grande. (a, ¢ segin Hyman, 1951; b, e segiin Higgins & al., 1993, fig. 54;
d, f segin Conway Morris, 1977; g, h segtin Gould, 1989; i, j segin Chen & al., 1994, y Chen
& Zhou, 1997},

Fig. 3.- Dinocarid mouth plates compared with priapulid circumoral spines and pharyngeal teeth.
() Adult Priapulus, circumoral spine. (b} Juvenile Meiopriapulus, pharyngeal tooth, ring 1. {c)
Adult Halicryptus, circumoral spine. (dy Adult Tubiluchus, pectinate tooth. (e) Larval Prigpulus.
(N Adult Ottoia {Middle Cambrian, Burgess Shale), proboscis spinule type B, () Lagpania
(Middle Cambrian, Burgess Shale), outermost ring of plates. (h) Laggenia, an inner ring of plates.
(i} Undescribed giant dinocarid (Lower Cambrian, China); tooth located inside outer ring of
plates. (j) dnomalocaris (Lower Cambrian, Chira), large outer plate. {a, ¢ after Hyman, 1951; b
after Higgins et al, 1993, fig. 34; d, fafter Conway Merris, 1977; e after Higgins etal,, 1993: g,

de formas diversas. Estas patas han
dado a sus portadores el nombre
informal de lobdpodos. Muchos
lobépodes del Cambrico, aunque no
todos, tenian la cabeza mal definiday
de uno a unos cuantos pares de apén-
dices cefilicos escasamente especia-
lizados, vy tenian cuerpos aniflados y
con estructuras seriadas pero sin
segmentacion  defipida (Hou &
Bergstrdm, 1995},

Se ha comparado a los lobdpo-
dos del Cambrico con los actuales
onicoforos. Aunque las formas cém-
bricas eran marinas y carecian de
rasgos tipicos del grupo detivado
onicéforo, como las antenas, las man-
dibulas y las papilas del visco; hay
algunas formas cambricas, como
Aysheaia, de Burgess Shale, que estén
proximas en general a los actuales
onicoforos en forma y estructura.
Desgraciadamente, si prescindimos de
los lobdpodos del Cambrico, conoce-
nos pocos onicdforos fosiles, el mas
antiguo de los cuales corresponde a
finales del Carbonifero. Estos fosiles
son virtualmente idénticos, ¢n todos
los aspectos observables, a los onicd-
foros vivientes (Thompson & Jones,
1980; Rolfe et al,, 1982): el registro
fosil sigue sin decirnos ¢dmo v cudn-
do los Onychophora se adaptaron a fa
vida terrestre.

h after Gould, 1989; i, j after Chen et al., 1994, and Chen and Zhou, 1997).

algunos de ellos puede que tuvieran patas articuladas,
ademds de sus apéndices aletiformes (Chen & Zhou, 1997).
Sies cierto, estas especies pertenecerian a los Arthropoda en
su concepcidén clasica. Sin embargo, otros taxones de
dinocaridos tenfan patas lobiformes, en particular el estrafa-
lario Pambdelurion del Cimbrico Inferior de Groenlandia
(Budd, 1997). Los extrafios Opabinia también puede que
tuvieran pequefias patas lobiformes (Budd, 1996). Es posible
que los dinocérides formen una agrupacién parafilética que
sirva de transicion, digamos, entre los lobopodos v los
verdaderos artrépodos. Sin embargo, va a ser dificil probar
esta hipdtesis hasta que las presuntas ‘patas’ sean mejor
conocidas en més especies.

Las placas bucales y dientes de los dinocaridos, dis-
puestos en varios circulos de simetria radial que a veces
presentan cada uno dientes de diferentes formas, tienen un
fuerte parecido con las espinas orales y dientes faringeos de
“asquelmintos” como los priapiiidos (Fig. 3), asi como con
las piezas bucales externas de clertos tardigrados (Waggoner,
1596). Esto apoya la relacion entre artropodos y “asquelmin-
t0s” que se ha mencionado més arriba.

¢ [oboépodos

Se han ido encontrando, en nimero creciente, unos fosiles
cémbricos pertenecientes a organismos alargados de cuerpo
blando con una cabeza mal definida y dos filas de patas, sin
articuiaciones y en forma de [dbulo. En la mayoria de eilos,
las patas acaban en un nimero variable de garras ganchudas

Otros lobdpodos del Cambrice
son animales de aspecto extrafio, con
una serie de placas o espinas escleroti-
zadas o mineralizadas a lo largo del cuerpo. Algunos de ellos
se parecen a algunos tardigrados actuales, especialmente los
Heterotardigrada (Delle Cave & Simonetta, 1991). Habitantes
de aguas dulces o marinas, los heterotardigrados presentan
vatiedad de formas, con diversidad en ia estructura de las
garras v 4 veces peculiares placas v espinas caticulares. Esta
diversidad no aparece en sus parientes de agua dulee, los
Eutardigrada (para més detalles ver Kinchin, 1994). Lamenta-
blemente, la posicidn de Tardigrada se ve dificultada por su
pequefio tamafio, habitualmente inferior 2 | mm de longitud.
Algunas de sus caracteristicas pueden deberse a la miniaturi-
zacién evolutiva (Dewel & Dewel, 1998). El registro fosit de
los tardigrados se ha visto extendido recientemente hasta el
Cambrico (Mililer et al., 1995), pero atn no es lo suficiente-
mente extenso como para arrojar mucha luz sobre su evolu-
cién. Los estudios de filogenia molecular no se han ocupade
de ia relacién entre tardigrados y onicoforos, v casi todos se
han basado en secuencias procedentes de los tardigrados de
agua dulce, de mds facil acceso pero probablemente muy
derivados.

Almenos un lobopodo, Kervgmachela, de Groenlandia,
tenia apéndices aletiformes laterales ademas de patas lobifor-
mes, ¥ también presentaba dos apéndices espinosos en la
cabeza, Kerygmachela tenia ef cuerpo aniliado, con pequetios
tubéreulos y un surco dorsal que probablemente indica la
posicién de un seno linfatico dorsal. Es posible que Kerygma-
chela sea intermedio entre los lobépodos vy los dinocéridos,
sobre todo en vista de que algunos dinocaridos tenfan apéndi-
ces lebiformes (Budd, 1993, 1996, 1998),
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Fig. 4.- Fosiles precambricos que se parecen a artropodos y probablemente relacionados con ellos. Todas las fotos son de moldes de fa coleccion

UCMP, salvo donde se dice lo contrario. Todas las barras de escala representan 1 en. {a) Vendia. (b) Bomakellia, vista desde arriba. {¢)
Bomakellia, vista lateral del molde, en Ja que se puede apreciar el perfil del fosil. La flecha sefiala la posicién de la arista y el tubérenlo gue se

parecen a una cresa ocular y un ojo. (d) Spriggina. (€) Bomakellia, ampliacion de la parte central del molde det holotipo. Las flechas sefialan
las tenues divisorias de segmentos que resultan visibles en el cuerpo central. Obsérvense ademds los tubéreulos y las difusas lineas de los

apéndiees laterales. (f) Monomorphichius, impresiones fosiles producidas por apéndices de artrpodos. Formacién Lower Wood Canyon, Nye
County, Nevada (colecciéon UCA). (g) Lineas paralelas dejadas, posiblemente, por un organismo semejante a ios artropodos. Finales del

Proterozoico. Formacion Lower Wood Canyon, Nye County, Nevada (coleccion UCA).

Fig. 4.~ Late Proterozoic {Vendian) fossils that resemble arthropods and are probably related to them, All photos are of casts in the UCMP

collections, except as noted. All scale bars are 1 em. (2) Vendia. (b} Bomakellia, holotype, plan view. (¢) Bomakellia, side view of cast, showing
profile of the fossil. Arrow indicates position of ridge and tubercle resembling ocular ridge and eye. (d) Spriggina. (¢) Bamakeliia, holotype,
enlargement of central portion. Arrows indicate faint segment boundaries on central body; also note tbercles, and "pleated” or "ribbed" lateral

appendages. (f) Monomorphichmus, race Tossils made by arthropod appendages. Early Cambrian, Lower Wood Canyon Formation, Nye County,

Nevada (UCA colfection). (g) Parallel lineations probably left by an arthropod-iike organism. Latest Proterozoic. Lower Wood Canyon

Formation, Nye County, Nevada {UCA collection).
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Conclusion

El apoyo a a existencia de tos Ecdysozoa lo proporcionan, en
el registro fosil, las peculiares piezas bucales, de apariencia
asquelminta, de los dinocéridos. Los dinocdridos descubiertos
recientemente sugieren ademds un parentesco entre los
lebopodos y los verdaderos artrdpodos, aunque quedan muchos
puntos oscuros en relacidn con aspectos clave de la anatomia
de los dinocaridos. Los phyla de los Ecdysozoa tienen, si
excluimos a fos artrdpodos, un registro fosil escaso, aunque en
el Cémbrico habia lobdpodos semejantes a onicoforos, tardi-
grados y diversos priapalidos; algunas impresiones {osiles
sugieren que también estaban presentes los nemdtodos. Los
datos del “reloj molecular”, aunque todavia polémicos, también
apuntan a un origen proterozoico de los artrépodos v sus
parientes (Wray et al, 1996; Conway Morris, 1997). Esto
sugiere que los antepasados comunes de los artrdpodos, v de
Eedysozoa, hay gue buscarlo en las rocas proterozoicas.

ARTROPODOS PROTEROZOICOS: ARGUMENTOS
A FAVOR Y EN CONTRA

En 1947, R. C. Sprigg describia unas impresiones fosiles de
organismos no mineralizados de los Montes Ediacara, al norte
de Adelaida, Australia (Sprigg, 1947). Inicialmente ignorados,
los haltazgos de Sprigg concentraron la atencion de muchos
en la “biocenosis de Ediacara”, que mds tarde se descubrirfa
en otras localidades de edad proterozoica de todo el mundo.
Hasta la fecha se han descrito mds de cien géneros de mds de
veinticinco localidades de todos los continentes. Estos
organismos son a veces muy abundantes como fosiles, pero
s0lo en localidades y estratos muy concretos. Al parecer su
conservacion ha dependido de condiciones de fosilizacién
muy concretas, en particular la presencia de tapices microbia-
nos en los sedimentos (Gehling, 1999). La hiocenosis se sabe
que existié hace de 600 2 540 millones de afios (un periodo
casi tan largo como tode el Cenozoico conocido como
Vendiense), con algunas supervivientes en el Cémbrico.

La mayoria de las comunidades ediacarinas estin
dominadas por unos ergapismos benténicos discoidales o
hemisféricos, los “medusoides”, y/o  otros organismos
aplanades, alargados, con forma de hoja de arbol, con ¢ sin
tallo, las “frondas™. Tradicionalmente, estos organismos se
han interpretado como tmetazoos, principalmente de tipo
cnidario, considerdndose a los “medusoides™ como pélipos
solitarios ¢ medusas y a las “frondas” como cridarios colonia-
les blandos como las pennatulaceas o ‘abanicos de mar’,
También estin representados unos cuantos posibles parientes
de los anélidos, los artropodos y quizés otros phyla, segin la
interpretacion tradicional (e.g. Glaessner, 1984). En los
altimos quince afios, sin embargo, los fésiles de Ediacara han
sufiido una serie de reinterpretaciones radicales, como
liquenes, algas, protistas e incluso como miembros de reinos
totalmente extinguidos.

Larevisién de la biocenosis completa y todas los parentes-
€08 que s¢ han apuntado se saldria de los objetivos del presente
trabajo (si se quiere una panorémica reciente, ver Runnegar,
1993; Narbonne, 1998; Waggoner, 1998). Baste decir aqui que
algunos de estos fdsiles son casi con seguridad animales
proximos a phyla conocides. Otros son mucho mas problemati-
cos ¥ puede que ni sean animales; algunos (quizas lamayor parte
de las especies descritas) se conocen tan poco todavia que
cualquier parentesco es en gran medida especulativo. Algunos
autores han descartado a los fsiles ediacarinos, considerdndolos
de nula importancia en la evelucidén de los animales (e.g,
Bergstrom & Hou, 1998). Voy a intentar demostrar que dicha
valoracion es prematura y probablemente incorrecta .

Spriggina y Marywadea

Estos dos géneros de organismos ediacarines, muy semejantes
entre si, incluyen organismos alargados con una linea central
v lo que parecen ser numerosos segmentos (Fig. 4d). Un
extremo del organismo estd ensanchade v tiene forma de
media luna; en Marywadea este extremo lleva unas estructuras
muy ramificadas que se parecen a ciegos intestinales de ciertos
artrépodos.

Tradicionalmente, estos {0siles se han interpretado como
anélidos {e.g. Glaessner, 1984). La suposicién de Birket-Smith

“{1981) de que Spriggina tenia patas lobiformes ramificadas y

aniliadas quizés va demasiado lejos; yo no veo prucbas de
ramificacién. Seilacher (1989, 1992} ba dicho que estos fosiles
no son animales, sine que representan alguna forma de organis-
mos acolchados (“guilted prei”). No obstante, esta interpreta-
¢ion es dificil de compaginar con la presencia en estos fosiles
de una linea central bien definida, v con ¢l hecho de que la
distancia entre ‘colchas’ wvaria sin que se produzca una
variacién clara en la altura del organismo, lo que sugiere que
éstas eran, al menos parcialmente, libres, Marywadea, de todas
formas, leva estructuras de la misma forma v en la misma
posicion que fas glandulas digestivas o ciegos intestinales de
ciertos artrépodos, incluidos los trilebites {Gehling, 1991).
Valentine (1994) opinaba que estos taxones podrian representar
organrismos segmentados hemocélicos préximos a los antepasa-
dos comunes de fog artrépodos, o posiblemente [os antepasados
comunes de los Panarthropoda, Esta parece fa hipétesis mds
convincente a tenor de la limitada informacidn disponible,

Bomakellia y taxones similares

Bomakellia, descrito de un espécimen de la costa del Mar
Blanco, en el norte de Rusia (Fedonkin, 1990, ldmina 21, figura
6; en el presente trabajo, Fig. 4b, ¢, €) es un taxon crucial, Por su
importancia, y en vista de que se ha publicade informacion
incompleta o errdnea (e.g. MeMenamin, 1998), s¢ da aqui una
descripcion relativamente amplia. Se ha conservado el cuerpo
completo; su relieve, relativamente alto, sugiere que en vida el
animal era relativamente duro y posiblemente esclerotizade.
Tiene una cabeza semicircular de seccién trapezoidal, con dos
aristas parasagitales, cada una unida a un pequefio tubéreulo que
esté en la misma posicidn que el ojo de un trilobite o xifosuro.
No se ven detalles de este tubéreulo (e.g. lentes). Detras de la
cabeza hay un cuerpo segmeniado, estrechado posteriormente;
cada segmento lleva un par de apéndices laterales y dos pares de
tubéreulos dorsales. Ef Gitimo segmento es pequefio y triangular,
aparentando apéndices laterales, aunque de momento es una
incognita. Los apéndices laterales tienen un aspecto “plisado” o
de“flecos”, con tenes lineas paralelas al eje largo del cuerpo. El
cuerpo mide 70 mm de largo; la cabeza tiene una anchura
mixima de 35 mm.

Un andlisis filogenético anterior {Waggoner, 1996)
sugeria gue Bomakellia era en realidad pariente de los dinacari-
dos. Fedonkin (1990a, 1998) ha puesto de relieve la existencia
de un tenue contorno oval més alld de los apéndices, que puede
representar ef barde de un caparazon oval de algin tipe que
cubriese los apéndices dorsalmente en vida. Sin embargo, el
contorno es dificil de ver, y puede que se trate simplemente de
un efecto causado por los bordes de los apéndices laterales.
Sigue pareciendo sumamente probable un parentesco con los
dinocéridos, pero no se puede demostrar si no se encuentran
eiemplares en los gue la cara ventral v la boca sean visibles, De
todos modos, la simetria bilateral, aparente segmentacion del
cuerpo (gue no se menciona en Fedonkin, 1998) v fa cefaliza-
¢ion hacen de Bomakellia el mejor candidato a ser pariente de
los artropodos dentro de las faunas ediacarinas.
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Fig. 3.~ Otros fosiles. Barra de escala = | cm. (a} “Trilobite de cuerpo blando”. Finales del Precambrico, Montes Ediacara, Australia (foto por
cortesia de J, Gehling}. (b) Impresion fosit de trilobite, Rusophycus. Cambrico Inferior; Montes White-fnyo, California (foto por cortesia de LW,
Hagadom). {c) Spriggina segin la reconstruccién de Birket-Smith (1981) {probablemente no sea exacta del todo),

Fig. 5.- Additional fossits. Scale bars = 1 om. (a) ‘Soft-bodied trilobite’. Late Precambrian, Ediacara Hills, Australia {photo courtesy J. Gehling).
{5) Trilobite trace fossil, Rusophycus, Lower Cambrian, Salt Spring Hills, California (photo courtesy J. W. Hagadorn). () Spriggina as
reconstructed by Birket-Smith (1981) {probably not accurate in ali respects).

Varios taxones ediacarinos parecen ser, a grandes
rasgos, semejantes a Bomalkelliz, y probablemente estén
emparentados. Mialsemia es el mds cercano a Bomakellia,
difiriende principalmente por la forina general y las propor-
ciones. Desgraciadamente le falta 1a cabeza; aparentemente
tenia forma de media luna pero basicamente carccia de rasgos
{M.A. Fedonkin, comm. pers., 1993; Fedonkin, 1990a, tamina
21, figuras 2, 3). Una rotura casual que hay en ¢l extremo
posterior de su cuerpo en forma de pure deja ver una estructu-
ra interna estrecha, posiblemente la parte final det tubo
digestivo conectada & un ano terminal. Mialsemia si que tenia,
al parecer, un caparazon que le cubria los apéndices, que
tenian forma de aletas anchas con apariencia de plicgue
similar al de Bomakellia.

Entre los fésiles de tamafio pequefio parecidos a
artropodos estan Vendia (Fig. 4a), Vendomiay alganos fosiles
rusos adn sin describir (Fedonkin, 1990, lamina 19, figuras i~
4, 8, 9; 1amina 21, figura |; Fedonkin, 1998} y Praccambri-
dium y Parvancorina, australianos. Valentine (1994) sugiere
que estos fosiles, parecidos a Sprigging, son organismos
hemocélicos, que pueden haber dade origen a los artropedos.
Todos ellos parecen haber tenido diversas variantes de
estructuras seriadas sin articulaciones, posibiemente apéndices
de algin tipo, ¥ un caparazdn relativamente duro. Praecam-
bridium puede haber tenido ademas ciegos intestinaies
ramificados en la cabeza, aungue estos fosiles son tan peque-
fios que €5 muy dificil hacer interpretaciones.

Ciertos lobépodos det Cambrice presenizban alglin tipo
de escudo cefilico, a véces reconstruido come un escudo
bivaivo (Hou & Bergstrém, 1995}, pero interpretade por
Dewel & Dewel (1998) como un escudo univalvo. Si Dewel
& Dewel estdn en lo clerto, puede que haya una conexién
entre Ios lobépodos con escudo y los fosiles precdmbricos con
escudo. La principal diferencia entre los dos seria que el
escude cubre el cuerpo vy las extremidades lobiformes de las
formas precambricas, pero no en el caso de los lebopodos
ciambrices. Bsto ¢s una suposicidn, pero merece un estudio
mas detenido.

“Trilobites de cuerpo blando”

A algunos fésiles, aim por describir, de los Montes Ediacara
del sur de Australia se les conoce de manera informal como
“trilobites de cuerpo blando™ {e.g. Gehling, 1991; Jenkins,
1992; Fig. 5a). Un organismo del norte de Rusia, mucho
més pequefio pero por lo demids superficialmente similar, ha
recibido el nombre de Onega stepanovi (Fedonkin, 19904,
lamina 21, figura 7). Parece presentar trilobulacidn, una
cabeza con forma aproximada de “D” con una prominencia
central en forma de glabela y posibles crestas oculares, y un
cuerpo segmentado que acaba en un pequefio pigidio.
Aungue los fésiles australianos se conocen desde hace diez
afios, v han sido ilustrados varias veces, aun no se han
descrito formakmente. Un argumento a favor de su parentes-
co con los ariropodos resulta ahora menos probable: los
“arafiazos” fosiles 1ustrados por Jenkins (1992) y que se
sugeria que habrian sido obra de estos organismos, se
piensa ahora que los hizo un animal parecido a los moluscos
(Gehiing, 1999). Lo Gnico que se puede decir en la actuali-
dad es que probablemente estos fosiles sean artropodos. El
resultado del estudio futuro de estos fosiles es de gran
interés.

Datos de impresiones fosiles

Una impresién fosil, o icnofésil, es una sefial fosilizada de las
actividades de un organisme. Aqui se incluyen pistas, rastros,
excavaciones, perforaciones y material fecal (coprolitos). Los
icnofdsiles plantean problemas taxondmicos particulares. Un
“género™ de icnofdsit de hecho representa una forma y modo
de formacidn concretos, v los icnofdsiles de ese “icnogénero”
pueden deberse a organismos muy diversos, Sin embargo, las
impresiones fosites complejas pueden a veces asignarse a la
actividad de un taxon bien conocido, especialmente en
aquellos raros casos en que el autor de la impresida se ha
conservado junto a ésta. Ademds, las impresiones fosiles
proporcionan informacion sobre la conducta de los organis-
mos fosiles y su biologia funcional que ne se pueden obtener
de ninguna otra forma.
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Las impresiones fésiles que muestren sefiales de
muches apéndices finos pueden atribuirse nosmalmente a la
actividad de artrépodos. Se sabe desde hace tiempo que en el
registro fsil algunos icnofésiles parecidos a 1os que producen
artropodos conocidos son algo anteriores a los fosiles de
artrépodos més antiguos {Crimes, 1989; Fig. 4f). Las impre-
siones fosiles decididamente vendienses que pudieran haber
sido producidas por artropodos son aln mas escasas, pero se
han encontrado unas “pocas, como los rastros paralelos
preducides por patas mdltiples que aparecen en la figura 4g.
(Ver también Fedonkin, 1990b, lamina 27, figura 1).

El registro de impresiones fosiles del Cémbrico refleja
fa diversificacién ecolégica de los artrdpodos. Algunas
excavaciones fosiles de trilobites de principios del Cambrico
interceptan excavaciones menores hechas por gusanos,
confirmando los hdbitos predadores de al menos aigunos
trilobites (Fig. 5b; Jensen, 1390). Unos coprelitos grandes que
contienen abundanfes restos de conchas se han atribuido
también a artropodos grandes o dinocdridos (Conway Morris
& Robinson, 1988). Las excavaciones verticales, que son
extremadamente infrecuentes a finales del Proterozoico, se
hacen corrientes en el Cambrico; algunas de éstas pueden
haber sido hechas por pequefios artrépodos.

Conclusion

Bergsirdm (1990) afirmé, como Seilacher (1989, 1992) que
miuchos de los fdsiles ediacarines que se habian considerado
artrépodos no eran animales de ningin tipo. Ambos autores
han sefialado que muchos fésiles ediacarinos no parecen tener
simetria bilateral, sino una simetria del tipo Hamado ‘refleja
deslizante” (‘glide reflectional symmetry’), en la que los
segmentos van dispuestos de forma alterna a ambos lados de
una linea central. Sin erubargo, esto no es asi en todos los
casos de fdsiles semejanies a artropodos; Bomakellia, concre-
tamente, presenta verdadera simetria bilateral. En otros casos,
cuando si la tienen, podria deberse ficilmente a compresiones
relacionadas con ¢l enterramiento y fosilizacion, Por tltimo,
hay casos de animales actuales que tienen este tipo de simetrfa
{ver la discusién incluida en Waggoner, 1996). No hay
razones que impidan considerar al menos algunos de los
organismos ediacarinos como parientes de los artrépodos.
Hay que sefialar, no obstante, que faltan por completo
los fésiles semejantes a artrdpodos en la mayoria de las
localidades ediacarinas, y que son numéricamente escasos en
los yacimientos donde har aparecido. Sélo se encontraron dos
en una muestra de 92 fosiles de un estrato ediacarino en la
costa del Mar Blanco, en Rusia; otro nivel del mismo yaci-
miente proporciond sélo dos de un total de 568 (Waggoner,
inédito). Estos fosiles no evidencian la gran diversidad
morfolégica constatada en las faunas de artrépodos del
Cdmbrico, y no son diversos desde el punto de vista taxoné-
mico. De los 119 géneros o taxones de probable nivel genéri-
co de fosiles ediacarinos que se han deserito a nivel mundial,
solo trece (11%) son semejantes a artropodos (Waggoner,
médito), vy este nixmero puede bajar cuando se sinonimicen
algunos taxones. Tampoco hay indicios de que los organismos

ediacarines semejantes a artrépodos fueran especialmente
diversos ccologicamente; de hecho, fa predacion y el parasitis-
mo parecen haber sido bastante infrecuentes en general antes
del Cambrico (Bengtson & Zhao, 1992).

CONCLUSIONES GENERALES

1) Para el Cambrico Medio, y probablemente con anteriori-
dad, ya habian aparecido todas las clases de artrépodos
actuales, con la posible excepcion de los Tracheata o
Atelocerata (que pueden ser polifiléticos, por otra parte),
El Cdmbrico vio también la aparicién y caida de numero-
sos taxones de artropodos que no estdn incluidos en
ningln grupo superior derivado actual. La investigacion
de sus interrelaciones es una tarea dificil que dista mucho
de su fin. Sin embargo, muchos pueden 2/ menos identifi-
carse provisionalmente como mietbros del grupo ances-
tral de un taxon conoeido.

2) Las pruebas fosiles, como los dientes de los dinocdridos
y la simetria radial de ciertos fobépodos, apoya la relacién
entre los Arthropoda y ciertos “asguelmintos” en Ecdyso-
Z0d.

3) Algunos de los fosiles ediacarinos de finales del Protero-
zoico probablemente representen, si no antepasados de los
artrépodos, si metazoos que estaban més proximos & los
artrépodos que a ningin otro phylum actual, Al menos
uno, Bomakellia, puede ser un artrdpodo dinocérido,
aunque hace falta mas material para decidir esta cuestién.
Otros, con escudos dorsales y extensiones no articuladas
€11 Sus Cuerpos, pueden tener alguna relacidn de parentes-
¢o con ciertos lobdpodos. Los datos de impresiones fosiles
de finales del Proterozoico concuerdan, en términos
generales, con este esquema, v hay algunas impresiones
atribuibles a organismos semejantes a artrépodos. Sin
embargo, los fosiles e impresiones fsiles proterozoicas de
organismos semejantes a artropodos de finales del Pre-
c&mbrico son escasos absoluta v relativamente. Eas formuas
“medusoides” y “semejantes a frondas” del Vendiense son
mucho mas corrientes, y de hecho son los Gnicos fésiles
de tipo Ediacara en la mayoria de los yacimientos,

4) Aunque habia posibles antepasados de fos artrdpodos a
finales del Vendiense, la “explosién del Cambrico™
supuso a la vez una radiacién taxonémica y una radiacién
ecoldgica de primer orden. Los Arthropoda radiaron
rapidamente para ocupar habitats que, segiin los datos
disponibles, no ocupaban antes del Cambrico. Para
mediados del Cambrico, los arirdpodos eran ecoldgica-
mente diversos en los ecosistemas marinos, donde estaban
representados predadores, carrofieros y devoradores de
sedimentos, También habia diminutos artrépodos planc-
totréficos, y tanto comensales como parasitos aparecieron
iguaimente en el Cambrico. Como dice Conway Morris
{1997), el rastro de pdlvora puede remontarnos muy atrés
en el Cdmbrico, pero parece que el barril explotd, real-
mente, en el Cambrico.
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Evolution and Phylogeny of Arthropoda

THE EARLIEST EVOLUTIONARY HISTORY OF ARTHROPODS: WHAT CAN THE FOSSILS TELL US?

Ben Waggoner

Introduction

The Arthropoda is by far the largest animal phylum. It exhibits a
staggering range of anatomical, functional, behavioral, and
ecological diversity, Perhaps this is why the evolutionary origin
and relationships of the arthropods have been so intensively
studied and debated over the past century.

Most biologists now consider the Arthropoda to form a
monephyletic group, or a clade, In other words, all living
arthropods are thought to have descended from a single unigue
common ancestor, Furthermore, this ancestor possessed many of
the morphelogical features common to arthropods today: a
chitinous exoskeleton; segmentation; an open circulatory system
with a hemocoel, with paired, segmented true coelomic cavities
present only in the embryo; and jointed appendages. With
relatively few aberrant exceptions, Hving arthropeds retain these
features (Box 1). This conclusion is well founded on comparative
morphology and supported by molecular evidence {for reviews see
Wheeler, 1993; Wheeler, 1998). Arthropod monephyly seems to
be well-established now (but see Fryer, 19981}—but almost
nothing else about high-level arthropod phylogeny is widely
accepted.

Traditionally, the arthropods have been divided into three
living classes: Chelicerata, Crustacea, and Tracheata or Ateloce-
rata (including Insecta, Myriapoda [centipedes, millipedes, ete.],
and a few smalier groups). A fourth major class, the Trilobita, is
extinct, but has a long geologic history; trilebite soft-part gross
anatomy isreasonably well known {e.g. Whittington, 1975, Cisne,
1981), and trilobites are well-represented in the Paleozoic fossil
record all over the world. The interrelationships between these
four classes have been much debated, but most hypotheses of their
relationship are of one of two types (Figures | & 2). The domi-
nant hypotheses based on fossils are variants of the TCC
(trilobites-chelicerates-crustaceans)  hypothesis. These three
groups, which at lcast primitively have biramous appendages,
form a monophyletic group (sometimes called the Schizoramia}
that excludes the uniramous arthropods (insects, centipedes,
millipedes, and a few smaller groups){Box 2). Trilobites lie
closest to chelicerates within the group, forming a supergroup
often called the Arachnomorpha (Wills ef ak., 1994; Duniop and
Seiden, 1998; but see Boudreaux, 1979). Most recent molecular
phylogenies, however, support a closer relationship between at
least some of the uniramous groups and Crustacea. Together,
these form a clade that is often called the Mandibulata. Relations-
hips within the Mandibulata are still not clear, and the Mandibula-
ta, Crustacea, and/or Atelocerata may or may not be monophyletic
{Wheeler et al., 1993; Averof and Akam, 1995; Wheeler, 1998).
Many comparative morphological studies support a Crustacea-
Atelocerata link, but disagree on the details of this relationship
(e.g. Boudreaux, 1979; Wheeler ctal., 1993; Moura and Christof-
fersen, 1996; Kraus, 1997},

The place of the Arthropoda within the animal kingdom has
also come in for recent debate. The Anneclida, or segmented
worms, were long thought to be the closest living major phylum
to the Arthropoda {e.g. Snodgrass, 1938). This assumption is still
implicit in many phylogenetic studies. However, recent compara-
tive studies have cast doubts on this hypothesis (Delle Cave and
Simonetta, 1991; Eernisse et al., 1992; Waggoner, 1986; Eernis-
se, 1998). The melecular evidence also points away from an
annelid-arthropod link {Winnepenninckx etal,, 1995, Garey etal,,
1996; Aguinaldo et al., 1997; Eernisse, 1998). These studies all
tend to place the Arthropoda close to some of the "aschelminth”
worms, notably the priapulids, nematodes, and the small and
obscure phylum Kinothyncha. This arthropod-helminth grouping
has been called the Ecdysozoa, or “molting animals," because its
members have a cuticle that is molted several times during the
animal's life (Aguinaldo et al,, 1997}

Two minor phyla, the “velvet worms™ (Onychophora) and
the microscopic “water bears” (Tardigrada) are usually conside-
red to be related to arthropods in some way., Molecular and
morphological studies support their placement as sister taxa to the
Arthropoda (Garey et al., 1996; Waggoner, 1996; Wheeler, 1998;
Bartolomaens and Rubberg, 1999}, Manton's hypothesis that the
Onychophora are close to the Ateloccrata is not widely accepted
now, and the melecular hypothesis of Ballard et al. {1992), which
placed Onychophora within the Arthropoda, has been criticized
on methodological grounds (Wigele and Wetzel, 1994; Wigele
and Stanjek, 1995). These two phyla have been grouped with the
arthropods ina "superphyium" sometimes catled the Panarthropo-
da. Tardigrades ,in particular, share characters with various
"aschelminths" as well as with arthropods (reviewed in Kinchin,
1994 and Dewel and Dewel, 1998).

Fossil Arthropods and Arthropod Relatives

A problem with all of the work cited above is that it focuses
primarily or exclusively on living organisms, If the fossil record
tells us anything, it is that the living arthropeds, as diverse as they
are, are only a single temporal “slice” through an evolutionary
history that can be fraced back over half a billion years. While
most fossil arthropods can be placed with more or less confidence
into one of the four major classes listed, a significant and growing
number of early fossii arthropods cannot be placed into any
established class. Especially crucial for arthrepod evolutionary
studies are the remarkabie discoveries of unusually well-preserved
fossil invertebrates from the earliest period in which their fossil
record is clear and unambiguous-—the Cambrian Period, between
545 and 505 million years ago. These Cambrian biotas have
provided many problematic fossils that have sparked a great deal
of excitement in recent years. The Burgess Shale (Middle
Cambrian) of British Columbia, Canada is the best-known site
where such fossils have been found (Gould, 1989; Briggs etal,,
1994; Conway Mortis, 1998). Other sites include the Maotianshan
locality {Lower Cambrian) of China, site of the “Chengjiang
Faupa” (Chen and Zhou, 1997; Hou and Bergstrom, 1997;
Bergstrém and Hou, 1998); the Sirius Passet locality (Lower
Cambrian) in north Greentand (Budd, 1997; Conway Morris,
1998); the ELatham Shale (Lower Cambrian) of southeastern
California, USA (Mount, 1980; Waggoner, 1999); the Wheeler
Shale and Marjum Formation (Middie Cambrian) of central Utah,
USA, and the Spence Shate (Middle Cambrian) of northem Utah
(Robigon, 1991); the Mackenzie Mountains region (Lower and
Middle Cambrian) of northwest Canada {(Butterfield, 1994;
Butterfield and Nicholas, 1996); and the Orsten Limestone (Upper
Cambrian) of southern Sweden (Miiller and Walossek, 1985;
Walossek and Miller, 1998).

“Problematic” fossil arthropods from these localities pose
taxonomic problems, but they have the potential to provide a great
deal of information on the earliest radiations of the Arthropoda.
Such fossils ofter belong to stem groups and so provide important
data on the earliest history of arthropod taxa (Box 3). Perhaps
even more important for understanding the ultimate origin of
arthropods are certain non-arthropod invertebrates found in the
same deposits. Some of these fossils were once considered
morphologicatly unique “weird wonders,” very different from any
living taxon (Gould, 1989). There is no denying that many of
them look strange when compared fo the living marine biota.
However, many of them can be plausibly linked with living phyla
{though not necessarily placed comfortably in living phyla),
including the Arthropoda and its relatives,

The purpose of this paper is to briefly review these eartiest
fossiis and to examine what their significance is for arthropod
phylogeny in general. I wil first bricfly review the Cambrian fossil
record fo show how taxonomically and ecologically diverse the
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arthropods were, at the earliest period for which their fossil record
can be read clearly, Next I will review the fossi record of various
“panarthropod™ groups, and evaluate their potential for shedding
light on arthropod arigins. Finally, | will examine the case for and
against arthropods and arthropod relatives before the Cambrian, and
the evidence provided by Proterozoic and Cambrian trace fossils.

Cambrian Fossil Arthropods
Systematic Approaches

It is far beyond the scope of a single article to review even the
best-known Cambrian arthropod taxa. The account given here is
necessarily incomplete (for much more thorough coverage, see
Briggs et al., 1994; Chen and Zkou, 1997). Suffice it to say that
representatives of three of the traditional four great classes were
present by the Middle Cambrian.

Trilobites appear very early in the Lower Cambrian,
although the base of the Cambrian, as currently defined, predates
the first appearance of trilobites (Landing, 1994). A number of
fossiis have been found that are not trilobites by the classical
definition, but that lie close to the trilobite clade; these include
members of the Nektaspida and Aglaspida (Wills etal., 1094), as
well as many forms for which no formal taxoncmic assigament
has been fixed. Among major groups, the majority of analyses
piace trilobites closest to the chelicerates {Briggs and Fortey,
1992; Wills et al., 1994}. A fossil from the Burgess Shale known
as Sanctacaris may be the first true chelicerate, showing the
chelicerate feature of six pairs of appendages on the forepart of
the body (Briggs and Collins, 1988; but see Dunlop and Selden,
1698). No certain chelicerates are known from the Lower
Catmbrian, aithough some chelicerate-like fossils are known from
Mactianshan (Chen aad Zhou, 1997). Modern chelicerate classes
as defined today do not appear until the Silurian {Dunlop and
Selden, 1998).

Several Cambrian fossils, most with bivalved carapaces,
represent probable crustacean refatives, although there are
differences of opinion as to which gpecies are true crown-group
crustaceans (Hou and Bergsteom, 1997; Siveter and Williams,
[997, Wills, 1998). These include both small, ostracod-like
fossils known as bradoriids and phosphatocopines, and larger
fossils of various sorts. Severai fogsil bivalved arthropods are
known only from their carapaces (e.g. Robison and Richards,
1981); these probably belong in or close to the crustacean crown
group, but their placement is uncertain. In contrast to the chelice-
rates, at least two highly specialized taxa of crustaceans had
evolved by the close of the Cambrian: the barnacles or Cirripedia,
represented by the Middle Cambrian form Priscansermarinus
{Collins and Raudkin, 1981), and the parasitic Pentastomida,
represented in the Upper Cambrian {Walossek and Miiller, [994).

The only Cambrian arthroped that may be an atelocerate is
the centipede-like Cambropodus, known from one incomplete
specimen from Utah (Robison, 1990, 1991). The preservation is
poor, and the evidence for jointed appendages is equivocal; it is
possible that Cambropodus is in fact a lobopod, or even &
petychaete. Aside from Cambropodus, no atelocerates are known
as fossils until the late Silurian (Shear, 1998). The hypothesis that
atelocerates evolved from a crustacean ancestor, though conten-
tious, is at least consistent with the time of appearance of these
taxa (Moura and Christoffersen, 1996).

A few groups have been recorded from the Cambrian that
are still not obviously clese fo any extant group, such as the
Marrellomorpha, which is probably a very early branch of the
arthropod tree (Wills et al,, 1994). Another such group, the
Vetulicelida, bears bivalved carapaces like that of crustaceans,
but the similarity ends there: the carapace bears long lateral slits,
presumably for the passage of water, and the abdomen ends in a
flattened “paddie” composed of at least four segments (Chen and
Zhou, 1997}, Since the appendages, if present, are notkhown, the
Vetulicolida are difficult to place within the Arthropoda; the
author is not entirely convinced that they are true arthropods.

Ecological and Functional Diversity

A second way of looking at the evolution of the arthropods is to
look at the history of ecological and functional diversification:
How and when did arthropods colonize particular niches? By the
middie of the Cambrian, arthropods had radiated into a wide
variety of niches. Most taxa in the Burgess Shale and similar beds
are thought to have been nektic, benthic, or nektobenthic. The

history of planktonic arthropods i more obscure, in part because
planktonic arthropods tend to be small and lightly armored, and
thus they rarely fossilize. Tiny arthropod appendages found in the
Lower Cambrian of northwest Canada, preserved in astonishing
detail, were almost certainly used in filter-feeding by
branchiopod-like crustaceans (Butterfield, 1994). These show that
arthropods were present in the plankton, exploiting the abundant
phytoplankton, by the Lower Cambrian. Planktonic arthropod
larvae are also found in the Upper Cambrian (Miiller and Walos-
sek, 1985). Small bivalved arthropods, as well as small lobopods,
are found closely associated with larger medusa-like organisms
{Eldonia and Rofadiscus}, showing that pseudoplanktonic
arthropods existed in apparently commensal “hitch-hiking"
relationships with larger members of the plankton (Chen and
Zhou, 1997),

Many Cambrian arthropods are considered to have been
deposit feeders or scavengers. Yet, taken as a group, Cambrian
arthropods exhibited a wide range of trophic diversity. Predatory
arthropods-—sometimes found with prey preserved inside their
guts—are represented by certain trilobites and by large taxa such
as Sidneyia. Both have basal segments of their appendages
(gnathobases} that are unusually farge and armed with teeth
(Briggs et al. 1994). Trilobites have been found at several
Cambrian localitics with semi-circular bites taken out (Babcock,
1993), docutnenting that Cambrian arthropods were also prey.
Finally, fossils referable to the Pentastomida or “tongue worms,”
abizatre crustacean group whose living members are all parasites,
have been found in the Upper Cambrian and Lower Ordovician
(Walossek and Miiller, 1994). Although their host organism is not
known, these fossils are so abersant in appearance that it is
difficult to see how they could have ever been free-living.

Hou and Bergstrdm (1997) have reconstructed early
arthropod character states, and noted that more "primitive”
arthropods tend to have numerous biramous appendages, gene-
rally unspecialized except for the first antennae. Each appendage
is divided into numerous podomeres (up to 20). The degree of
tagmosis is not great; the head cousists of few segments, and
except for the terminal segment, the body segments differ little
from each other. An overall trend through time towards increased
tagmosis and linsb specialization has been documented by Wills
et al. (1997}, supporting Hou and Bergstrom's generalization.

Major Non-Arthropod Taxa
@ Dinocarids

Once known from only two species, the Cambrian elass Dinocari-
da now include several genera, widely distributed and showing an
impressive range of morphologies. Dinocarids were among the
largest of all Cambrian animals: one incomplete dinocarid from
China had an estimated length of two meters in life (Chen and
Zhou, 1997). They were fearsome predators, with an array of
armament for seizing and crushing prey. Dinocarids can no longer
be considered isolated anomalies; they are members of a sizable
taxon or taxa that were once quite successful,

Dinocarids were characterized by farge crushing plates and
teath arranged in several ¢ircles around and within the mouth. In
several species, plates in the outermost cirele appear to have been
blunt, with only a few cusps; inner circles apparently had plates
with more and spinier cusps, although the morphology is not well
known (Figure 3; also Chen et al., 1994). The mouth was further
armed with large, arthropod-like, sclerotized jointed appendages
{usually two) for grasping prey. Dinocarids apparently swam with
lateral flaplike appendages, beating up and down something like
the fins of a manta ray; sofme species are now known to have had
a set of paired “tail fins” arranged in a V-shape. The Burgess
Shale fossil Opabinia, much smalier than typical dinocarids, is a
strange organism with five large eyes and a long preoral probos-
cis. However, its flaplike appendages, tail fin, and certain other
features may link it to the dinocarids {(Collins, 1996; Waggoner,
1996).

Despite earlier claims that dinocarids represent forms that
belong "nowhere among the knows animals of this or any former
earth” (Gould, 1989, p. 134), it seems increasingly clear that they
are close to arthropods. In fact, they may belong within the
Arthropoda (Collins, 1996). At least some dinocarids may have
borne jointed legs on the body in addition to their flaplike appenda-
ges (Chen and Zhou, 1997). If this is the case, these species may
belong inside the Arthropoda as classically defined. However, other
dinocarid taxa bore lebopod legs, notably the strange-looking fossil
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Pambdelurion from the Lower Cambrian of Greenland (Budd,
1997). The bizarre Opabinia may also have borne small fobopod
legs, although this is less certain {Budd, 1996). It may be that the
dinocarids form a paraphyletic assemblage that is transitional,
roughly speaking, between the lobopods and the true arthropods.
However, it will be difficult to test this hypothesis uatil the
purported "legs" are better known in more species.

‘The mouth plates of dinocarids, arranged in several radially
symmetrical circlets in which teeth in cach circlet may have a
different shape, closely resemble the cral spines and pharyngeal
teeth of 'aschelminths' such as priapulids {Figure 3), as well as the
mouthparts of certain tardigrades (Waggoner, 1996). This
suppotls the proposed arthropod-‘aschelminth’ relationship
mentioned earlier,

@ Lobopods

A growing number of Cambrian fossils have been found that
represent elongated, soft-bodied organisms with peorly defined
heads and two rows of unjointed, lobe-shaped legs. In most, the
legs terminate in hock-shaped claws of varying number and
shape. These legs give their bearers the informal name of lobo-
pods. Many, but not ali, Cambrian lobopods had poorly defined
heads with one or a few pairs of weakly specialized head appen-
dages, and had annulated bodies with serial structures but without
definite segmentation. (Hou and Bergstrdm, 1995)

Cambrian lobopods have been compared with living
onychophorans. Although the Cambrian forms were marine, and
tacked crown-group onychophoran characters such as antennae,
jaws and slime papillae, there are some Cambrian forms, such as
Aysheaig from the Burgess Shale, that are generally close to
living onychophorans in overall form. Unfortunately, aside from
the Cambrian lobopods, there are a few reports of fossil onychop-
horans, the oldest of which are late Carboniferous. These fossils
are virtually identical in all observable respects with living
onychophorans (Thompson and Jones, 1980; Roife et at.,, 1982).
The fossil record is currently silent on how and when the Ony-
chophora adapted to land.

Other Cambrian lobopods are strange-locking plated or
spiny forms, bearing a series of mineralized or sclerotized piates
or spines along the body. Some of these resemble certain tardigra-
des, especially those in the Heterotardigrada (Delle Cave and
Simonetta, 1991). Found in both freshwater and marine environ-
ments, heterotardigrades show 2 diversity of form, with various
claw arrangements and often cuticular plates and spines. This
diversity is not seen in their freshwater relatives in the Eutardigra-
da (see Kinchin, 1994 for a review). Unfortunately, placement of
the Tardigrada is made difficult by their smafl size, typically less
than | mm in length. Some of their features may be by-producis
of the evolution of miniature size (Dewel and Dewel, 1998). The
fossil record of tardigrades has recently been extended into the
Cambrian (Miilier et al., 1995), but is still not nearly extensive
enough to shed much Hight on their evolution. Molecular phyloge-
nies have not yet addressed the tardigrade-onychophoran link;
almost all have used sequences from the more readily available,
but probably highly derived, freshwater tardigrades.

At Jeast one lobopod, Kerygmachela from Greenland, had
lateral flaplike appendages as well as lobe-shaped legs, and also had
two spiny appendages projecting from the head. Kerygmachela also
had an annuiated body with small tabercles and a dorsal groove that
probabiy marks the location of a dorsal bloed sinus, It is possibie that
Kerygmachela is intermediate between the lobopods and dinoearids,
especially since some dinocarids bore lobopod-iike appendages (Budd,
1993, 1996, 1997).

Conclusion

Support for the Bedysozoa from the fossil record is provided by
the unusual, aschelminth-like mouthparts of dinocarids. Newly
discovered dinocarids alse suggest a link between lobopods and
true arthropods, although much is still not clear concerning key
points of dinocarid anatomy. The ecdysozoan phyla other than the
arthropods have poor fossii records, but onychophoran-like
lobopods, tardigrades, and diverse priapulids were all present in
the Cambrian; a few trace fossils suggest that nematodes were
present as well, Molecular clock dates, though still controversial,
also point to a Proterozoic origin for the arthropods and their kin
(Wray et al., 1996; Conway Morris, 1997). This suggests that the
common ancestors of the arthropods and of the Ecdysezoa should
be looked for in Proterozoic recks,

Proterozoic Arthropods: the case for and against

I 1947, R. C. Sprigg described some fossil impressions of
wnmineralized organisms from the Ediacara Hills, north of
Adelaide, Australia (Sprigg, 1947). Ignored at first, Sprigg’s finds
eventually sparked an interest in the “Ediacara biota,” which was
later discovered at other localities of fate Proterozoic age around
the world, Today, over one hundred genera have been described,
from over twenty-five localities on all continents. These orga-
nisms are semetimes quite abundant as fossils, but only at limited
locaiities and horizons. Apparently their preservation depended on
very specific burial conditions, notably the presence of mats of
microbes in the sediment (Gehling, 1999). The biota is now
known to have existed from 600 to 540 million years ago—a time
almost as long as the entire Cenozeic, often referred to as the
Vendian—with a few survivors persisting into the Cambrian.

Most Ediacaran assemblages are dominated by discoidal or
hemispherical benthic organisms, or “medusoids,” and/or
flattened, elongated, “leafy” organisms with or without a stalk,
the “fronds,” Traditionally, these organisms have been interpreted
as metazoans, mostly of cnidarian grade, with the “medusoids”
representing solitary polyps or medusae and the “fronds™ compa-
red to soft colonial cnidarians such as pennatuiacean “sea pens”,
A few plausible relatives of the annelids, arthropods, and perhaps
other phyla are also present in the traditional interpretation (e.g.
Glaessner, 1984). For the past fifteen years, however, the
Ediacara fossils have been radically reinterpreted several
times—as lichens, algae, protists, and even as members of wholly
extinet kingdoms,

To review the entire biota and al} its proposed affinities
would go far beyond the scope of this paper. (For recent reviews
see Runnegar, 1995; Narbonne, 1998; Waggoner, 1998.) Suffice
it to say here that some of the fossils are alinost certainty animals
close to known phyla. Others are much more problematic and may
not be animals at all; still others—perhaps mest of the described
species—are still so poorly known that any affinily is largely
speculative. Some authors have dismissed the Ediacaran fossils as
irrelevant to animal evolution (e.g Bergstrim and How, 1998). I
wili atternpt to show that such a judgment is premature, overgene-
ralized, and probably not correct.

Spriggina and Marywadea

These two very similar genera of Ediacaran organisms include
elongated organisms with a midline and numercus apparent
segments (Figure 4d). One end of the organism is enlarged and
crescent-shaped; in Marywadeq this end bears some highly
branched structures resembling the internal cephalic caecae of
cerfain arthropods.

Traditionally, these fossils have been interpreted as
annelids (e.g. Glaessner, 1984). The conjecture of Birket-Smith
(1981} that Spriggina bore branched, annulated lobopod-like legs
is probably overinterpretation; I cannot see evidence for bran-
ching. Seilacher (1989, 1992) has argued that these fossils are not
animals at all, but represent instead some form of “quilted pneu”
organism. However, this interpretation is difficult to reconcile
with ¢he fact that these fossils do have a definite midline, and that
the distance between “quilts” varies without obvious change in the
height of the organism, suggesting that the “quilts” were al least
parily free, Marywadea, at any rate, bears structures with the same
shape and position as digestive glands or caecae of certain
arthropods, including trilobites (Gehling, 1991). Valentine (1994}
postulated that these taxa might represent segmented, hemocoelic
organisms close to the common ancestry of arthropods, or
possibly close to the common ancestry of the Panarthropoda. This
seems to be the most likety hypothesis, given the available limited
data.

Bomakellia and similar {axa

Bomakellia, described from one specimen from the White Sea
coast of northern Russia (Fedonkin, 1990a, plate 21 fig. 6; this
paper, {ig. 4b, ¢, ¢}, is a pivotal taxon. Because of its importance,
and because some erroneous or incomplete information has crept
into print (e.g. McMenamin, 1998), a fuller description of it is
provided here. The entire body is preserved; its relatively high
relief suggests that in life the fossil was relatively firm and
possibly sclerotized. The fossil bears a semicircular head that i3
trapezoidal in cross section, with two parasagittal ridges, each
joining a small tubercle that is in the same pesition as the eye of
a trilobite or xiphosuran. Ne details of this tubercle can be seen
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{¢.g. lenses). Behind the head is a segmented body tapering
- posteriorty;-each segmint beats a pair of lateral appendages and
‘two pairs of dorsal tubercles. The last segment is small and
triangular; whether it bore lateral appendages or not is not known.
The lateral appendages have a "pleated” or "fringed” Jook, with
faint lineations paraflel to the long axis of the body. The body is
70 mm long; the head is 33 mm across at its widest point,

A previous phylogenetic anatysis (Waggoner, 1996) sugges-
ted that Bomakellia is in fact a relative of the dinocarids. Fedonkin
(19902, 1998) has noted a faint oval outline distal to the appenda-
ges, which may represent the rim of an oval carapace of some sort,
that covered the appendages dossally in life. However, this is
difficult to see, and may simply be an artifact formed by the edges
of the lateral appencages. A dinocarid affinity still seems most
probable, but cannot be tested further unless specimens are found
with the underside and mouth visible. Nevertheless, the unambi-
guous bilateral symmetry, apparent segmentation of the body (not
noted in Fedonkin, 1998) and cephalization all make Bomeakellia the
most plausible arthropod relative in the Ediacaran biotas, '

Several other Vendian taxa appear broadly simifar to
Bomalkellia and are probably related. Mialsemia is closest to
Bomakellia, differing primarily in overall shape and proportions,
Unfortunately, its head is missing; it was apparently crescent-
shaped but largely featureless (M, A. Fedonkin, persenal commu-
nication, 1993; Fedonkin, 1990a, plate 21 figures 2, 3). A
fortuitous break through the posterior end of its cigar-shaped body
reveals a namow internal structure, presumably the hindgut
leading te a terminal anus. Mialsemia apparently did have a
carapace covering its flaplike appendages, which show a finely
"pleated" texture similar to that of Bomakellia.

Smatller arthropod-iike fossils include Vendia (figure 4a),
Vendomia, and some undescribed fossils from Russia (Fedonkin,
1980, plate, 19 figures 1-4, 8, 9; plate 21 figure 1; Fedonkin,
1998}, and Praecambridium and Parvancoring, from Australia.
Valentine (1994) has proposed that these fossils, like Spriggina,
are of a hemocoelic grade that may have given rise o artiropods.
All of these appear to have had some form of unjointed seriated
structures, probably appendages of some sort, and a relatively
firm dorsal carapace. Praecambridium may also have had
branching caecae in the head, although the fossils themselves are
so small that interpretation is very difficult.

Certain Cambrian lobepods bore some sort of head-shield,
sometimes reconstructed as bivalved (Hou and Bergstrom, 1995)
but intespreted by Dewel and Dewel (1998) as a single, univalved
shield. If Dewel and Dewel are correct, there may be a link
between the shield-bearing lobopods and these shieid-bearing
Precambrian fossils. The main distinction between the two would
be that the shield covered the body and lobopod limbs in the
Ediacaran organisms, but not in the Cambrian lobopods. This is
confectural, buf merits further study.

“Soft-bodied trilobites”

Some still-undescribed fossils from the Ediacara Hills of southern
Australia are informally known as “soft-bodied trilobites™ (e.z.
Gehling, 1991, Jenking, 1992; figure 5a). A much smaller
organism that is otherwise superficially similar, from northern
Russia, has been named Onega stepanovi (see Fedonkin, 1990a,
plate 21 fig. 7.) They appear to show trilobation, a roughly D-
shaped head with a central glabella-like swelling and possible
-ocular ridges, and a segmented body ending in a small pygidium.
Although the Australian fossils have been known for ten years,
and been figured several times, they have not yet been formaily
described. One line of evidence for their arthropod affinity is now
less likely: the fossil “scratch marks,” illustrated by Jenkins
(1992) as having been made by these organisms, are now thought
to have been made by a molluse-like animal (Seilacher, 1997). All
that can be said right now is that these fossils are at least plausible
arthropods. The results of future study of these fossils should
prove quite interesting,

Evidence from trace fossils

A trace fossil, or ichnofossil, is any fossilized trace of an orga-
nism’s activity in life. These include trackways, trails, burrows,
borings, and fecal material (coprolites). Tchnofossils present
unique taxonomic problems. A "genus" of ichnofossil actaally
represents a particular mode of formation, and ichnofossils in that

ichnogenus may have been made by very dissimilar organisms.
However, complex trace fossils can sometimes be assigned to the
activity of well-known taxa, especially it the rare cases where the
trace maker is preserved along with the trace. Furthermore, trace
fossils provide information on past organisms’ behavior and
functional biclogy that is obtainable in no other way.

Trace fossils that show matks of many narrow appendages
can usually be assigned to arthropod activity. It has been known
for some time that ichnofossils resembling known atthropod
traces appear in the fossil record somewhat before the oldest
fossil arthropods themselves (Crimes, 1989; fig. 41). Definitely
Vendian trace fossils that could have been made by arthropods are
even scarcer, but a few have been found, such as the parallel
traces depicted in figure 4g. (See also Fedonkin, 1990b, pl. 27
figure 1),

The Cambrian trace fossil record mitrors the ecological
diversification of the arthropods. Some Early Cambrian fossil
trilobite burrows intercept smaller burrows made by worms,
confirming the predatory habit of at least some trilobites {figure
5b; Jensen, 1990). Large coprolites, containing much shell debris,
have also been attributed to large arthropods or dinocarids
{Conway Morris and Rebison, 1988). Vertical burrowing, which
is extremely rare in the late Proterozoic, becomes common in the
Cambrian; some Cambrian vertical burrows may have been made
by small arthropods.

Conclusion

Bergstrom (1990) followed Seilacher (1989, 1992) in stating that
many of the Ediacaran fossils claimed to be arthropods were not
animals of any kind. Both have peinted to the fact that many
Ediacaran fossils do not appear bilaterally symmetrical, but have
atype of symmetry called “glide reflectional symmetry” in which
segments alternate across the midline, However, this is not trug of
ell arthropod-like fossils; Bomakellin, in particular, certainly
shows true bilateral symmetry. In other cases, if present, asy-
mmetry could easily have been induced by compression during
burial and fossilization. Finally, there are instances of living
animals that have this kind of symmetry. (See discussion in
Waggoner, 1996). There is no reason why at least a few of the
Ediacaran organisms should not be considered arthropod relatives.

It should be noted, however, that arthropod-like fossils are
completely absent at most Ediacaran locatities, and are numeri-
cally rare at the sites where they are found. Only two of these
arthropod-tike forms were found in 2 sample of 92 fossiis from
one Ediacaran horizon on the White Sea coast of Russia; another
level at the same site vielded only two out of 568 {Waggoner,
unpublished data). These fossils do not show the great morpholo-
gical diversity seen in Cambrian arthropod biotas, and are not
taxonomically diverse. Of |19 genera or probable genus-level
taxa of Ediacaran fossiis that have been described worldwide,
onty thirteen—11%—arearthroped-like (Waggoner, unpublished
data), and this number may drop 4s some taxa are synonymized.
Nor is there any sign that the Ediacaran arthropod-like organisms
were especially ecologically diverse; in fact, modes of fife such as
predation and parasitism appear to have been quite rare in general
before the Cambrian (Bengtson and Zhao, 1992).

General Conclusions

1} By at least the Middle Cambrian, and very probably sooner,
all extant arthropod classes had appeared, with the possible
exception of the Tracheata or Atelocerata (which may be
pelyphyletic in any case). The Cambrian also saw the rise and
fall of numerous arthropod taxa that do not belong within any
tiving crown group. Tracing their interrclationships is a
difficult task that is nowhere near completion. However,
many can at least be provisionally identified as members of
the stem group of a well-known taxon.

2) Fossil evidence, such as the teeth of dinocarids and radial
symmetry of certain lobopods, supports the connection
between the Arthropoda and certain ‘aschelminths' in the
Ecdysozoa.

3) Certain of the Ediacaran fossils of the latest Proterozoic
plausibly represent, if not arthropod ancestors, metazoans that
were closer to arthropods than to apy other extant phylum. At
least one, Bomakellia, may be a dinocarid arthropod itself,
although more material is needed to decide this question.
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Others, with dorsal shields and unjointed extensions of the
body, may have some kinship with certain lobopods. The fate
Proterozoic trace fossil evidence is broadly consistent with
this pattern, with a few traces attributable to arthropod-like
crganisms. However, Proterozoic arthropod-like body and
trace fossils are both absolutely and relatively rare. The

miiddle of the Cambrian, arthropods were ccologically diverse
inmarine ecosystems, with predators, scavengers, and deposit
feeders represented. Tiny planktotrophic arthropods were also
present, and both commensals and parasites appeared in the
Cambrian as weil. As Conway Morris (1997) put it, the trail
of gunpowder may lead far back into the Precambrian, but it

“medusoid” and “frond-like” forms of the Vendian are much
more conunon, and in fact are the only Ediacara-type fossils
at most localities.

looks as if the keg itself blew up ins the Cambrian.
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4) Even though plausible arthropod ancestors were present in the
late Vendian, the "Cambrian expiosion" represented both a
taxonemic radiation and a major ecological radiation. The
Arthropoda rapidly radisted into habitats that, on current
evidence, they did not occupy before the Cambrian. By the

[BOX 1] Manton {1977) and others (e.g. Anderson, 1979; Wilimer, 1990) have argued that structures such as mouthparis and legs, as well as
embryologicat processes, are so different between different classes of arthropods that no intermediate form batween classes couid have functioned.
However, this does not invalidate arthropod monophyly, since it does not rule out the possibiity of different arthropod classes evolving from a unique
common ancestor that was different from all of them but that was nevertheless an arthropod. Molecular studies of arthroped development have
confirmed this view: evolutionary changes that wouid have seemed impossibie may in fact have been achieved by relatively skight modifications
in genetic programs of deveiopment {Averof and Akam, 1995).

[BOX 2} Many arthropod legs are in fact composed of lwo branches; an inner branch that is ofter: adapted for watking, and an outer branch that may
be fan-like and is used as a gill, Such appendages are said to be biramous, Uniramous arthropods, such as insects, have lags composed of only
a single branch. Living arthropod classes that are considered biramous include members that are secondarily uniramous, in which one branch is
highly reduced or lost: spiders and mites (Chelicerata) and pilibugs or iscpads (Crustacea) show this trend.

[BOX 3] Phylogeneticists define a clade as an ancestral organism {whether known or inferred} and all its descendants, fiving or extinct, known or
unknown, The methodology for inferring and defining clades, known as cladistics, is beyond the scope of this paper, but has been thoroughly
described in numerous publications. Most systematists use cladistics to define valid taxa; only groups that consist of ali descendants from a unigue
inferred common ancestor, or monophyletic groups of organisms, are considered valid. Although some biologists have resisted this method of
classification, it is nonetheless extremely widespread.

A crown group consists of all living members of a clade, their fatest common ancestor, and all extinct organisms descended from this commen
ancestor. ILis a subset of a stem group, which includes extinct organisms that lie cutside the crown group, but that share a more recent common
ancestor with # than with any other crown group.





