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EL REGISTRO FOSIL DE LOS ESCORPIONES:
- ENTRE EL AGUA Y LA TIERRA.

Antonio Melic!

! Avda, Radio Juventud, 6; 50012 Zaragoza (ESPANA).

1.-Introduccién.

Desde antiguo el hombre ha sentido una gran
fascinacién por los -escorpiones y no ha dudado en
incluirlos en su mitologia, simbologia, cultura popular
y vocabulario (ver Monzdn y Blasco, 1995, 1996a,
1996b, 1996¢). Su forma caracieristica -especialmente
el aguijén- y la peligrosidad de su picadura a
consecnencia del veneno inoculade lo ha vinculado
con fendmenos tapto maturales como sobrenaturales
desde hace 2l menos 4000 afios. Al margen de su
importancia cultural o antropoldgica y al margen
también de su imporiancia médica, los escorpiones
tienen un gran valor cientifico por varios motivos: (1)
Son los quelicerados vivientes mds antiguos que se
conocen del registro f6sil y, en consecuencia,
constitayen el grupo mds cercano al ‘ardcnido
primigénio o ancestral” por lo que resultan claves para
llegar a entender Ia evolucién y filogenia tanto de
" Arachnida como de toda la Clase Chelicerata y sus
parentescos y relaciones con otros grupos Cercanocs;
(2) Los escorpiones constituyen uno de los pocos
ejemplos contenidos en el registro fdsil en el que
queda documentado el proceso de terrestrizacién de
formas inicialmente acudticas. Este proceso de
colonizacién, acaecido en el Paleozoico inferior-
medio, se produjo en diversos grupos zooldgicos y
grados pero raramente cuenta con secuencias fosiles en
las que aparezcan reflejadas las sucesivas etapas de
adaptacién morfoldgica.

2.-Los Escorpiones actuales.

Scorpionida Latreille 1817, al que usualmente
se le asigna la categoria de orden, es un grupo de
artrépodos quelicerados (Chelicerata) con el cuerpo
dividido en dos tagmas (ver Fig.1): cefalotdrax o
prosoma y abdomen u opistosoma, a su vez dividido
en dos regiones: el mesosoma (preabdomen) y el
metasoma (postabdomen). El prosoma estd cubierto
por ¢l caparazdn (dorsaimente) y consiste en siete
somites o segmentos (HIIX), a los que
primitivamente debian unirse dos mds (I y iI) que en
las especies actuales han desaparecido (y que dan lugar
en otros artrépodos a la cavidad clipeolabral o preoral
y al somito antenal) (Henry, 1949; Anderson, 1973;
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Hijelle, 1990). Los dos primeros scgmentos actuales
(III y IV) estdn representados por los queliceros y los
pedipalpos respectivamente. Los cuatro pares de
apéndices marchadores o patas representan a los
siguientes cuatro somitos. El 1iltimo (IX) sélo presenta
apéndices en estado embrionario (Brauer, 1895; Abd-
el-Wahab, 1952; Hjelle, 1990). Tanto los queliceros
como los pedipalpos estdn terminados en pinzas. Los
pedipalpos presentan unas estructuras sensoriales
{tricobotrias) similares a largos y finos pelos
articulados en la base. Ventralmente, la unién de los
apéndices marchadores con el prosoma forma dos
estructuras: las coxas de los dos primeros pares
cierran la cavidad preoral (0 “boca del escorpion”) y
fos dos ultimos rodean al esterndn (stermum). La
diversidad de formas de esta pieza (pentagonal,
triangular o transversal) es considerada como cardcter
taxonémico en la clasificacién de familias®.

El preabdomen (mesosoma} es la primera parte
del opistosoma y estd compuesto por siete segmentos
¢l dltimo de los cuales se estrecha para unirse con el
metasoma, compuesto de otros. cinco segmentos y el
telsén. Ventralmente, los dos primeros segmentos del
preabdomen contienen la obertura genital (X), los
peines (XI) y los estigmas respiratorios o pares de
aberturas que conectan con las filotrdgueas (book
lungs) (XIEXVI); el dltimo segmento no contiene
estigmas, apéndices o estructuras externas. Los peines
0 ’pectinas’ son unas estructuras exclusivas de los
escorpiones y cuyas funciones son dudosas. Han sido
consideradas Srganos respiratorios, genitales y tactiles
o sensoriales. En general, se ha considerado que su
principal funcién es mecano-receptora  (captar
vibraciones del suelo) (Cloudsley-Thompson, 1955},
pero esta funcion parece ser realizada por otros
organos situados en los basitarsos de las patas
(Brownell, 1985). Se ha sefialado también que pueden
ser utilizadas en la seleccidén de dreas de deposicién de
los espermatdforos (Carthy, 1966, 1968} y como
quimioreceptores (Foelix y Miiller-Vorholt, 1983). El
postabdomen o metasoma consiste en cinco segmentos
(XVII-XXI) mds el telsén o aguijén conectado a
gldndulas productoras de veneno y que no es
considerado un verdadero segmento. Estos segmentos
portan setas, pelos y rugosidades de gran valor
taxonomico (Hjelle, 1990).




Figora 1A: Morfologia externa de un escorpi6n moderno {(Buthus occitanus).

Leyenda comiin a Figura 1A y 1B (pég. siguiente): cox: coxapoditos, esn: dlimos 5 esternitos del mesosoma. est: esiernum. MES:
Mesosoma o preabdomen. MET: Metasoma o postabdomen. opg: opérenlo genital. PRO: Prosoma o cefalotérax. pee: pectinas o peines.

ped: pedipalpos. que: queliceros. str: estigmas respiratorios.

Se conocen unas 1400 especies vivientes de
escorpiones pertenecientes a unos 120 géneros
englobados en nueve familias (Sissom, 1990;
Stockman, 1991; Dupré, 1995) que son caracterizadas
en base a Ia estructura de los queliceros, tricobotrias,
regién coxosternal, espinacidn de las patas, caracteres
sexuales, etc (ver Sissom, 1990). Las familias son:
Bothriuridae, Buthidae, Chactidae, Chaerilidae,
Diplocentridae, Ischnuridae, Turidae, Scorpionidae y
Vagjovidae. El mimero de superfamilias varfa segin
los autores. Por ejemplo, Kjellesvig-Waering (1986)
incluye 2 todos los escorpiones actuales, junto a otros
extintos, en wuna sola categoria (el infraorden
Neoscorpionina, ver mds adelante). Birula (1917) y
Mello-Leitao (1945) consideran tres y  cuatro
superfamilias respectivamente. Lamoral (1980) en base
a un andlisis cladistico de los caracteres sefialados
reconoce tres grandes grupos monofiléticos: Buthoidea
(Buthidae), Chaeriloidea (Chaerilidae) y
Diplocentroidea que incluirfa a las restantes familias,
aungue con algunos problemas pendientes de resolver
(ver Fig. n° 2).

Respecto a la biologia de los escorpiones puede
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consuitarse Polis (1990); agui sélo nos interesa
destacar que todas las especies actuales son terrestres
sin excepcidn y depredadoras. El interés y problemas
relacionados con la biogeografia de los escorpiones
han sido recientemente tratados en Lorengo (1996),
donde se aporta informacidn paleobiogeogrifica.

3.-El registro fosil de Scorpionida.

Se conocen un centenar de especies fésiles. A
pesar de dque esta cifra no resulta importante, el
registro se extiende durante mds de 400 millones de
afios, del Sildrico inferior a la actualidad. La Fig. n°
3 resume la cronologia de Scorpionida segiin los datos
disponibles del registro fasil. La Tabla n® 1 resume a
su vez el nivel de diversidad filogenética alcapzado
por el grupo en cada uno de los pericdos geoldgicos.
Los datos han sido extraidos de Kjellesvig-Waering
(1986), Sissom (1990) v Selden (1993a), entre otros.
Los niveles taxondmicos, asi como la propia
clasificacién del grupo, no som precisamente
"pacificos’. Se basan en la obra péstuma del primero



Figurz 1B: Prosoma y mesosoma en visién ventral de un escorpién actual (ver leyendz en figura 1A).

de los autores citados y aunque ha sido seriamente
criticada (por ejemplo por Stockwell, 1989; Selden,
1993a, 1993b; Jeram, 1994a, 1994b, entre otros), lo
cierto es que las anteriores (Petrunkevitch, 1949,
1953, 1955) tampoco resultan satisfactorias® (Stérmer,
1976; Kjellesvig-Waering, 1986; Selden, 1993b).

De la figura y cuadro anteriores pueden
exiraerse una serie de consecuencias: (1} La gran
antigitiedad de Scorpionida en ¢l registro fdsil; (2) Su
participacién en el proceso de colonizacion del medio
terrestre (acaecido entre el Sildrico y el Devdnico);
(3) Su gran diversidad ‘filogenética’ (taxones
supraespecificos) en el Paleozoico a pesar del
relativamente bajo mimero de especies fosiles
conocidas, en comparacién con la actual; (4) Su escasa
representacion en el Mesozoico, lo que por otro lado
resulta habitual en otros grupos (ver, p.e., Arachnida
o Myriapoda, en este volumen).

En las lineas que siguen vamos a intentar trazar
un breve recorrido por la cronologfa del grupo a lo
largo del Fanerozoico.

. Sihirico

El origen de los escorpiones es incierto, como
lo es su filogenia y relaciones con otros grupos de
quelicerados {ver mds adelante}). El mds antiguo
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escorpion  fosil  conocido es  Dolichophonus
loudonensis (Laurie, 1899), del Sildrico inferior de
Escocia. De finales del perfodo son conocidos
representantes de otros géneros de escorpiones:
Proscorpius, Archaeophonus, = Stoermeroscorpio,
Brontoscorpio (con formas gigantes como B. anglicus
de 94 cm) o Palaeophonus, uno de cuyos
representantes (P. nuntius Thorell y Lindstrom, 1884,
de Suecia) fue ’reconstruido’ por Pocock (1501) y
reproducimos en la Fig. n® 4.

Ei escorpién D. loudonensis ha sido
considerado comiinmente como el primer artrépodo
terresire, a pesar de que Pocock (1901) ya apuntd la
posibilidad de gque fuera una especie acudtica al
carecer de estigmas respiratorios. Esta ausencia no
constituyé una prucba para Petrunkevitch (1949,
1953) ni para Millot y Vachon (1949). Sin embargo,
el descubrimiento posterior de Waeringoscorpio por
Sté¢rmer (1970), del Devdnico, y de unas estructuras
situadas en el preabdomen de algunos ejemplares que
resultaron ser branquias (ver Fig. n® 5) han permitido
reinterpretar la morfologia y modo de vida de los
escorpiones del Sihirico’. Estas branquias se ubicaban
en los cinco primeros segientos del preabdomen bajo
unas placas abdominales de proteccion situadas por
encima de los esternitos. De esta forma, aunque se
dispuso durante afios de especimenes fosilizados
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NIVEL Periodo Geoldgico

TAXONCH, STLUR. DEVON. CARBO. PERMI. TRIAS. JURAS. CRETA. TERCI.
Superfan. 6 6 14 1 4 1 1 2
Familia 6 7 30 1 5 2 1 2
Género 7 8 45 1 5 2 1 6

Tabla 1: Diversidad supraespecifica en cada uno de los perfodos geolégicos (basado en datos de Sissom, 1990 y otros)

visibles ventralmente las branquias (estructuras
filamentosas muy delicadas) quedaban ocultas en el
estuche formado por la placa y el esternito. En el caso
de Waeringoscorpio las branquias se encontraban fuera
del estuche, 1o que permitié su descubrimiento.

Si nos fijamos de ‘nuevo en la figura 4
comprobaremos que la morfologla general de
Palaeophonus nuntius (y lo mismo ocurre con los
restantes géneros) es muy similar a la de las especies
actuales, ninguna de las cuales es acusdtica o anfibia.
Sin embargo existen imporianfes diferencias que
delatan un modo de vida diferente. Por ejemplo la

estructura de la patas marchadoras, cortas y poco aptas

para el desplazamiento terrestre, asi como su
terminacién en un tarso conico (en lugar de las ufias
tarsales de las especies de vida aérea) indican que
estos escorpiones estaban mds adaptados al medio
acudtico donde el peso del cuerpo al desplazarse es un
problema menor (Pocock, 1911; St¢rmer, 1976). Otra
diferencia significativa es la presencia de setas
sensoriales de diverso tipo en los pedipalpos (Wills,
1959, 1960; Stgrmer 1963, 1976; Kjellesvig-Waering
1966, 1986) en lugar de tricobotrias. Estas setas son
pequefias excrecencias relativamente gruesas y cortas.
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En consecuencia, estructuras mds adecuadas para el
medio acudtico, en el que los débiles pelos sensores
estarfan sometidos a un gran rozamiento y presidn y
tendrian muy poca utilidad.

Los escorpiones paleozoicos presentan otras
diferencias morfolégicas con los actuales ademds de
las sefialadas que pueden resumirse en: (1) Una gran
variabilidad en la posicién de las apéfisis coxales con
relacidn al esternum, relativamente homogénea en los
escorpiones actuales; (2) En algunos casos, presencia
de ojos compuestos (en las especies vivientes son
simples o estin ausentes); (3) Preabdomen compuesto
por 8 segmentos en lugar de 7. Esta caracteristica se
mantiene exclusivamente en los estados embrionarios
de las especies actuales, aunque luego desaparece
{Polis y Sissom, 1990).

Come conclusién, todos los escorpiones
conocidos del Sildirico parecen ser marinos o
habitantes de sedimentos marinos marginales (lagos
salados, eic.} ya que su morfologia sugiere un modo
de vida acudtico (Wills, 1947; Sigrmer, 1970, 1976;
Rolfe y Beckett, 1984; Kjellesvig-Waering, 1986;
Selden, 1993b).
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Figura 4: Reproduccin de Palacophonus nuntius Thorell y Lindstrom, 1884, de Pocock (1901).
Figura 5: Waeringoscorpio hefleri Sigrmer, 1970, del Devénico Inferor (Alemania). Las estructuras sefialadas con flechas corresponden

a Jas branquias, lo que indica un modo de respiracién acuética.

Devénico:

El registro fésil del Devdnico recoge la
apariciéon de nuevos géneros de escorpiones:
Branchioscorpio, Hydroscorpius y Acanthoscorpio de
Wyoming (EE. UU.) y Palaeoscorpius de Alemania.
Praearcturus gigas Woodward, 1871, con un tamaiio
aproximado de un metro, tal vez terrestre, y de
posicidn taxondmica incierta (Selden, 1993a), es
descrito de Inglaterra. St¢rmer (1970) describe
Waeringoscorpio heiteri de Alken an der Mosel
(Alemania) al que ya nos hemos referido
anteriormente’, en un yacimiento en el que la fauna
dominante son euriptéridos (también conocidos como
’escorpiones marinos’, ver Dunlop, 1996, en este
volumen). Entre ambos gropos de Chelicerata existen
grandes semejanzas que permiten presumir una cierta
proximidad filogenética (ver, p.e. Rolfe, 1985).

Varios autores han manejado la hipétesis de
que la terrestrizacién de varios grupos de animales se
produjo en el Devénico o a finales del Silirico® en
oleadas sucesivas. Respecto a los escorpiones, Selden
y Yeram (1989), sugieren que las primeras especies
"pulmonadas’ surgen a finales del Devdnico a partir de
formas anfibias presentes desde finales del Siliirico
{Shear y Kukalovd-Peck, 1990). En general resulta
dificil precisar el mmodo de vida de una especie fdsil y
la variedad de disefios de 6rganos respiratorios y su
dificil conservacion hacen complicado determinar el
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momento preciso de transicidn entre formas acudticas
y terrestres (Stgrmer, 1976; Shelden y Jeram, 1989;
Seiden, 1993b). Asi, un andlisis de las estructuras
respiratorias de los euriptéridos (Selden, 1985) sugiere
que algunas especies eran capaces de sobrevivir
temporalmente en tierra firme como anfibios. Entre
ambos modos de vida, es razonable pensar que los
antiguos escorpiones (al menos algunas especies)
fueron terrestrizdndose progresivamente, adaptindose
a mayores Hempos fuera del agua (Robinson, 1987),
lo cual pudo conseguirse gracias a las placas
abdominales protectoras que, como ocurre con algunos
xifosuros actuales, les permitian mantener himedas las
branquias durante las excursiones terrestres®. De los
escorpiones citados, sélo Palaeoscorpius ha sido
localizado en sedimentos marinos profundos;
Waeringoscorpio vivia en un lago hipersalino
conectado con el mar solo en perfodos de marea alta;
los restantes han sido hallados en sedimentos de
estuarios © depdsitos fluviales (Rolfe, 1985).
Praearcturus presenta ademds una rara peculiaridad:
las coxas de sus pedipalpos disponen de un drgano de
estridulacién que parece ser una adaptacién al medio
terrestre (Rolfe, 1985).

la prueba definitiva de vn modo de vida
terrestre es, evidentements, la posesion de drganos de
respiracion adrea que, en el caso de los escorpiones,
toma la forma de filotriqueas (o pulmones en libro
=book lungs). Estas no aparecen con seguridad hasta



el Carbonifero. Sin embargo, el andlisis de restos
fragmentarios de la cutfcula y otras estructuras de dos
yacimientos canadienses (Shear ef al., 1996) ha
facilitado la evidencia de la presencia de filotriqueas
en escorpiones del Devénico inferior (Emsiense).

Carbonifero

Este periodo constituye 1a "edad de oro’ de los
escorpiones, pues alcanzan el mayor grado conocido
de diversidad supraespecifica. Con arreglo a la
clasificacién de Kjellesvig-Waering (1986) el registro

"'fosil detecta 1a presencia de 30 familias perténecientes
a 14 superfamilias. El ndmero de géneros se acerca a
3G. Entre los géneros presentes pueden citarse
Archaeoctonus y Pseudoarchaeoctonus de Escocia
(primeros representantes de una supetfamilia que
incorpora Iébulos maxilares en el primer par de coxas
y tal vez anfibios), Phoxiscorpio (el primer
mesoscorpion en la clasificacién de Stockwell {19897,
de Escocta, con dos pares de coxas por delante del
esterndn, aunque sélo el primero lobulado y vida
terrestre), Gigantoscorpio (con formas gigantes, como
su nombre indica), Isobuthus {(de Checoslovaquia),
Eoscorpius (de Inglaterra y EE.UU.) o Titanoscorpio
(de afinidad incierta). Otros escorpiones terrestres
exclusivos del Carbonifero son Allobuthiscorpius
(Inglaterra), Buthiscorpius (de Francia) y otros
géneros que conforman 1z superfamilia Eoctonoidea

que, para otros aulores {(Stockwell, 1989) tiene el -

valor de Infraorden (Palacosterni) por presentar
algunas caracteristicas 'modernas’: grupos de ojos
laterales reducidos y dos pares de coxas modificados
{con 1dbulos maxilares) por delante del esternén.
Jeram (1990b) sefiala la presencia de
filotrdqueas -y e¢n consecuencia, de respiracion aérea
y vida terrestre- en el Carbonifero en base a dos
especimenes fdsiles de Escocia. En las especies
actuales las filotriqueas se conectan con el exterior a
través de aberturas situadas en los esternitos del
preabdomen. Estas, conocidas como estigmas
restiratorios, se presentan por pares en sélo cuatro
esternitos a diferencia de las placas abdominales
protectoras de las branquias en las especies acudticas,
que lo hacen en mimero de cinco. Kjellesvig-Waering
(1986} dividié el orden Scorpionida en dos subdrdenes
en funcién de la presencia o no de dichas placas.
Branchioscorpionina incluirfa a todas aquellas especies
con placas abdominales y branquias. Neoscorpionina
incluirfa a las especies terrestres, con filotrdqueas y
sin placas {y en consecuencia, 2 todos los escorpiones
actuales). Sin embargo, como ya hemos indicado, la
clasificacién de Kjellesvig-Waering es confictiva y no
es aceptada por todos los paleontéloges. Uno de los
motivos es la distincidn anterior, Jeram (1990b,
1994a) al igual que Shear et al. (1996) sedialan la
presencia tanto de placas como de filotrdqueas en las
mismas especies, faltando, en el primer caso, los
estigmas respiratorios. FEstos no aparecen con
seguridad hasta Palaeopisthacanthus  schuchertii
Petrunkevitch, 1913, el dnico escorpidn paleozoico
con estas aberturas (Vogel y Durden, 1966; Jeram,
1994b). Otro género interesante, también perteneciente
a Neoscorpionina, es Compsoscorpius elegans
Petrunkevitch, 1949 por presentar ojos laterales

reducidos.

Estudios sobre la morfologia y sistemdtica de
los escorpiones del Carbonifero pueden consultarse en
Wills (1959, 1960) y Jeram (1990, 1994a, 1994b).

Pérmico + Mesozoico

El registro f6sil de escorpiones se reduce
sustancialmente desde finales del Paleozoico hasta el
Terciario. Entre los escorpiones Branchioscorpionina
pueden citarse: Feistmantelia (Pérmico,
Checoslovaquia), Stenoscorpio, Willsiscorpio,
Spongiophonus vy Bromsgroviscorpio  (Tridsico,
Inglaterra), Mesophonus (Tridsico-Jurdsico, Europa) y
Liassoscorpionides (Jurdsico, Alemania). Del suborden
Neoscorpionina, sélo se conoce Araripescorpio
lipabuei Campos, 1986, de la Formacién Santana
(Brasil), incluido en Ia Superfamilia Scorpionoidea
{ver Selden, 1993a), dnico escorpién fésil del
Creticico.

Los escorpiones del Tridsico inglés han sido
estudiados por Wills (1947). Una de las especies del
periodo (Mesophonus gracilis Wills) presenta wunas .
aberturas elipticas en la parte posterior de las placas lo
que sugirid tanto a Wills como a Stgrmer (1963) la
posibilidad de que éstas fueran especies de transicidn
entre los escorpiones del Paleozoico y la formas
modernas, aungque otros aatores consideran que se
trata de un caso de convergencia (Stockwell, 1989; -
Yeram, 1994b). Junto a otros géneros como
Phoxiscorpio, Mazonia, Isobuthus o FEobuthus
conforman en la clasificacion de Stockwell (1989) el
suborden Mesoscorpionina  {mesoscorpiones), un
conjunto de especies que presentan caracteristicas mds
evolucionadas que Protoscorpionida y
Palacoscorpionida (filotrdqueas, ndmero de placas
abdominales inferior a cinco, cavidad preoral presente
y otras novedades relacionadas con la terrestrizacién
de su modo de vida), pero todavia lejos de las formas
actuales (que presentan estigmas respiratorios,
tricobotria muy desarrotlada, reduccidn ocular...).

Terciario

Millot y Vachon (1949) ya sefialan que resulia
dificil separar las especies actuales de las fdsiles del
Terciario. Y efectivamente, todas han sido asignadas
a Buthoidea (Bu) y Scorptonoidea (Sc). Hasta hace
muy pocos afios sélo tres especies eran conocidas del
Terciario: (1) Del 4mbar Bdltico del Oligoceno (=35
m.a.) dos ejemplares juveniles de Tityus eogenus
Menge, 1854 (Bu); (2) Del mismo dmbar y época se
conoce Scorpio schweiggeri Holl, 1829 (Sc?/Bu?); (3)
Del Micceno (=23 m.a.) de Alemania Mioscorpio
zeuneri Hadzi, 1931 (Sc). Recientemenie han sido
deseritos algunos nuevos escorpiones. En concreto del
dmbar dominicano Centruroides beynai Schawaller,
1979 (en base a dos juveniles), Microtityus ambarensis
(Schawaller, 1982), inicialmente descrito en el género
Tityus (ver Santiago-Blay et al., 1990) v Tityus
geratus Santiago-Blay y Poinar, 1988. Todos ellos
pertenecientes a Buthoidea. Otro Centruroides ha sido
descrito, aunque con dudas, del dmbar mejicano
(Santiago-Blay y Poinar, 1993)%, También del 4mbar
Biltico se conoce Paldolychus balticus (ver
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Figura 6: Filogenia simplificada de Chelicerata seglin Weygoldt y Paulus (1979). Esta hipéStesis, incluso en lo relativo a la mayoria de
los "otros ardcnidos’, es congivente con la cronologia del registro f6sil.

Ganzelewsky y Slotta, 1996). Por dltimo, del
Mioceno se conoce también Sinoscorpio
shanwangensis Hong, 1983 de Ila Formacidn
Shanwang, Shandong Province (China) (Hong, 1983,

1985).

4.-Posicion de Scorpionida entre los
quelicerados.

Los escorpiones ocupan un importante lugar en
1z interpretacidn de Chelicerata debido a su antigiiedad
(Sissom, 1990).

Tradicionalmente se ha considerado que
Chelicerata incluye tres grupos: (1) Merostomata
(Xiphosura + FEurypterida, es decir, las especies
acudticas), (2) Arachnida ({escorpiones y otros
ardcnidos) y (3) Pantopoda (=Pycnogonida o arafias
de mar). La afinidad del vltimo grupo es oscura.
Respecto a Merostomata, parece tratarse de un grupo
parafilético y sin valor taxondmico (ver Dunlop,
1996, en este volumen). Selden (1990, 1993b) ha
comentado tres diferentes hipGtesis filogenéticas de
Chelicerata resuliantes de otros tantos andlisis
cladisticos (Weygoldt y Paulus, 1979; Hammen, 1989
y Shultz, 1990). Segin la hipdtesis propuesta por
Weygoldt y Paulus (1979) v compartida por
Boudreaux (1979) (ver Fig. n® 6), tanto Xiphosura
primero como Eurypterida posteriormente se separan
del resto de Chelicerata en un periodo muy temprano.
Eurypterida constituye ¢l grupo hermano de Arachnida
(Hscorpiones + Otros ardcnidos). Este esquerma sitia
a Eurypterida muy cerca de Scorpionida. Existen
importantes caracteres que indican uma gran
proximidad filogendtica entre ambos grupos, aunque
algunos de ellos pueden ser meramente convergentes’
(Stgrmer, 1963; Boudreaux, 1979; Weygoldt y
Paulus, 1979; Kjellesvig-Waering, 1986):
segmentacion corporal y apéndices, reduccion del
prosoma, posesién de placas abdominales protectoras
de branquias, metasoma de cinco segmentos terminado
en telsén, macrosetas sensoriales, ojos laterales
compuestos, etc. Las homologias o sinamopomorfias
se producen, en realidad, con los escorpiones mds
antiguos del Palezoico (Branchioscorpionina). Por
comra sdlo existen tres autopomorfias que separan
ambos grupos: chelas de los pedipalpos, gléndulas
productoras de veneno y peines o pectinas. Las

gldndulas venenosas no son un cardcter definitivo,
pues resulta dificil precisar si Eurypterida las poseia
o no. Las pectinas, sin embargo, son estructuras
dnicas de Scorpionida, aunque algunos autores
(Savory, 1977) las consideran derivadas de las
branquias lamellosas de Xiphosura. Su funcién, como
va hemos comentado anteriormente, es enigmdtica,
especialmente si consideramos que ya existe en las
formas mds antiguas marinas, por lo que su funcién
actual -en el medio terr@stre- puede ser incluso
diferente de 1a inicial.

La hipdtesis filogenética de Weygoldt y Paulus
(1979) tiene la virtud de ser congruente con la
cronologia del registro fésil (Selden, 1990): Xiphosura
aparece en el Cdmbrico (=550 m.a.), Eurypterida en
¢l Ordovicico (=500 m.a.), Scorpionida en el Sildrico
(=450 m.a.) y los restantes ardcnidos en el Devénico
(=400 m.a.).

, Los escorpiones parecen ser el grupo hermano
de los restantes Arachnida segiin Weygoldt y Paulus
(1979}, pero esta relacion no estd exenta de
problemas. Los autores sefialan cuatro caracteres
primitivos  (sinapomorffas) que los relacionan
(filotrdqueas, tubos de Malpighi, cavidad preoral para
digestién extraintestinal y pérdida de los ojos
compuestos); sin embargo, este andlisis considera a los
escorpiones como animales terrestres, con lo que la
coincidencia sdlo podria establecerse con las familias
*modernas’ {Neoscorpionina y algunas otras familias
paleozoicas). El cardcter derivado de Scorpionida seria
la posesion de peines o pectinas. Oiros autores
consideran la existencia de un ancestro diferente para
ambos grupos de Arachnida (Anderson, 1973;
Bergstrdm, 1979; Hammen, 1989), lo que, a su vez,
implicarfa que la colonizacién terrestre de los
ardcnidos se produjo en varias ocasiones y momentos
diferentes.

5.-Tendencias evolutivas en Scorpionida

Kjellesvig-Waering (1986) lista una serie de
tendencias en la evolucién del grupo que, en gran
medida, estdn directamente relacionadas con la
transicion del modo de vida acudtico a terrestre. Estas
tendencias, también sefialadas por Sigrmer (1976),
pueden resumirse en: (1) Cambio en las estructuras y
6rganos respiratorios, lo que lleva a la pérdida de las
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branquias que son ’sustituidas’ por filotrdqueas. Las
placas abdominales protectoras de las branquias
pierden su utilidad y tienden a desaparecer, lo que
provoca la desaparicién de uno de los esternitos del
mesosoma {de ahi que Petrunkevitch separara a los
escorpiones en dos grandes grupos segiin poseyeran 8
o 7 esternitos). Asi, mientras que las especies antiguas
tienen cinco placas abdominales, las moderas sélo
poseen cuatro esternitos con filotrdqueas. Este proceso
trae consigo la aparicidn de aberturas de comunicacidén
con ¢l exterior que se produce a través de los estigmas
respiratorios  caracterfsticos de las especies mds
modernas (incluidas las actuales) que atraviesan el
propio esternito. (2} Modificaciones en la parie
ventral del prosoma donde se unen las coxas y el
esternum. Las formas mds arcaicas presentan un
esternum relativamente alargado que separa las dos
zonas donde se unen las coxas al prosoma. Las mds
recientes tienden a cambiar esta morfologia dejando el
esternum encerrado exclusivamente entre los dos
iiltimos pares de coxas; los dos primeros pares quedan
por delante del conjunto y tienden a desarrollar
i6bulos (coxapoditos o apdfisis coxales) que
intervienen en la formacién de una cavidad preoral o
tubo relacionado con la alimentacidn y digestion de
los escorpiones. Ello es bdsicamente una consecuencia
del proceso de adaptacién al medio terrestre
relacionado com las diferentes condiciones fisicas en
que debe producirse la alimentacidn en wno y otro
medio. Relacionado también con las necesidades
-alimentarias, se produce una reduccion de los
queliceros. (3) Modificaciones en los drganos
sensoriales. Entre ellas se cuentan la transformacion
de macrosetas (en especies acudticasfanfibias) en
tricobotrias, que tienden a aumentar en mimero en las
especies modernas. Estos cambios son entendidos por
{os autores como signos de adaptacién al medio
terrestre. (4) Desaparicién de los ojos laterales
compuestos ¥y su sustitucién por grupos de ojos
simples que, ademds, tienden a reducirse en su
nimero, asf como el desplazamiento hacta atrds-de los
ojos medios, lo que se considera una adaptacidn a la
forma de vida nocturna (habitual en las especies
modernas) frente a lo que debié ser una generalizada
actividad diurna en las especies del Carbonifero
(Jeram, 1994a). Esta disminucion del potencial visual
de los escorpiones se verfa, a su vez, compensada con
un aumento de otras estructuras mecanoreceptoras y/o
quimioreceptoras {p.e., tricobotrias). (5) Existen
otras tendencias que afectan a los apéndices
involucrados en ¢l movimiento (reduccidn en tarsos),
pérdida de espinas, ete., relacionadas directamente con
la terrestrizacidn.

6.-Clasificacién y filogenia de Scorpionida
(incluyendo cspecies extintas).

Los escorpiones parecen ser un grupo
monofilético, pero presentan algunos problemas que
impiden descartar la hipdstesis de la polifilia.
Petrunkevitch  (1953) establecié dos subdrdenes
(Protoscorpionina y Euscorpionina) en base al mimero
de segmentos abdominales (preabdomen de 8 o 7
tergitos respectivamente). Kjellesvig-Waering, por su

parte, establecié dos subdrdenes: Branchioscorpionina
que comprenderfa a todos los escorpiones con
branquias, es decir, a las especies que obtienen el
oxigeno del agua, y Neoscorpionina que incluiria a las
especies terrestres (con respiracin adrea a través de

~ filotrdqueas). El primer suborden se divide a su vez en

cuatro infradrdenes en fancidén de la estructura de las
placas abdominales protectoras de las branquias; el
segundo comprende a todas las especies actuales y
extintas de vida terrestre, incluidos dos géneros del
Paleozoico (Compsoscorpius y Palacopisthacanthus).
El trabajo posterior de Stockwell (1989) y otros
andlisis impiden aceplar 1a clasificacién propuesta por
Kjellesvig-Waering (ver Tabla n° 2 en la que se
resumen ambas clasificaciones y Anexo I, en el que se
relacionan todos los géneros de escorpiones citados en
este trabajo con ambas clasificaciones). La
clasificacion y filogenia propuestas por Stockwell
(1989), aunque con algunos problemas, ha sido
seguida por Selden (1993a) y Jeram (1994a, 1994b).
Un esquema resumido se ilustra en la Fig. n°® 7. La
Clase Scorpionida es dividida en tres 6rdenes.
Protoscorpiones Petrunkevitch, 1949 vy
Palzeoscorpiones  Stockwell, 1989 serfan grupos
antiguos de origen marino. El tercer orden
(Scorpiones Hemprich y Ehrenberg, 1829) estaria
compuesto por las restantes especies, todas ellas
terrestres. El primer representante serfa Praearcturus
gigas Woodward, 1871 del Devdnico, al que se
unirian (en cuanto a antigiiedad) los restos de cuticula
canadienses de los mesoscorpiones estudiados por
Shear et al. (1996). El suborden Mesoscorpionina
Stockwell, 1989 incluirfa formas extintas con placas
abdominales, respiracidn aérea y una conformacién de
coxa-esternon intermedia entre los Palacoscorpiones y
las formas modernas. El resto de especies se incluye
baje el suborden Neoscorpionina (sensu Stockwell,
nom Kjellesvig-Waering) caracterizado por la
reduccién del ndmero de grupos de ojos laterales,
incremento de tricobotrias y reduccidén de los dientes
quelicerales. El infraorden Paleosterni Stockwell 1989
incluye a especies del Carbonifero sin estigmas en los
esternitos ventrales, constituyendo e} grupo hermano
de Orthosterni Pocock, 1911 compuesto por los
géneros Palacopisthacanthus (escorpién mds antiguo
con estigmas respiratorios), Compsoscorpius (con
acusada reduccion de los ojos laterales vy
desplazamiento de los medios) y las familias actuales
(Stockwell, 1989; Jeram, 1994a, 1994b).

A pesar de los innomerables avances de la
dltima década, la clasificacién y filogenia de los
escorpiones estin todavia lejos de uma resolucidn
satisfactoria. Entre el agua y la tierra, el registro f6sil
de los escorpiones nos permite reinterpretar -aunque
de momento con dificultades- la larga historia
geoldgica de un grupo de artrdpodos embiemdtico,
pues, en definitiva, el escorpion es, bdsicamente, un
fragmento del Paleozoico viviente,
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{1} Clasificacion de Kjellesvig-Waering {1986}

Orden: Scorpionida
Suborden: Branchicscorpionina
Infraorden: Holosternina
Infraorden: Meristosternina

infraorden: Lobosternina
infraorden: Bilobosternina

Suborden: Neoscorpionina

Infraorder: Orthosternina

(2) Clasificacién de Stockwell {1989} y Selden {1993a):

Clase: Scorpionida
Orden: Protoscorpiones
Orden: Palaeoscorpiones
"Orden: Scorpiones:

Suborden: Mesoscorpionina
Suborden: Neoscorpionina

Infraorden: Palaeosterni
Infraorden: Orthosterni

Tabla n° 2: Clasificacién de Scorpionida segin (1) Kjellesvig-Wacering (1986) y (2) Stockwell (1989} y Selden (1993a).

Prostoscorpiones | Palzeoscorpiones Scorpiones

Nesoscorpining Neascorpianina

Palaeosterni { | Orthosterni

Figura 7: Filogenia de Scorpionide propuesta por Stockwell (1989) y Jeram (1994a, 1994b).
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Notas:

! La forma pentagonal es considerada como primitiva, ya que
aparece en los primeros estadios de todas las especies (Pocock,
1894),

? Existen dos importantes trabajos sobre sistemdtica de los
escorpiones fésiles pero de dificl acceso: Stockwell (1989) y Jeram
(1950a), Uno de ellos, el segundo, de hecho, se encuentra
formalmente sin publicar,

® Pstas estructuras eran tan insospechadas que Stérmer en su
descripeibn preliminar (1960) supuso que se trataba de una invasién
pardsita de hongos acaecida al individuo después de su muerte y
antes de su fosilizacién.

* Otra especie descrita es Tiphoscorpio hueberi Kiellesvig-Wacring
1986... que tras un reciente estudio ha sido clasificade como un
'miridpodo’ (Seiden y Shear, 1992),

5 Incluso ea ua periodo anterior, el Ordovicico (Kukalova-Peck
1991},

¢ Bl mismo "truco’ es utilizado por algunos crusticeos mediante ias
llamadas cémaras branguiales.

7 Stockwell (1989) incluye en su clasificacién ef Suborden
Mesoscorpionina, al que también asigna el género Mesophonus
{Tridsico-Jurdsico). Los restos del escorpién estudiado por Shear er
al. (1996) corresponden & un mesoscorpidn del Devénico {en
realidad, éste seria el primer representante del grupo) y los autores
sugieren que todo el suborden pudo ser terrestre.

® Dos especies mds han sido descritas de Hispaniola T, quisqueyanus
- Armas ¥ T, crassimanus (Thorell), pero son diferentes de las
formas fosiles y pertenecen a especies actuales (Poinar, 1992).

? Especialmente st tenemos en cuenta que ambos grupos son de
origen marine ¥ que ambos patticiparon en la colenizacién del
medio terrestre, Scorpionida con indudable éxito; Eurypterida
mediante formas anfibias que, como minimo, eran capaces de
realizar prolongadas excursiones fuera del agua (Selden, 1985;
Rolfe, 1985; Shear y Kukalovd-Peck, 1990).
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ANEIO 1

Relacién de géneros de escorpiones citados en el articulo y clasificacion segdn diferentes autores.

GENERO

Acanthoscorpio
Allobuthiscorpius
Araripescorpio
Archaeoctonus
Archaeophonus
Branchioscorpio
Bromsgroviscorpio
Brontoscorpio
Buthiscorpius
Centruroides
Compsoscorpius
Dolichophonus
Eobuthus
Eoscorpius
Feistmantelia
Gigantoscorpio
Hygroscorpio
Isobuthus
Liossoscorpiones
Mazonia
Mesophonus
Microtityus
Mioscorpio
Paliieolychas
Palacopisthacanthus
Palaeophonus
Palaeoscorpius
Phoxiscorpio
Praearcturus
Proscorpius
Fseudoarchaeoctonus
Scorpio
Sinoscorpio
Spongiophonus
Stenoscorpio
Stoermeroscorpio
Titanoscorpio
Tityus
Waeringoscorpio
Willsiscorpio

Clasificacién segin

Kjellesvig-Waering (1986)

.: Holosternina
.t Holosternina

.: Holosternina
.. Holosternina
.2 Bilosternina

.1 Holosternina
.. Holosternina

.: Lobosternina
.: Lobosternina

.1 Holosternina
.: Holosternina
.1 Lobosternina
. Holosternina
.1 Holosternina
.: Holosternina

.: Lobosternina
.: Holosternina
.3 Holosternina
.: Holosternina
.: Holosternina
.: Holosternina
Neosco.:
Neosco.:
Branch.: Holosternina
Branch.: Holosternina
Branch.: Holosternina
incertae sedis

Neosco.: Orthosternina

Branch.: Holosternina
Branch.: Holosternina

.: Orthosternina

.t Lobosternina?

.: Orthosternina
.: Orthosternina
.: Bilobosternina

.: Lobosternina?

.: Orthosternina
.: Orthosternina
.1 Orthosternina
.1 Orthosternina

Orthosternina
Orthosternina

104

Clasificacidn segin
Stockwell (1989) + Jeram (1994a, b)

incertae sedis

Scorpiones: Neoscorpionina: Palacosterni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthosterni

Palacoscorpiones

Palaeoscorpiones

incertae sedis

?

?

Scorpiones: Neoscorpionina: Palacosterni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthosterni

Protoscorpiones

Scorpiones: Mesoscorpionina

9

?

incertae sedis

?

Scorpiones: Mesoscorpionina

incertae sedis

Scorpiones: Mesoscorpionina

Scorpiones: Mesoscorpionina

Scorpiones: Neoscorpionira: Orthostherni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthosthermi
Protoscorpiones

Protoscorpiones

Scorpiones: Mesoscorpionina

incertae sedis

Palacoscorptones

Palaeoscorpiones

Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
incertae sedis

incertae sedis

Palaeoscorpiones

incertae sedis

Scorpiones: Neoscorpionina: Orthostherni
Palacoscorpiones

incertae sedis





