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1. INTRODUCCION {A LA INTRODUCCION)

Hace exactamente 30 afios, en octubre de 1969, se celebro en
Salamanca el I Simposio Internacional de Zoofilogenia. Las
Actas correspondientes serfan publicadas en 1971 por Rafael
Alvarado, Enrigue Gadea y Andrés De Haro. La introduccion
se abriz con una frase que bien puede considerarse plenamente
vigente, aunque los tiempos, métodos v téenicas han ido.
cambiando en gran medida. Decia: *La situacion actual de los
conocimientos zooldgicos hacia necesaria la celebracion de
un Simposio donde se debatieran los temas y tendencias de
actualidad sobre Zoofilogenia y en relacion con la Sistemdati-
ca...’. Dividido en 8 secciones y casi 40 articulos, el volumen
pasaba revista a buena parte de los ‘grandes problemas’ de fa
Zoologia del momento: fa diferenciacién entre animales y
plantas, la diversificacién filética al nivel unicelular, el paso
de Protozoo a Metazoo, ¢ de los organismos dibldsticos a los
triblasticos, asi como su diversificacion, etc, etc. La seccién
IV, en concreto, estaba dedicada especificamente a los
Artrdpodos a través de siete articnlos sobre taxones de alto
nivel: Crusticeos decdpodos, PicnogoOnidos, Thysanura,
Apterygota, Diptera, Odonata y Collemboia.

No es extrafio que algunos de los temas tratados en las
Actas se repitan en el presente volumen. Es el caso de la
‘Evolucion en el tamafio en los animales’ de E. Anadén y
nuestro eguivalente, ‘Bl tamafic en la ecologia y la evolucion
de los artrépodos’ de E. Garcia-Barros o ‘Las relaciones
filogenéticas de los Picnogénidos’, firmado en 1969 por
Andrés de Haro y nuestra ‘Evolucion y filogenia de los
Picnogdnidos® de Tomdas Munilla, entre algunos otros. ¥ es
gue muchas de las relaciones debatidas hace 30 afios son hoy
asunto que parece definitivamente resuelto, pero también
mucho de aguel debate sigue vivo aunque el tiempo le haya
dado nuevas formas o trasladado a otras ‘ramas’ de esa
espléndida metafora a la que Ilamamos el Arbol de la Vida,
Por contra, aspectos que parecian solventados entonces han
sido crudamente reabiertos a la luz de nueves hallazgos, dei
uso de nuevos métodos o de la aplicacidn de nuevas téenicas
de anélisis, Efectivamente, la paleontologia ha multiplicado la
cantidad y calidad de su informacion mediante el descubri-
miento y reinterpretacion de fosiles en los tltimos afios, al
tiempo que la cladistica ha irrumpido con estrépito y se ha
instalado en el campo de la Filogenia en las décadas mas

_recientes (recordemos que la primera traduccion de Phyloge-
netic Systematic al inglés, de W. Hennig, data de 1966 y que
el original aleman, de 1950, pasd bastante desapercibide; por

su parte, Ja fenética de Sokal y Sneath, era también un método
recientisimo, con apenas 5 afios de vida). El andlisis molecu-
lar, en la década de los 60, estaba todavia gestando sus
métodos, y no tomarfa un auténtico auge hasta los 80 (no
obstante, hay que sefialar que las Actas recogen ya toda una
seccién dedicada a Aspectos Moleculares de la Zoofilogenia).

El presente volumen, pues, retoma modestamente ¢l
punto final de aquelias Actas, convirtiéndolo en un punto y
aparte, y sin ningln complejo se confiesa su deudor rindiéndo-
le un més-que merecido homenaje. El valor de ague! Simposio
v de sus Actas se engrandece precisamente a la luz del tiempo
transcurrideo, durante el cual, ninglin otro evento similar o
parecido ha tenido lugar en naestro pais. Marcé, por tanto, un
verdadero hito de la historia de nuestra biologia.

Y, por ello, ha resulitado especiabmente gratificante la
participacion en ¢l actvai volumen del Dr. Andrés De Haro,

~ uno de los organizadores de aquel | Simposio Internacional de

Zoofilogenia y coeditor de sus Actas.

2. INTRODUCCION
{VERSION ALTERNATIVA, INFORMAL Y AMABLE)

Hace algo més de un afio, justo después de haber adoptado la
firme decision de no volver a embarcar a la revista en un
nuevo monografico (al menos hasta gue pasara mucho, mucho
tiempo), recibimos tres cartas en apenas unos dias. En todas
ellas, diferentes colegas nos sugerfan amablemente algunos
temas a abordar ‘en el siguiente monogrifico’, dando por
sentada, con una rotundidad que nos sorprendi6, la publica-
cion de nuevos volimenes. Uno de los colegas proponia
sucintamente dedicarlo a ‘Filogenia’ {sin mas detalles); ¢l
segundo era unpoco mas concreto y manifestaba un extraordi-
nario interés en que el siguiente volumen fuera dedicado a la
sistematica de coledpteros (‘el orden mas importante dentro
de los Insectos’, subrayaba, mencionando algunos datos
numéricos); el tercero venfa a decir en su extensa carta, de
varios folios, que tal vez fuera oportuno prestar algo de
atencion a aspectos que normalmente quedan en un segundo
plano en los estudios entomoldgicos, babitalmente de
marcado caracter taxondmico, En resumen: gue mas Ecologia
entomoldgica y menos Sistemética y Filogenia de artrépodos.
Imposible mayor ‘disparidad’de opiniones.
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He de confesar que en la gruesa carpeta de ‘proyecios
a poner en marcha algin dia’ de la revista (jqué ficil es hacer
proyectost) habia también algunos temas que podfan conside-
rarse como ‘candidatos’ a futuros monogrificos. Entre esos
ternas se contaban (y siguen contandoe) el de Biogeografia de
artropodos o la Diversidad entomologica. EI primer caso es
una consecuencia 1ogica de nuestro volumen previo dedicade
a Paleo-entomologia: tras los ‘artrépodos en el tiempo’ debfan
aparecer los ‘artrépodos en el espacio’. El segundo, es un
proyecto en el que se trataria de fijar el estado de nuestrog
conocimientos para algunos de los taxones de alto rango més
representativos de nuestra entomofauna. Otro proyecto todavia
mds indefinide tenia que ver con la posibilidad de dedicar
algunos articuios (0 incluso un volumen) a las nuevas recnolo-
gias de reconstruccion filogenética, esto es, a las téenicas de
analisis molecuiar aplicadas al estudio de la sistemdtica
entomoldgica, tema complejo pero de evidente interés y
actualidad.

En los dias posteriores hicimos basicamente dos cosas:
1°) Responder a nuestros colegas que, aun agradeciendo su
interés, en principio no estaba prevista la publicacion ‘a corto
plazo’ de un nuevo volumen; y 2°) Cambiar de opinién y
decidirnos a publicar un nuevo volumen. No se busgue Ia
16gica. No la hay.

El siguiente paso, consistié en decidir el tema del
monografico. Ciertamente cualquiera de los propuestos por
nuestros colegas o de los incluidos en nuestra ‘carpeta de
proyecios’ tenian el suficientemente atractivo como para
acometer la ‘aventura’ v, realmente, resulta dificil elegir o fijar
prioridades entre todos ellos. Pero, los que siguen este boletin,
saben qué tenemos una especie de divisa... jquién quiere retos
pequefios? Asi gue jpor qué no dedicarle a fodos esos
sugerentes asuntos al mismo tiempo? El argumento no puede
ser mas elemental: todos son, realmente, versiones de un finico
tema, la Evolucidn. Los demas distingos son, en esencia,
detalles menores ¢ cuestiones de etiquetaje (de artrdpodos, o
de bidlogos).

Pero una cosa es la *tedrica’ y otra muy diferente, fa
‘practica’... Que los ecélogos no suelen sentarse con los
paleontélogos, o que ambos no suelen hacerlo con los
sisteméticos (quienes, en ocasiones, no lo hacen entre si) y
que ningano de todos ellos lo haga, al menos frecuentemente,
con los analistas de secuencias genéticas, aunque dediguen sus
esfuerzos a la investigacién sobre los mismos organismos, es
quizds uno de los aspectos més pintorescos de eso que
llamamos ‘Entomologia’. Y escribo ‘eso’ en lugar de ‘ciencia’
¢ ‘disciplina’, porgue no estoy muy seguro de que dada la
fragmentacién del conocimiento actual sea posible aplicar
estos términos de forma coherente. Ahora bien, que no se haga
normalmente, no implica que sea algo inmoral (al menos
necesariamente) o ilegal. Asi que realmente no existen
tmpedimentos serios para reunir de forma virtual a especialis-
tas de diversos campos de la biclogla dedicados al estudio de
tos artrépodos entre fas solapas de un dnico volumen y bajo
un titeo coming como mucho puede ser tachado de curiosidad
o de excentricidad pero al tiempo, come todo experimento
justo antes de encender ‘la mecha’ de los explosivos, también
de proyecto excitante (intelectualmente excitante).

Lo anterior puede sonar a (intento de) justificacion.
;Cémo explicar, bajo un rétulo comin, la vecindad de un
articulo sobre fédsiles del Proterozoico con otro sobre
seleccidn sexual en insectos o los test psicométricos aplica-
dos a la inferencia filogenética? jqué relacién puede existir
entre los priapalidos (en un volumen sobre artrépodos), los
principios de nomenclatura zoclégica, el proceso de coloni-
zacidn de los tenebridnidos en las Islas Canarias v los

simbiontes hereditarios en artropedos o la variacién de color
en el caso de fas arafias?

Pues bien, fodos esos temas (v algunos mas, hasta mas
de 56}, pueden agruparse bajo el paraguas de una nueva Babel
que ésta vez, eso pretendemos, ha de funcionar a la inversa de
la biblica: acercando en tugar de distanciando, ofreciendo una
panordmica amplia, diversa, abierta, necesariamente incomple-
ta y fragmentada, pero suficientemente rica como para permitir
a los habitantes de esa enorme construceidn {Torre de Babel,
0 su trasunto, la *Entomologia’), sentarmos a la misma mesa,
cualquiera que sea nuestro ‘piso de residencia’ (ecologla,
sistematica, taxonomia, paleontologia, biogeografia..) y
compartir, en una lengua comutn, los conocimientos sobre la
evolucion de los artrépodos. Las fronteras estan, bien mirado,
para burlarlas.

Al modo del chiste sobre los tres clegos que se acercan
a un elefante por primera vez ¢ intentan describirlo en funcidn
de 1a parte del cuerpo que palpan, con graficas divergencias en
cuante a las conclusiones correspondientes (2 cual més
equivocada), algo parecide puede ccwrrirmos en nuestra
‘Entomologia’. Corremos ¢l riesgo de incrementar exponen-
cialmente la informacidn sin aumentar apenas nuestro conoci-
miento. Por ello, es recomendable hacer un stop de vez en
cuando, sacar las cabezas de nuestros escondrijos (o ‘especiali-
dades’) v otear el horizonte o, siguiendo con el simil del
clefante, palpar otras regiones anatomicas del gigante. Al
principio, pueda ser que sélo aumente nuestra confusion, pero
la i6gica dice que el ciego gue prebablemente tendrd una
percepeién més correcta del paquidermo serd aquel que més
zonas haya palpado. Al menos serd el mas confundide v, por
tanto, el que menos firmeza demostrard en fa defensa de sus
errores. En el caso de la Entomologia, la necesidad de adoptar
este planteamiento es todavia mds evidente si consideramos
que nuestro elefante es, en realidad, un verdadero gjéreito de
organismos caracterizados, precisamente, por s enorme grado
de diversidad. Un miilén de especies conocidas maés una
horquilla que oscila entre 5 y 100 millones, segin la metodo-
logia de muestreo utilizada o la opinion v estado de dnimo del
‘apostante’, junto a medio millén de fdsiles ‘artropodianos™ y
otra horquilla que multiplica su extremo superior por 25, hasta
la escalofriante cifra de varios mites de mitlones, es el ‘objeto’
sobre el que los tres invidentes deben dar sus opiniones. Y no
estd mal utilizar este ejemplo (aunque no sea muy correcto
sefialarlo) porque en gran medida, los entoméloges nos vemos
obligados a movernos en los limites de la ceguera, pues
apenas contamos con tnformacién que pueda considerarse
amplia de un pufiado de especies; del resto, debemos confor-
marnos con datos sueltos bajo una etiqueta latina v algunas
agrupaciones que intentamos permanente o alternativamente
sostener y/o refutar. :

Ladiversidad bioldgica, una entidad que bien podria ser
adjetivada de ‘artrépoda’ por su composicién actual y pasada,
solo puede estudiarse por partes, pero sdlo es comprensible en
conjunto, como unidad. Del mismo modo, los artropodos,
probablemenie infratables come conjunte de organismos
individuales, pueden ser abordados ¢ comprendidos como
unidad bioclogica, con una historia Gnica (esperemos que
Nature o Science no nos informen de que la monofilia del
taxon ha sido refutada con pruebas contundentes antes de que
esta introduccién sea impresa) y con unas caracteristicas bien
definidas que incluyen un conjunto de rasgos morfoldgicos
comunes, pero sobretodo una terrorifica plasticidad y una
capacidad, aparentemente inagotable, para permanecer, como
taxon dominante, aungue todo lo demés cambie. Los artrépo-
dos son fa ‘constante’ de este planeta; el resto es bésicamente
anecdotico.
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Probablemente deberia no escribir el presente parrafo,
perc ya es demasiado tarde para echarse atrds. Se trata de
insistiren algo que parece evidente en si mismo —una ‘perogru-
llada’, pues—, pero que puede pasar desapercibido para
aquelios que dedican sus esfuerzos e intereses a los aspectos
més descriptivos v ‘pegados al suelo” de la entomologia basica:
los cenfenares de paginas que siguen a esta infroduccion fratan
simplemente de escarabajos, ciempiés y polillas. Ciertamente,
este aspecto intentard ser disimulado por los autores mediante
maltiples estratagemas. Por ejemplo, utilizaran un buen
nimera de palabras téenicas y nombres rimbombentes (o al
menos impronunciables) relativas a centenares de faxones que
junto a un amplio surtido de teorias de titulo sonoro {va sea
pararefutarlas, ya para ratificarlas) y artefactos metodoldgicos,
hardn creer al lector que tiene entre las manos un volumen
mualtidisciplinar de ciencia pura y dura mas propia de cétedras
universitarias de prestigio o de revistas con indice de impacto
galactico que del Boletin de la SEA. Sin embargo, insisto, el
lector debe hacer un esfuerzo para no dejarse ‘enganar’: cste
libro, en esencia, trata sobre vuigares ‘bichos’, pero lo hace
intentando dar respuesta a algunas de las cuestiones més
atracfivas y apasionantes que tiene planteadas la biologia de
este final de milenio: joudl es ¢l erigen de los artrépodos y
donde se ubican en el drbol de 1a vida?, ;qué relacion tienen
con otras formas de vida y entre ellos mismos?, ;como han
evolucionado? y jcomo estan evolucionando?... En fin, “vulga-
res bichos” tal vez no sea el término mas adecuado para definir
a la mayor fuerza planetaria de todos los tiempos.

3. INTRODUCCION
(SERIA, CONFORME A CANONES TRADICIONALES)

El presente volumen ofrece una ‘panordmica’ del estado dela
cuestion artropoda desde la perspectiva de su evelucién vy
filogenia. No hemos pretendido ser exhaustivos, pues el
fracaso hubiera estado asegurado, pero s abordar las principa-
les ideas y las problemdticas mds candentes para offecer una
suerte de sintesis, rigurosa y razonablemente asequible, de los
conocimientos disponibles en la materia. Sin embargo, como
se verd, en vartos casos son presentadas auténticas novedades
y avances cientificos en diversos frentes.

Como dirfan nuestros colegas ‘moleculares’, el volumen
constituye una matriz de datos en la que hemeos querido
compendiar Jos principales enfoques desde los que puede
abordarse ¢l estudio de la evolucién artrdpoda. Con esta
filosofia, integradora y sintética, hemeos dividido el volumen
en ¢inco blogues fematicos o secciones que se encuentran
intimamente interrelacionados.

Previamente, en un gesto prebablemente roméntico nos
ha parecido eportuna la reproduccidn del trabajo que, oficial-
mente al menos, abrid el cajén de los truenos de la evolucién,
Nadie mejor gue el propie Charles Darwin junto a Alfred
Rusell Wallace esbozando las primeras ideas sobre la evolu-
cion de las especies por seleccion natural para entrar en
materia. Se trata del articulo firmado por ambos el 3¢ de junio
de 1838 {el *Origen de las Especies” tardarfa atin un afio més),
publicado en el Journal of The Proceedings of The Linnean
Society de Londres y, que nosotros sepamos, no traducido al
castellane previamente. Sirva, también en este caso, como
necesario homenaje. No hemos podido (ni ciertamente
queride) resistir a ia tentacidn de ser ligeramente sarcésticos
(ayudando con ¢llo a la Leyenda negra del Bol.SEA) y hemos
intitulade el articulo con una frase biblica:

Yl Luz se hizo,..",

La Primera Seccion estd dedicada a los conceptos y
métodos en el estudio de la filogenia y ha sido coordinada por
Juan José De Haro, Se trata de un blogue de 8 articulos en los
guese abordan algunes tdpicos que entendemos transcendentes
relacionados con la reconstruceidn filogenética. Todo arma-
menfo tedrico y concepiual es escaso cuando lo que se tiene
enfrente es un problema come la Filogenia de Arthropoda, asi
gue conviene revisar algunas ideas y conceptos en tormo 2 la
Sistematica, la Taxonomia, la Filogenia y las Clasificaciones.
Sobre las conflictivas relaciones entre las dos Gltimas, el
recientemente galardonado Ernst Mayr, aporta su punte de
vista critico en el que la cladificacion (o clasificacién resultan-
te de la sistemética filogenética) no sale muy bien parada.
Otros articulos se ocupan de resefiar brevemente Ja historia de
las ideas evolutivas o de la rica combinatoria de significados
entre Sistemdtica y Taxonomfa y sus implicaciones précticas.
Les tres siguientes se ocupan del cladismo, el método mis
utilizado actualmente en la reconstruccion filogenética,
analizande sus bases conceptuales, filosdficas y principios
basices, asi como su metodologia interna. No faltan referencias
a los hitos que han marcado su historia ni, por supuesto, a sus
controversias internas y a ciertas calummnias que le han side
imputadas. Boria Sanchiz presenta a continuacion un ejercicio
de exploracién conceptual. Si la psiquiatria no ha side total-
mente ajena 2 algunos hallazgos de la ecologia y la etologia, en
este caso deviene fuente de analogia para la inferencia filogené-
tica y tal vez, si el camino descubierto por ¢l autor Hleva a buen
puerto, de herramientas e instrumentos de medida estandariza-
dos que permitan resolver algunos de las problemas metodold-
gicos que tene planteados la investigacidn filogenética, como
por ejemplo la seleccion de caracteres y su codificacidn. Cierra
el bloque una breve reflexion sobre un tema que cuenta en su
haber con miles de paginas sin que, en puridad, pueda conside-
rarse definitivamente cerrado. En ‘¢ Qué es una especic?’ se
presentan algunas de las respuestas emitidas por los bidlogos
desde diferentes trincheras conceptuales, lo que, de algin
modo, nos avisa de o mucho que queda por hacer en el
territorio puramente conceptual de nuestra disciplina.

Los artrépodos en el Arbol de la Vida es el titulo de la Seccion
IT del volumen, en fa que se incluyen & articulos. A través de
ellos, se ha pretendido ofrecer una idea de la posicién de los
artrdpodos en el organigrama de los seres vivos, lo cual, como
se verd, no es ni sencillo ni mucho menos evidente. En princi-
pio, parece mayoritariamente aceptada (aungue debemos
recordar que la realidad es la que es) la monofilia de Arthropo-
da. Pero aceptar que son un grupo ratural estd lejos de haber
resuelto todas las incognitas. Su origen, por ejemplo, plantea
moltiples inferrogantes, especialmente a la kuz de las investiga-
ciones (y re-examen) de diversos fosiles a los que Hamamos
‘problematicos’. Por ofre lado, la historia evolutiva del grapo
tampoco es facil de trazar, asi come, especialmente, las
relaciones de los artropodos con otros grupos de organismos.
Veremos que son defendidas diferentes hipotesis en los
articulos de esta seccién y presentados argumentos a favory en
contra de todas ellas. El andlisis morfolégico (de especies
actuzles), el paleontologico y el de secuencias moleculares
junto al flamado ‘andlisis combinado’ lleva a resultados bien
argumentados pero, en ocasiones, francamente enfrentados. Las
metodologias tampoco son ajenas a esta disparidad de hipotesis
y tal vez el tnico motivo de consenso entre los investigadores
(junto a la probable monofilia de Arthropoda) sea la necesidad
de seguir investigando en todos los frentes. Sea como fuere,
fijar la posicidén correcta y relaciones del principal grupo
bieldgico planetario, es hoy una hipotesis sobre la que debatir
(y una de las méas interesantes).
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Ben Waggoner abre ¢l fuego con un articulo sobre los
comienzos de la historia evolutiva de los artrépodos y se
pregunta sobre lo que pueden contarnos los fésiles. Hace 500
millenes de afios ya habian aparecido la mayoria de las clases
artropodas actuales y todas las extinguidas, junto a un buen
niunero de formas de apariencia artrdpoda y cuya asignacidn
a un grupo de artrdpodos actual, a un grupo ancestral de los
artropodos 0 a un metazoo distinto pere de aspecto artropodia-
no es terriblemente complicada. La interpretacidn de formas
conservadas en restos geologicos sin equivalente actual que
pueda servir de referencia encierra una enorme dificultad y
aunque aporia informaciones valiosisimas sobre los origenes
y primeras etapas filogenéticas del hipotétice grupo, también
plantean nuevas y apasionantes incognitas. Waggoner pasa
revista al registro fésil de los artrépodos v otros grupos
relacionados del Cdmbrico, con especial atencidn a algunos
taxones como los (supuestamente) feroces dinocdridos y los
{(aparentemente) tranquilos lobépodos. Ambos podrian
relacionar a los artropodos con otros grupos. Igualmente ¢l
autor rastrea los yacimientos del Proterozoico tardio en busca
de organismos ‘artropodianos’ gue puedan documentar ¢l
origen de la explosiva diversidad artrépoda del Cambrico. La
dificuitad de la interpretacién de aspectos morfologicoes,
fisiolégicos y ecolégicos de los organismos se ve multiplicada
cuando éstos son restos fosites. Es suficiente con considerar
que cuestiones tar: aparentemente firmes {para los no paleon-
tologos) como la division entre Proterozoico y Paleozoico {o
Precambrico y Cémbrico) han sido muy debatidas y encierran
muchos problemas en la definicion de sus limites. Més atin,
cabe plantearse, como hacen Eladio Lifidn v José A. Gimez
Vintaned, si fa llamada radiacién cambrica fue una explosién
de biodiversidad (especialmente al més alto nivel taxonbmico}
o sitodo ello puede ser el resultado de un “artefacto’, es decir,
si esa rica coleccidn de organismos, o sus ancestros, ya existié
previamente y simplemente no fue conservada por el registro
f6sil a consecuencia de procesos geoldgicos, bioldgicos, ete.
Ambos autores aportan luz sobre diversas cuestiones bésicas
relacionadas con ese singular fendmeno bioldgico en el que
los artrépodos parecen emerger de la ‘nada’.

Estos dos primeros articulos permiten hacerse una idea
de la importancia del registro fésil como fuente de informa-
cién filogenética, pero también de sus dificultades y limita-
ciones. Los siguientes articulos trasladan el debate a otros
territorios en base a otros métodos de analisis. Gonzalo
Giribet plantea una dicotomia de candente actualidad en
cuanto se refiere a la determinacidn de los parientes cercanos
de los artropodos: Ecdysozoa versus Articulata, o su equiva-
lente en términos morfolégicos: muda cuticular frente a
metamerismo como razon de ser genealdgica. Giribet
presenta su hipdtesis en base a resuitados del andlisis
molecular de la secuencia [8S del ARN ribosomal de 143
taxones, con una matriz morfoldgica de 172 caracieres,
presentando previamente una introduccion a ia sisterndtica
molecular aplicada ai estudio filogenético, asi como sobre las
hipdtesis previas en tomo a ia relacion de los artzépodos con
otros grupos. Andrés De Haro, por contra, presenta un
analisis fundamentalmente morfolégice basado en el estudio
de ia region cefilica de diversos taxones {(Arthropoda,
Onichophora, Annelida y Lophephorata) en ¢l que se apoya
la hipotesis que relaciona més estrechamente a jos arirdpo-
dos con los anélidos, es decir, los clisicos {pues fueron
propuestos ya por Cuvier) Articulata.

Vemos gue existen hipdtesis enfrentadas en cuanto a la
posicién de los Artrepodos en el Arbol de la Vida v a sus
relaciones con otros Phyla supuestamente cercanos. Un caso
parecido es ¢l de los onicoforos, gusanos aterciopelados o

gusanos con patas, un pequefio grupo de organismes gue
parecen estar especializados en crear problemas a los investi-
gadores. Su historia es apasionante y se remonta 2 1a base del
Cémbrico, aunque como ¢s habitual, existe un cierto debate en
torno a st aparecieron incluso antes, en ¢l Precdmbrico, o
mucho después, siendo los fosiles conocidos de ese periodo
un simple grupo ancestral y remoto de las especies actuales.
Su ecologia y morfologia actuales, cajon de sastre de caracte-
res propios de otros phyla, son iguaimente llamativas. Julidn
Monge-Néjera y Hou Xianguang realizan una presentacién de
este enigmatico grupo animal que se mueve en fas inmediacio-
nes de lo artrépodo sin encontrar, tampoco, una ubicacién
definitiva.

Aleshin y Petrov vuelven al probjema de Arthropodaya
las implicaciones det gen 188 ARNI en su evolucidn, comentan-
do las dificultades basicas que plantea la secuencia cuando es
utilizada para resolver los problemas relacionados con la
reconstruccion filogenética de los artropodos v 1a definicion de
su posicidn respecto a los restantes Metazoa, sefialando ya
algunos otros correspondientes a grupos de nivel inferior
(Subphylum), gue serdn abordados en la siguniente seccion.
Antes, Giribet, Edgecombe y Wheeler trazan una suerte de
preambulo necesario abordando la ‘alta’ sistematica de Asthro-
poda, es decir, las relaciones entre los grandes grupos de
artropodos, presentande una sintesis de las diferentes hipbtesis
formuiadas sobre la cuestién, Para cada uno de los grandes
grupos se presenta igualmente un resumen de situacion en base
a las posiciones méas consotidadas en la moderna bibliografia. A
lo largo del trabajo se presta una especial atencion a las aporta-
clones provenientes del analisis molecular (o del combinado con
datos morfoldgicos) y se cierra el artfculo con la exposicidn de
dos de las dicotomias mas debatidas en torno a las relaciones
internas de Arthropoda, la que enfrenta a Atelocera vs. Pancrus-
tacea v la que enfrenta a Sehizoraria vs. Mandibulata.

Elcierre vuelve a los origenes de la Seccidn, 1z Paleonto-
logia, presentando el tema de las evidencias de la actividad
biclogica producidas por artrépodos a lo largo del tiempo
geologico en el medio terrestre. Los ichnofésiles son valiosas
herramientas para el conocimiento de la actividad, morfologia
y comportamiento de organismos pretéritos, completando la
informacién disponible de los restos fosiles directos de los
propios artrépodos y permitiendo una mejor comprension de su
evolucidn, modo de vida e, incluse, de 1as condiciones ambien-
tales reinantes en vida del organismo productor. Toda ‘pista’
—permitasenos el juego de palabras— es 0til para reconstryir
el gran puzzle de la historia geoldgica de los artrépodos.

La Seccion anterior lleva el debate filogenético hasta el
limite del nivel Arthropoda y baja su primer escaldn sistemdati-
co. A partir de ahi entramos en ‘Artropodiana’, la Seccion 11
del volumen y fa mas extensa en paginas y articulos por
razones que se adivinaran facilmente. Efectivamente, en esta
seceitn hemos tratado de presentar una seleccion de articulos
centrados en la filogenia de los grandes grupos de artropodos.
Por supuesto, resuita materialmente imposible ocuparse de
todos ellos; ni siguiera de la mayoria, a pesar de lo cual se
presentan 17 articulos que cubren, razonablemente, fa mayor
parte del espectro artropodianc. Asi, al nivel taxondmico de
Subphylum o Clase, estan tratados, en primer lugatr, los
Trilobites, tal vez por el dudoso privilegio de haberse extingui-
de, Crustaceos (y otros organismos también extinguidos y de
posicién dudosa conocidos como crustaceomorfos), Quelicers-
dos, parte de los ‘Miridpodos’ y, por supuesto, los Hexapodos.

Los quelicerados cuentan con tres articulos; Janson A.
Dunlop sintetiza perfectamente su evolucidn, presentando
algunas de las hipdtesis de parentesco propuestas por los
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autores y pasando exhaustiva revista a los principales proble-
mas e incdgnitas relacionadas con la filogenia interna del
grupo. Para Dunlop, los picnogoénidos son probablemente
quelicerados basales, hipdtesis desarrollada en el siguiente
articulo por Tomdas Muniila en el que se recopila la informa-
cién disponible sobre Pycnogonida. Un tercer articulo estd
dedicado integramente a los Acari.

Edgecombe, Giribet y Wheeler presentan el més
novedoso y exhaustivo andlisis de la filogenia de Chilopoda
realizado hasta la fecha, revisando, para ello, méas de un
centenar de caracteres morfoldgicos y secuencias completas de
ARN ribosomico (secuencias 183 y 288) para representantes
de la mayoria de las familias del grupe, utilizando como grupo
externo a hexdpodeos y diplépodos. La extensa prospeccion se
completa con un andlisis simultdneo de los datos precedentes
{combinando caracteres morfoldgicos y moleculares) a través
del método de optimizacidn directa, lo gue permite oftecer
una hipétesis sobre la filogenia del gripo y de sus taxenes
internos.

Losrestantes | articulos estén dedicados a los Hexapo-
da. Carpenter v Wheeler centran su atencién en la ajta
filogenia del grupo y revisan los analisis cladisticos aplicados
al problema de determinar las relaciones entre sus ordenes.
Para ello pasan revista a las hipOtesis resultantes de datos
morfoldgicos, de datos moleculares v del andlisis combinado,
prestando especial atencion a los problemas mas significativos
como la posicion y relaciones de Diplura (todo un clasico), de
Estrepsipters, Zoraptera o de Dyctioptera, A propodsito de
Diplura, por ejemplo, el reciente volumen ‘Arthropods
relationships’ (R.A. Fortey & R. H. Thomas, 1998, The
Systematics Association) incluye varios articulos que presen-
tan hasta tres hipotesis diferentes. Nikita J. Kluge recopila las
autapomorfias de Hexapoda al tiempo gue aborda algunos de
los problemas que se plantean con el uso de la Nomenclatura
Zoologica, distinguiendo varios tipos y proponiende un nuevo
conjunto de reglas alternativas a las propuestas en el CINZ.

El siguiente escalon nos sitia en el nivel de Orden.
Carmen Bach et al. se ocupan de un conjunto de érdenes de
enorme importancia filogenética por cuanto son considerados
los ‘insectos mas primitivos’, y a los que tradicionalmente se
ha agrupado bajo Ia denominacion de “Apterygota’ o ‘insectos
sin alas’, cuya condicién de grupo natural {monofilético) no
parece sostenerse. Pero st sobre la parafilia de Apterygota
parece existir un extendido consenso, no puede decirse lo
mismo respecto a los diferentes drdenes que incluye, su
posicidn, las relaciones entre ellos ¢ la propia monofilia
interpa de algunos de ellos. En el articulo se efectia una
sintesis de las diferentes y mas importantes hipotesis filogené-
ticas propuestas por tos autores mas recientes. Otro grupo de
insectos a los que tradicionalmente se les ha asignado la
etigueta de “primitivos’ son las cucarachas. Philippe Grandco-
las, uno de los principales especialistas muondiales en el grupo,
se encarga en su articulo de poner en duda ese mito (y algunos
otros) v aborda el origen de la diversidad del grupo v su
filogenia prestando una especial atencidn a la informacion
disponible de caracter ecologico (conducta social, defensiva,
comportamiento reproductor, comunicacion...) y deduciendo,
a parfir de ella, una historia eveluliva de sus patrones de
comportamiento lo gue permite poner a prueba y/o comple-
mentar otras hipdtesis filogenéticas tfradicionales basadas en
otro tipo de caracteres. Los siguientes dos articulos se ocupan
de los érdenes clasicos que hoy se agrupan bajo Hemiptera.
Juan M. Nieto Nafria examina la filogenia de los tradicionales
‘Homoptera’ {que serian parafiléticos) y de sus principales
grupos. M* Angeles Vazquez y Tomés Lopez contintian con

el restante grupo de Hemiptera: fos heterdpteros (o ‘chin-
ches’), considerado actualmente un grupo natural monofilético
compuesto por siete infradrdenes que son brevemente comen-
tados. Leos Coledpteros son los animales ‘campeones de la
diversidad’ y son el objeto del siguiente articulo a cargo de
Ignacio Ribera. En €1 se presenta una amplia panordmica del
estado de nuestros conocimientos e hipdtesis en torno a la
filogenia, evolucidn y clasificacion de los escarabajos al mas
alto nivel taxondmico. Estamos convencidos de gue ef colega
que 1ros sugerfa un volumen sobre fa sistemaética de Coleoptera
se dard por satisfecho. Hymenoplera es otro de los grandes
ordenes de Hexapoda. José Luis Nieves Aldrey y Félix M.
Fontal-Cazalla se ocupan de éi revisando la mds moderna
bibliografia disponible y todo el corpus de datos provenientes
de anélisis morfoldgicos ¥ moleculares, pero también de
estudios de cardcter ecoldgico relacionados con la historia
evolutiva del tipo de alimentacion larvaria, el parasitismo y la
socializacion. Igualmente se revisan los datos disponibles dei
registro fosil, se discuten las relaciones del orden con otros
insectos y Ia clasificacion interna y se aportan datos sobre la
diversidad especifica y ecoldgica del grupo. Los tres tiltimos
articulos estan referidos a Lepidoptera, abordando aspectos
muy diferentes de la evolucion y filogenia del grupo. Enrique
Garcia-Barros presenta una revision sintética de caracter
introductorio a fodo ¢l orden, poniendo especial énfasis en los
aspectos esenciales que probablemente més han influidoenla
evolucion y diversidad del grupo (de cardcter morfologico y
ecoldogico). José L. Yela e Ian J. Kitching se ocupan de la
filogenia de Noctuidae, la mayor familia de lepidopteros en
especies (35.000, de momento) ¢ individuos {(al menos
aparentemente). Los autores presentan una hipdtesis sobre las
conflictivas relaciones de parentesco entre las 41 subfamilias
de noctuidos basada en la revision critica de datos previos, su
reinterpretacion y la aportacidn de otros nuevos. La recons-
truccién filogenética utiliza todo tipo de materiales para
apuntalar sus hipdtesis. Una de esas fuentes, como ya ha sido
tratado en otros articulos previos, es la paleontologia v en
concreto el registro fosil de artrépodos. No todos elfos tienen
las mismas “aptitudes’ para ser preservados, pues a las ya de
por st complejas circunstancias que deben concurrir en
general, en el caso de ciertos artropoedos (como Jos lepiddpte-
ros) se afiaden nuevas dificultades de carécter tafonémice y
biolégico derivadas de su especial morfologia y forma de vida.
Fidel Fernédndez Rubio se ocupa del registro fosil de las
mariposas ceatrandose en el caso, relativamente especial, de
los Zygaenini y mostrando coémo puede ser utilizada la
informacion paleontoldgica, aunque sea escasa, para deducir
hipdtesis evolutivas.

La Seccidn IV lleva por titulo ‘Biogeografia: la evolucién en
el espacio’. La distribucion de los organismos, v en concreto,
de los artrépodos, no es aleatoria; responde a patrones y
causas préximas (ecoldgicas) o remotas (historicas) que
constituyen el auténtico obietive de la biogeografia entomold-
gica, Para comprender esas causas, la biogeografia tiene que
echar mano de contenidos y métedos de ofras disciplinas, lo
que la convierte bien en una super-disciplina de sintesis o
bien, como apuntan F. Martin Piera ¢ L. Sanmartin, en una
disciplina “ameboide’ de fronteras difisas... Sea como fuere,
la biogeografia bebe del manantial de la biologia evolutiva
(sensu lato, pues no hablamos de escuelas sisternaticas) y
aporta a ésta [a dimension espacial. Estamos acostumbrados
a pensar en la evolucién como un proceso eminentemente
temporal, y asf es, pero la evolucidn es algo gue ocurre
también en el espacio y que a menudo deja su marca en éi (y,
en realidad, también a la inversa). Un taxon es, en esencia, un
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estado actual de caracteres morfolégicos, ecolégicos vy
geograficos cuya historia evolutiva -tmica- pretendemos
reconstruir a través de la filogenia. De ahi la necesidad de esta
seccidn {y de la siguiente) en este volumen,

Los autores va citados, Martin-Piers & Sanmartin,
presentan una amplia sintesis conceptual v metodologica de la
disciplina, centrando su atencidn tanto en la biogeografia de
dreas como de taxones (artrépodos) de la regidn Holartica v
Mediterrdanea. Unabreve introduccion epistemoldgica da paso
a la dicotomia dispersidn-vicarianza en cuyo interior se
posicionan las diferentes escuelas o corrientes biogeograficas,
para las que se fija como objetivo alcanzar una reconciliacion
en forma de sintesis. El siguiente paso consiste en saltar dei
andlisis tedrico sobre conceptos y métodos al ejercicio
practico de la disciplina. Se aborda, también de forma sintéti-
c¢a, ia historia de las masas continentales dei hemisferio Boreal
a diferentes niveles de resolucion (region Holartica, Europa,
cuenca mediterrnea) intentando responder a dos preguntas:
;qué nos dice la filogenia de los organismos sobre la evolu-
cién espacial de dreas? jqué procesos biogeograficos explican
la evolucidn espacial de los organismos?. Jorge M. Lobo, ¢n
el siguiente articulo, se decanta por razones de tipo ecoldgico
convirtiendo a la distribucion espacial de las especies es una
respuesta adaptativa de cardeter individual y a las aparente-
mente ‘elaboradas’ comunidades ecoldgicas en ascciaciones
circunstanciales. Los dos restantes articuios de la seccidn
abundan en algunos de los temas analizados en ef articulo de
apertura, pere o hacen sobre la base de un ejemplo concreto
(el 4rea geogrifica de las Islas Canarias). R, Real et al,
dedican el primero de ellos a la contrastacién de hipdtesis
explicativas de la distribucidn especifica de arafias en las islas,
relacionande dicha diversidad {(en términos de riqueza y
endemicidad) con una serie de variables ambientales que
puedan explicarla. En otras palabras: se trata de encontrar las
causas que expliquen la diversidad y distribucién de las arafias
en el archipiélago canaric. En el siguiente se pretende inter-
pretar o reconstrair los distintos procesos de colonizacion de
las islag peniendo a prueba diversas hipdtesis explicativas
utitizando en este caso a los tenebriénidos.

Enrealidad, la dicotomia entre procesos ecologicos y procesos
historicos (o, si se prefiere, causas préximas y causas lejanas)
esté presente no sélo en la Biogeografica sino en todo lo
relacionado con la evolucion. Las Secciones 11y I {y en
parte, la IV} del volumen se han ocupado de la Evolucion
como algo que ‘fue’ y cuyas causas, mecanismos y procesos
pretendemos descubrir para comprender la estructura de la
vida actual sobre el planeta. Pero la evolucion es también alge
que estd ocurriendo, en presente, y que sigue rigiendo el
devenir de la biota planetaria. La Genealogia es necesariamen-
te algo que pertenece al pasade, aunque explique lo actual,
pero la Evolucidn es un mecanismo intemporal, activo
exclusivamente en términos de presente. La Biogeografia —o
tas biogeografias historica y ecolégica— son el puente que
nos facilita el salto de uno a otro tipo de andlisis, permitiéndo-
nos abordar, en [a Gltima Seccién del volumen, la V, el tema
de la Ecologia Evolutiva o la “‘Evelucién en tiempo real’.
Marcos Méndez, coordinador de la seccidn, efectia una
presentacion de los conceptos y métodos de la Ecologia
Evolutiva que, como era de esperar, difieren sensiblemente de
los empleados en las discipiinas que abordan la evolucion
desde planteamientos fundamentalmente histéricos. Modelos
matematicos (de optimizacién, de teoria de juegos v genéticos)
para predecir fenotipos y métodos empiricos de medicidn
(junto al uso de informacidn filogenética) son las principales
herramientas tedricas y pricticas utitizadas en ¢l estudio de la

evolucidn en poblaciones de organismos actuales. Continuan-
do con lo ‘metodologico-conceptual’, Antonio Barbadilla
reflexiona en ‘La seleceion nataral: Me replico, luego existo’
sobre la idea de la seleceion, cuya antigliedad y aceptacion
generalizada, no garantiza su comprension (ni siquiera fuera
de Kansas y otros reductos creacionistas). Barbadilla expone
en su articulo los conceptos basicos de la teoria de la seleccidn
natural en el contexto del neodarvinismo y defiende la
necesidad de avanzar en el estudio de la seleccidn ‘en accidén’
para entender, realmente, como actia en el seno de las
poblaciones naturales. Adolfo Cordero se ocupa de la
adaptacion, la seleccidon najural y de algunas falacias muy
extendidas inciuso en dmbitos cientificos y académicos, La
idea de ‘seleccidon de grupo’ (al nivel de especie y de comuni-
dad) como motor de adaptacién es seriamente criticada, al
tiempo que son vapuleados ciertos clichés (algunos, verdade-
ros ‘clasicos™ que no han hecho sino aumentar la confusion
en forne a unas ideas que, como sefialaba Barbadilla, suelen
ser incomprendidas.

Los siguientes dos articulos conforman un bloque en
torno al significado evolutivo de la variacidn intraespecifica,
tomando como motivo los patrones de coloracidn en artrope-
dos. Geoff Oxford analiza las variaciones de color en el caso
de las arafias y su sigaificado evolutivo, especialmente desde
el punto de vista de la genética ecoldgica. Michel E. N.
Majerus aborda un ejemplo clasico de la evolucidn en accidn:
la del melanismo industrial en lepidopteros, con especial
atencidn a Biston betularia, ta especie que ha deminado el
estudio de este fendmenc y sobre la que se plantean ahora
interesantes consideraciones {o re-consideraciones).

Un nuevo bloque compuesto por tres articulos se ocupa
de Jos individuos en el marco de la Ecologia Evolutiva,
Antonio Torralba pasa revista al tema de los ciclos vitales y
balances energéticos en artrdpodos, s decir, a la forma en que
los organismos administran la energfa disponible para repartir-
la entre las diferentes necesidades. Enrique Garcla-Barros
analiza la importancia, desde el punto de vista ecolégico y
evolutive, del tamafio de los artrdpodos, proporcionando una
sintesis sccesible y amena sobre los principales aspectos e
irnplicaciones de la cuestién. Xim Cerdé dedica su articulo al
Aprovisionamiento como proceso de obtencién de alimento en
el caso de las sociedades de hormigas. La optimizacién de los
comportamientos animales estd sujeta a debate desde una
perspectiva ecoldgica y evolutiva, o al menos ha sido puesta
en duda repetidamente. El autor analiza la aplicacién de
modelos matematicos de optimizacidn de estrategias de
aprovisionamiento en el caso de diversos tipos de hormigas v
su capacidad predictiva para contrastar la posible excelencia
de los resultados reales.

La Seleccidn sexual es el tema central de los siguientes
dos articulos. Adolfo Cordero la relaciona con el comporta-
miento reproductor en los insectos, revisando los mecanismos
a través de los que actila y varios efernplos relacionados con
los odonatos en los que se cuestionan hipdtesis que parecian
muy asentadas en la bibliografia. Carmen Zamora y Juan J.
Soler se ocupan de la seleccidn sexual en relacion a la
asimesria fluctuante, como factor de ‘medicion’ de la estabili-
dad morfolégica (y por ende, genética). Una suerte de ‘certifi-
cado de calidad’ de los candidatos sexuales. En el articulo se
revisan los principales factores genéticos y ambientales que
pueden influir en et desarrollo de un cardcter, asi como
distintas medidas de medicidn v su fundamentacion, utilizan~
do ejemplos relacionados con los insectos.

La eusociabilidad en algunos grupos de insectos
(himenopteros, isdpteros) es uno de los aspectos mds atracti-
vos de los artrdpodos. Ignacic Fernandez Bscudeso dedica su
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articulo a la definicion de fa eusociabilidad y a su historia,
para pasar a continuacién a plantear las diversas teorias que
pueden explicar este tipo de comportamiento tan especial, en
la que, entre otras cosas, la seleccidn sexuval da paso a ia
seleccidn por parentesco poniendo en algunos aprietos a las
teorias cldsicas en torno a la evolucion por seleccidn natural.

El parasitismo es un comportamiento ampliamente
extendido en todo tipo de organismos. Alberto Tinaut y
Francisca Ruano se ocupan de un tipo especial, el ‘parasitismo
social’, aplicable a aguellos casos en leos que una sociedad de
insectos vive a expensas de otra sociedad de insectos. Este
comportamiento estd relativamente extendido en diversos
grupos taxondmices, o que indica que deben existir razones
poderosas para su existencia. El articulo presenta una sintesis
de lag hipétesis sobre su origen v evolucion de este tipo de
vida, asi como sobre sus implicaciones.

Los Gltimos articulos estan centrados en la evolucion de
diversos tipos de interacciones. Estas han debido tener un
papel esencial en la evolucion de los artrépodos. Jeff Ollerton
aborda una clasica: las relaciones entre los arfrépodos polini-
zadores y las plantas, fruto de una historia evolutiva comparti-
da. Otra relacién clasica es la Fitofagia, cuestidn a cargo de
Tomés Pérez Conlreras, quien pasa revista a la aparentemente
simple (pero en realidad compleia) relacién de plantas e
insectos especializados y a sus principales implicaciones
desde el punto de vista evolutivo.

Cierra la seccidn y el volumen el articuio de Michael E.
N. Majerus sobre simbiontes hereditarios causantes de efectos
deletéreos en los artropodos. Se trata de otro tipo de interac-
cién (los endosimbiontes de transmisién hereditariay que han
podido jugar un papel esencial en la evolucion de los artrépo-
dos hospedadores.

En resumen, pues, ef volumen ofrece una razonable
aproximacion a la evolucién y filogenia de artropedos,
partiendo de una presentacion de conceptos y métodes {(al

menos de algunos de ellos) y aportando alganas ideas intere-
santes y ciertamente novedosas. En el siguiente paso, intenta-
mos mostrar el abanico de problemas e incognitas que rodean
a log oscuros origences artropodos, lo que requiere comprender
las relaciones con ofros grupos zooldgicos. Artropodiana
traslada el misterio a ofros niveles més bajos de lo sistemético
v sborda, al menos para ciertos grupos seleccionados, la
ingente y compleja tarea de fijar la genealogia de la Casa
Arthropoda. En otra dimension, trasunto de una dualidad
interna, el Capitulo de Biogeografia intenta mosirar las
relaciones enfre evolucion y espacio, sirviendo de puente entre
lo Histérico (lz sistematica filogenética) v lo Actual, esto es,
la Ecologia Evolutiva, como expresién de la Evolucion en
marcha y cuyos articulos cierran el circulo y el volumen.

4.- (EPILOGO A LA) INTRODUCCION

Acabamos ya. Este volumen es €l fruto de casi afio y medio
de trabajo, desde que recibimos aquelias cartas iniciales
hasta que lo damos a la imprenta. Adoptada la decisién de
tratar el tema en sentido amplio resultd evidente la necesidad
de organizar un comité editorial en el que estuvieran integra-
dos colegas con conocimientos en cada uno de los grandes
bloques tematicos. Juan José De Haro se ha ocupado de
coordinar la seccion I del volumen (Conceptos y métodos en
el estudio de la Filogenia), Marcos Méndez s el responsable
de Ia seccidn V (Ecologia Evolutiva). Por mi parte, con fa
ayuda de Ignacio Ribera, me he ocupado de coordinar las
restantes secciones. A pesar de ello, los miembros del comité
hemos trabajado frecuentemente como un equipo, atendien-
do y resolviendo de forma colegiada, las cuestiones proble-
maticas surgidas en cualquiera de los articulos del volumen.
Varios miles de mensajes electrénicos entre Zaragoza,
Barcelona, Uppsala y Londres guardan la memoria electré-
nica de esa intensa refacion.
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y Miguel Carles-Tolra.

Expresamos igualmente nuestro agradecimiento a los siguientes colegas por su colaboracion en diversas cuestiones
editoriales: Fermin Martin Piera, José Luis Yela, José Antonio Gamez Vintaned, Andrés De Haro, Isabel Ruiz, Enrique Garcia
Barros, Miguel Angel Alonso Zarazaga y Daniel Grustdn Isabela.

Por {iltimo, hemos de destacar 1a inapreciable y continua ayuda recibida de Gonzalo Giribet, sin cuya colaboracién este
volumen no serfa el mismo en muchos aspectos importantes.





