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Se revisan distintas hipbtesis sobre la relacion entre los grandes grupos artropodos basadas en datos morfologicos
y moleculares, asi como los andlisis publicados sobre datos molecutares de arfrépodos. Las hipotests aiternativas
de Alelocerata/Pancrustacea y Mandibulata/Schizoramia son discutidas de acuerdo con toda la evidencia dispenibie.
Frente a ia actual indecision de hipdtesis, el analisls simultaneo de fodos lus datos disponibles de taxones actuales
y fosiles, se ofrece como la solucidn para escoger entre las hipolesis alternativas morfolégicas (Atelocerata),
moleculares (Pancrustacea) y paleontolégicas {Schizoramia).

Palabras clave: Arthrapoda, Filogenia, Moléculas, Moriologia, Fosiles, Mandibulata, Atelocerata, Pancrustacea,
Schizoramia.

Systematics and Phylogeny of Arthropoda: State of the art with emphasis on molecular data.
Abstract

Different hypotheses about the relaticnships among the major groups of arthropods are evaiuated in the basis of
morphofogical and molecular data. The published molecular phylogenetic analyses of arthropods are evaluated.
Alternative hypotheses of Atelocerata/Pancrustacea, and Mandibulata/Schizoramia are discussed according to ali the
available evidence. Facing this indecision among hypotheses, simultaneous analysis of all data from extinct and
extant taxa offers a solution o choosing between conflicting morphological (Atefocerata), molecular (Panhcrustacea)
and paleontological (Schizoramia) schemes,
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INTRODUCCION

En un articulo previo de este volumen (Giribet, 1999) se han
presentado diferentes hipotesis sobre la posicién de los
artropodos entre los animales triplobléstices, concluyendo que
los artrépodos estén relacionados estrechamente con el resto
de grupos de metazoos que presentan una muda cuticular; los
ecdisozoos (sensu Aguinaldo et al. 1997). En este capitulo
pretendemos abordar el estado de la cuestion sobre las
relaciones filogenéticas entre los grandes grupos de artrépo-
dos. Con este objeto hemos revisado la literatura mis reciente
gue incorpora datos moleculares y morfolégicos, tratando de
ser lo més exhaustivos posible en la tarea de revisar fas
diferentes hipdtesis propuestas en filogenia de artropodos.
Los artrépodos constituyen el filum animai con el
mayor niimero de especies descritas. Los artrépodos actuales

se pueden dividir en cuatro grandes grapos: quelicerados’,
crustaceos, miridpodos y hexépodos. Algunos de estos grupos
(p. &j. quelicerados) son undnimemente considerados monofi-
l&ticos; mientras que ofros (p. €. miridpodos) han sido
considerados grupos parafiléticos por numerosos autores.
Otros grupos menores, como picnogdnides han recibido
menor atencién desde un punto de vista sistemdtico, y si
constituyen un grupo independiente, o si estan directamente
relacionados con los quelicerados ha suscitado cierlo debate.

Al Jargo de este capitulo usaremos ¢l término quelicerados (o
Chelicerata) para referimnos a los ‘Euchelicerata’ de ciertos autores.
Asi por razones de conveniencia diferenciaremos entre Chelicerata y
Pycnogonida.
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ANTECEDENTES

El filo Arthropoda fue nombrade por von Sieboid
en el ‘Lehrbuch’ (Siebold ¥ Stannius, 1848), v
comprendia tres clases, Crustacea (incluyendo
miriapodos), Arachnida e Insecta. Arthropoda
correspondia por tanto & la vieja categoria linnea-
na de Insecta. Desde entoneces, han aparecido
numerosas nuevas clasificaciones ¢ hipdtesis
filogenéticas de los artrépodos. Aungue numero-
sos nuevos datos han aparecido en la literatura
mis reciente, el debate sobre la filogenia interna
de los artrépodos v las relaciones entre sus gran-
des grupos es sun muy vigoroso (véanse los
volimenes: Edgecombe, 1998a; Fortey y Thomas,
1998). Por ejemple, numerosas publicaciones
recientes soportan la hipétesis tradicional de que
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Mandibulata (Crustacea -+ Myriapoda + Hexapo-
da) es grupo hermane de Chelicerata, con Crusta-
cea siendo grupo hermano de Atelocerata (Myria-
poda + Hexapoda) (Fig. 1A: Wagele, 1993;
Wheeler et al., 1993; Wheeler, 1995, 1998a,
1998b). Por el contrario, algunos autores conside-
ran que {os crusticeos estan mas estrechamente
relacionados con los quelicerados (y grupos
fasiles como los trilobites) que con los atelocera-
dos (Fig. |B: Briggs y Fortey, 1989; Schram y
Emerson, 1991; Briggs et al., 1992; Budd, 1993,
1996; Wills et al., 1994, 1995, 1998; Emerson y
Schram, 1998). Finalmente, varios analisis filoge-
néticos de genes ribosémicos (Turbeville et al.,
1991; Friedrichy Tautz, 1993; Giribetetal., 1996;
Giribet v Ribera, 1998), ordenacién de genes
mitocondriales (Boore et al., 1995, [998), y datos
det desarrollo del sisterna nervioso (Whitington et
al, 1996; Avercf v Akam, 1995; Dohle, 1998;
Nilsson y Osorio, 1998), proponen una relacidn de
parentesco entre Crustacea y Hexapoda.

Uniramia

Myriapoda
Hexapoda

Monofiletismo versus di/polifiletismo

C

Fig.1.- Diversas hipétesis sobre las relaciones entre los grandes grapos de artrépodos:
A) artrépodos monofiléticos y divididos en Arachnata + Mandibulata (Snodgrass,
1938); B arirdpodos monofiléticos y divididos en Schizoramia + Atelocerata (Clsne,
1974}, C) artropodos difiléticos y divididos en Schizoramia + Uniramia (Tiegs y
Manton, 1958); D) artrépodos polifiléticos {Manton, 1964; Anderson, 1973).

El nimero de especies fosiles es también muy glevado,
constituyendo quizas el grupo més diverso de animales del
Cémbrico (Fortey et al. 1996; 1997). Aunque algunos autores
han considerado a algunos fasiles del Proterozoico tardio
(Ediacara) como artrépodos (Jenkins, 1992; Waggoner, 1996},
nosofros consideramos ias evidencias disponibies poco
convincentes.

En este capfiulo ne pretendemos tomar ninguna
posicidn sobre la filogenia interna de les artrépodos, sino que
trataremos de discutir, lo mas objetivamente posible, las
distintas hipotesis basadas en evidencias (ya sean morfologi-
cas ¢ moleculares) propuestas sobre las relaciones entre los
diversos grupos de artropodos.

Una vez definidos los artrdpodos come un grupo
de animales friploblasticos pertenecientes al
clado que agrupa a otros animales con muda
cuticular (= Ecdysozoa; Aguinaldo et al., 1997;
Giribety Ribera, 1998; Giribet, este velumen), la
filogenia interna de los artrépodos constituye
uno de los problemas més debatidos en la siste-
matica zocldgica, y han sido propuestas numero-
sas hipdtesis acerca de las rtelaciones entre
dichos grupos. Considerados como un grupoe
monofilético desde muy antiguo (p. ef. Siebold
y Stannius, 1848; Haeckel, 1866; Snodgrass, 1938), Tiegs
(1947) y Tiegs y Manton (1958) sugirieron gue los artrépodos
eran difiléticos. Propusieron asi la existencia de dos clados,
uno que agrupaba Onychophora + Myrizpeda + Hexapoda
{denominado “Uniramia™), y otro que comprendia los grupos
Trilobita + Crustacea + Chelicerata {mnds tarde denominado
“TCC” por Cisne, 1974) (Fig. 1C). La teorfa difiletista
suponia que los caracteres utilizados para definir la monofilia
de los artropodos (como la presencia de un exoesqueleto de
quitina, ojos compuestos, y apéndices articulados) eran
convergencias debidas a un mode de vida similar,

Manton (1964, 1966, 1972, 1973, 1979} v Anderson
(1973, 1979) extendieron la teoria difiletista a una polifiletis-
ta, en la que Gnicamente mantenian el clado Uniramia pro-

D
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puesto por Tiegs (1947) (Fig. 1D). Manton propuso que las
mandibulas de crustdceos no eran homologas a las de miriapo-
dos y hexdpodos, aungue no propuse ninguna relacion
especifica de crustdceos ni de quelicerados con otros grupos.
Anderson (1979) proporciond otra posible fuente de eviden-
cia, los mapas de destino del desarrollo embrionario, que
muestran una similifud entre anélidos, onicéioros y Atelocera-
ta{Myriapoda+ Hexapoda). Posteriormente Schram (1978) se
unid a los defensores de la teoria polifiletista, y propuso una
relacion entre picnogdnidos v quelicerados basandose también
en Jos mapas de destino del desarrolio embrionarie.

Kristensen {1975, 1981) y Weygoldt (1979, 1986)
criticaron los argumentos de Manton acerca de la no-hometo-
gia de las mandibuias de los artropodos. Manton argumentaba
que fas mandibuias de los diferentes grupos de artropodos son
demasiado diferentes para ser homélogas. Pero ¢l grado de
apomorfia de un carfcter no es un argumento en contra de la
homolegia (Hennig, 1966), sino gue simplemente indica que
ambas estructuras han divergido mucho desde que el ancestro
comiin de ambos grupos se separd. Ademas, nuevos estudios
sobre la morfelogia mandibular (Kukalova-Peck, 1992, 1998)
y sebre el desarrollo de Jas mandibulas en diferentes grupos de
ariropodes {Panganiban et al., 1995; Popadi¢ et al., 1996;
1998: Scholtz et al., 1998) sugieren lo contrario. Kukalova-
Peck (1992, 1998) concluyd que los Uniramia no forman asi
un grupo natural, v que los artrépodos y los Mandibulata son
monofiléticos (véase también Shear 1992; Wigele 1993). Sin
embargo, los argumentos de Kukalova-Peck (1992), Shear
(1992), y Wigele (1993) en contra de la hipotesis de Manton
han sido criticados recientemente por Fryer (1996, 1958) que
expone su vision polifiletista basada en los mismos argumen-
tos utilizados por Manton, aunque sin presentar ningln
analisis filogenético que soporte esta idea.

El segurdo argumento, el de Jos mapas del desarrollo
embricnario, fue revisado por Weygoldt (1979), que cuestiond
si las ordenaciones propuestas son realmente caractleristicas de
los grupos muestreados. Finalmente, el principal atgumento a
favor de la monofilia de los artropodos es la existencia de
varias sinapomorfias compartidas por todos ellos (Boudreaux,
1979; Weygoldt, 1986; Wheeler et al., 1993; Wiigele, 1993,
Wheeler, 1998a, 1998b). A pesar de que Manton (1973),
Anderson (1979) y Schram (1986) hayan intentado contrade-
cir muchos de esos caracteres por considerarles “propensos a
la convergencia”, hasta el momento no ha aparecido ningin
andlisis cladista completo que favorezea un origen miltiple de
los artrépodos.

Para resumir, las principales hipbtesis filogenéticas de
los grandes grupos de artropodos actuales basadas en estudios
morfolégicos proponen gue:

(A} Los artropodos son monofilétices, y se dividen en dos
lineas evolutivas actuales, Chelicerata, y Mandibulata
(Crustacea + Atelocerata) {Snodgrass, 1938; Bou-
dreaux, 197%a, 1979b; Weygoldt, 1979, 1986;
Kukalova-Peck, 1992, 1998; Shear, 1992; Wigele,
1993; Wheeler et al., 1993; Wheeler, 1998a, 1998b)
(Fig. 1A).

(B} Los artrépodos son monofiléticos, y se dividen en dos
lineas evolutivas, Atelocerata y Schizoramia (Crustacea
-+ Chelicerata) (Cisne, 1974; Briggs y Fortey, 198%;
Schram y Emerson, 1991; Briggs et al,, 1992; Budd,
1993, 1996; Wills et al., 1994, 1995, 199§; Emerson y
Schram, 1998; particion morfologica de Zrzavy et al,,
1998) (Fig. 1B).

(C)  Los artrépodos son monofiléticos, pero incluyen 2 los
Onychephora como grupo bermane de Atelocerata,

formando los Uniramia (Meglitsch y Schram, 1991;
Schram, 1991) {Fig. 1C).

(D) Los artrépoedos son difpolifitéticos. Los onicéforos son
el grupo hermano de Atelocerata, constituyendo los
Uniramia {a veces incluyendo a los Tardigrada) (Tiegs
y Mantor, 1958; Manton, 1964, 1966, 1972, 1973,
1979; Anderson, 1973, 1979; Schram, 1978; Willmer,
1990; Fryer, 1996, 1998) (Figs. 1C-D). Esta teoria
comporta que el tipo de organizacién artropodiana
evoluciond independientemente por lo menos tres
veces: en Chelicerata, en Crustacea y en Atelocerata
{Manton y seguidores), o dos veces, en Schizoramia y
en Atelocerata (Hessler y Newman, 1975; Bergstrim,
1992; Budd, 1993).

Los conceptos de Mandibulata, Atelocerata,
Schizoramia y Uniramia

Elconcepto de Mandibulata (Snodgrass, 1938) considera que
los grupos gue presentan mandibulas (crustdceos, miridpodos
y hexépodos) forman un grupo natural {p. ¢f. Snodgrass, 1938,
1950, 1951; Boudreaux, 1987, Kukalova-Peck, 1992; Wigele,
1993 Wheeler et al., 1993; Giribet y Ribera, 1998; Wheeler
1998a, 1998b). Bsta hipdtesis ha sido desafiada varias veces:
{1) por el concepto mantoniano de Uniramia (que agrupa
Onychephora + Atelocerata) (Tiegs y Manton, 1958; Manton,
1964, 1966, 1972, 1973, 1979; Anderson, 1973, 1979,
Schram, 1978; Wiilmer, 1990; Fryer, 1996, 1998); (2} por
anélisis morfoldgicos basados principalmente en datos
paleontelogicos (Cisne, 1974; Briggs y Fortey, 1989; Schram
y Emerscn, 1991; Briggs etal., 1992; Wiils etal,, 1994, 1995,
1998; Emersen y Schrany, 1998) aunque también en algunos
andlisis inchuyendo Gnicamente grupos actuales (Zrzavy etal.,
1998); v (3) por algunos andlisis moleculares, que plantean la
posibilidad de la monofifia de (Myriapoda + Chelicerata)
(Friedrichy Tautz, 1995; Giribetetal., 1996; Aguinaldoetal,,
1997).

Mandibulata, en el sentido literal prepuesto por Snod-
grass, sugiere también Ja monofilia de Atelocerata (=Myria-
poda + Hexapoda; a este grupo también se le denomina
Tracheata). La tnonofilia de Atelocerata estd apoyada princi-
palmente por datos morfologicos {Snodgrass, 1938, 1950,
1951; Briggs y Fortey, 1989; Schram y Emerson, 1991,
Bergstrom, 1992; Briggs et al., 1992; Wigele, 1993; Wheoler
et al,, 1993; Kraus y Kraus, 1994, 1996; Wills et al., 1994,
1995, 1998; Fartey et al., 1997, Emersen y Schram, 1998;
Kraus, 1998; Wheeler, 1998a, 1998b), o datos combinados de
morfologia v moleculares (Wheeler et al, 1993; Wheeler,
1998a, 1998b). Sin embargo, la menofilia estricta de Ateloce-
rata no est soportada por ninguno de los andlisis tnicamente
moleculares publicados hasta el momente {Turbeville et al.,
1991; Boore et al., 1995, 1998; Friedrich y Tautz, 1995;
Giribet et al., 1996; Aguinaldo et al., 1997; Regier y Shultz,
1997°, 1998; Colgan etal., 1998; Giribet y Ribera, 1998) o por
las particiones moleculares de aigunos andlisis combinados de
datos morfologicos vy moleculares (Wheeler et al., 1993;
Wheeler, 1998a, 1998h).

El concepto de Schizoramia, un {axon que agrupa a
Chelicerata y Crustacea (y a algunos ‘trilobitomorfos’), ha
sido propuesto, principalmente, por carcinélogos v paleontd-

2 La monofilia de Atelocerata estd soportada por los andlisis de
parsimonia de EF-1¢, pero no por los analisis de distancias genéticas.
Atslocerata tampoco esta soportada por los analisis de POLIL, o por
los anatisis combinados de EF-1a + POLIL
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Fig. 2.~ Hipdtesis filogenéticas de Chelicerata, Izquierda: andlisis morfoldgico de Weygoldt y Paulus (1979), Centro: analisis morfoldgico de
Shuitz (1990); Derecha: anélisis combinado {morfolégico y molecular) de Wheeler y Hayashi (1998).

logos (Cisne, 1974; Hessler v Newman, 1975; Briggs y
Fortey, 1989; Schram y Emerson, 1991; Bergsttdm, 1992;
Briggs et al,, 1992; Wills et al,, 1994, 1995, 1998; Fortey et
al,,1997; Emerson y Schram, 1998). Este concepto desafia la
hipétesis de que los artropodos con mandibulas (Mandibulata)
forman un grupo natural, y se basa en el concepto mantoniano
de la presencia de apéndices unirrémeos versus polirrdmeos
(véase una discusién morfoldgica en Kukalova-Peck, 1991,
1992, 1998; Shear, 1992; Wigele, 1993). El concepto de
Schizoramia no estd soportado por los andlisis combinados de
datos morfoldgicos y moleculares (Wheeler et al,, 1993;
Wheeler, 1998a, 1998b; Zrzavy et al.,, 1998), que corroboran
la monofilia de Mandibulata.

Por Gltimo, el concepto de Uniramia (Tiegs y Manton,
1958; Manton, 1964, 1966, 1972, 1973, 1979; Andetson,
1973, 1979; Fryer, 1996, 1998) se basa en la presunta
relacién de grupos hermanos entre Onychophora y Ateloce-
rata. Esta hipdtesis ha sido rechazada por numerosos
morfélogos y paleontdlogos (Boudreaux, 197%a, 1979b;
Weygoldt, 1986; Kukalova-Peck, 1991, 1992; Schram y
Emerson, 1991; Shear, 1992; Wigele, 1993), ast como por
estudios simultaneos de datos morfoidgicos v moleculares
{(Wheeler etal., 1993; Wheeler, 1995, 1998a, 1998b; Zrzavy
et al,, 1998). Ningln andlisis de datos objetivo ha obtenido
la monofilia de Uniramia (excepto los analisis de Meglitsch
y Schram, 1991; Schram, 1991; pero véase un reanalisis de
es0s mismos datos por Schram y Eilis, 1994). Como comen-
tan Stys y Zrzavy (1994), ‘el concepto de Uniramia parece
estar pasado de moda’.

1.05 GRUPOS DE ARTROPODOS:

Chelicerata y Pycnogonida

Los quelicerados constituyen probablemente el grupo més
homogéneo de artropodos, aunque hay problemas de defini-
cién respecto a si los picnogénidos constituyen un grupo de
quelicerados, o bien un grupo de artrépodos independiente.
Generalmente, los picnogénidos se clasifican como el grupe

hermano o come un grupo interno de los quelicerados (véanse
varias opiniones en Sharov, 1966; Manton, 1977; Boudreaux,
[979a, 1979b; Schram, 1986; Brusca y Brusca, 1990; Will-
mer, 1990; Bergstrdm, 1992). Sin embargo, aunque en
algunos casos se ha dudado de su condicién artropodiana,
varios analisis moleculares que han incluido datos de picno-
gonidos indican que constituyen claramente un grupo de
artropodos (Wheeler et al. 1993; Wheeler, 1995, 1998a,
1998b; Giribet, 1997, Colgan et al., 1998; Giribet v Ribera,
1998; Wheeler y Hayashi, 1998), probablemente grupo
hermano de los quelicerados (Wheeler et al. 1993; Wheeler,
1995, 1998a, 1998b; Giribet y Ribera, 1998; Wheeler v
Hayashi, 1998), o bien grupo hermano del resto de artropodos,
dependiendo de los pardmetros utilizados en los andlisis
basados dnicamente en datos moleculares (Giribet, 1997). La
posicidn de los picnogdnidos parece ser inestable en dichos
anélisis moleculares basados en genes ribosdmicos.

Diversas hipétesis filogenéticas de los grandes grupos de
quelicerados han sido formuladas basadas en andlisis cladistas
de datos morfoldgicos (Weygeldt y Paulus, 1979a, 1979b;
Shultz, 1990; Wheeler y Hayashi, 1998) (Fig. 2), y moleculares
{(Wheelery Hayashi, 19983. Lamonofilia del grupo (euquelice-
rados de acuerdo con algunos autores) no ha side puesta en
duda en ningn estudio morfoldgico serio, ni en ninglin estudio
molecutar (Turbeville etal., 1991; Wheeleretal., 1993; Giribet
et al., 1996; Regier y Shultz, 1997, 1998; Giribet v Ribera,
1998; Wheeler, 1998a, 1998b; Wheeler y Hayashi, 1998), con
la excepcidn de los anélisis de H3 y U2, que por si solos
presentan poca resolucién (Colgan et al., 1998).

En conclusion, Chelicerata constituye un grupo claramen-
te monofilético, mientras que Pycnogonida parece ser el grupo
hermano de Chelicerata, o bien el grapo de artrépodos maés
basal, hermanc de (Chelicerata + Mandibulata). La adicion de
taxones fosiles parece ser clave para resolver la posicidn de este
putativo clade basal de artropodos, especialmente del picnogd-
nido del Devdnico Palaeoisopus (Bergstrém et al., 1980}, que
posee algunas sinapomorfias de Chelicerata (telson estiliforme;
ano situado ventralmente en la base del telson) que no estan
presentes en los picnogénidos actuales.
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Crustacea

Los crusticeos constituyen el grupo de artrdpodos que
presenta la maxima disparidad de planes estructurales, lo cual
se refleja en la existencia de por lo menos cinco grandes
grupos (clases de acuerdo con algunos autores) Remipedia,
Cephalocarida, Branchiopoda, Maxillopoda y Malacostraca.
La filogenia interna de crusticeos, se ha mostrade especial-
mente complicada. Los datos morfoldgicos (p. €j. Schram,
1986; Wilson, 1992; Briggs y Fortey, 1989; Briggs et al,,
1993; Wills, 1998; Wills et al., 1998; Schram y Hof, 1998) y
tos moleculares (p. ef. Spears y Abele, 1998} son muy discor-
dantes. Ademds de los problemas de su filogenia inferna,
tradicionalmente, los carcinélogos han tenido serias dificuita-
des con la definicion del estado filogenético (menofiletismo
versus para/polifiletismo) de los crusticeos (véase Schram,
1986; Wigele, 1993; Schram y Hof, 1998 [Fig. 3]). Una
explicacitn alternativa es que los crustdceos son parafiléticos
respecto & Atelocerata (Lauterbach, 1983), o respecte a
Chelicerata + Trilobitomorpha (Briggs y Fortey, 1989).
Aungue los datos morfoldgicos actuales parecen sugerir la
monefilia del grupo (Wheeler et al., 1993; Schram y Hof,
1998; Wheeler, 1998a, 1998b). Sin embargo, la parafi-
lia/polifilia de crustdceos {respecto a hexapodos) es obtenida
en anilisis moleculares del gen ribosomico ARNr 188 (Garey
etal,, 1996; Giribet et al., 1996; Giribet y Ribera, 1998; véase
también los analisis solo moleculares en Wheeler et al,, 1993;
Wheeler, 1998a, 1998b), aunque estos trabajos incluyen pocos
datos de crusticeos. Los datos de EF-l1a (Regier y Shultz,
1997, 1998) parecen indicar también un origen polifilético de
los crustaceos, que se dividirian en cuatro lineas: (1) Maxillo~
poda + Malacostraca, (2) Remipedia, (3) Ostracoda + Bran-
chiopoda, y (4) Cephalocarida. Los genes H3 y U2 (Colgan et
al., 1998) tampoco obtienen monofilia de crusticeos. Sin
embargo, los andlisis combinados de datos morfologicos y
moleculares (Wheeler et al., 1993; Wheeler, 1998a, 1998b;
Zrzavy ef al., 1998) concluyen que los crusticeos constituyen
un grupo monefiktico.

En un trabajo no publicado (Edgecombe et al.} inclu-
yendo morfologta y los datos de los genes H3 y U2 de Colgan
et al. {1998), la monofilia de crusticeos (incluyendo datos
moleculares y morfolégicos de las cinco ‘clases”) estd soporta-
da con un indice de Bremer de 13, aungque muchas de las
sinapomorfias de crustaceos son optimizadas como simplesio-
morflas cuando se consideran algunos grupos fosiles, takes
como trilobites v otros quelicerados basales (véase Edgecom-
be y Ramskdld, 1999). La inclusién de los datos morfologicos
de dichos fosiles en los analisis podrfa favorecer 1z hipotesis
de Schizoramia, aunque de acuerdo con los datos morfologi-
cos de especies actuales y con los dates moleculares, parece
ser que los crusticeos son el grupo hermano de Atelocerata,
constituyendo asi ambos grupos ¢l clade Mandibulata.

La escasez de datos moleculares de ciertos grupos
‘clave’ de crustdceos, ba dificuitado el estudio de su monofi-
lia/parafilia. Datos moleculares de Remipedia y Cephalocarida
no han aparecido en la literatura hasta muy recientemente. Los
primeros datos moleculares de Remipedia corresponden a las
especies Speleonectes fulumensis (ARNr 185 [Spearsy Abele,
1998]; EF-1e [Regier y Shultz, 1998]), y Lasionectes exleyi
(H3 y U2 [Colgan et al., 1998]), aungue Ia secuencia de ARNr
188 publicada por Spears y Abele (1998) es con toda probabi-
lidad una contaminacidn fingica, que ademads difiere comple-
tamente de la secuencia de Speleonectes gironensis (datos no
publicados de los autores). Los datos disponibles para
Cephalocarida corresponden a la especie Hutchinsonielln
macracantha (ARNr 185 [Spears y Abele, 1998], EF-la
[Regier y Shultz, 1998]; H3 [Colgan et al,, 1998]). Pero la

Nectiopoda
Mystacocarida
Copepoda
Cephalocarida
Leptostraca
Anostraca
Notostraca
Conchostraca
Cladocera
Ostracoda
Branchiura
Tantulocarida
Rhizocephala
Ascothoracida
Facetotecta
Acrothoracica
Thoracica
Bathynellacea
Stomatopoda
Anaspidacea
Euphausiacea
Amphionidacea
Dendrobranchiata
Caridea
Euzygida
Reptantia
L.ophogastrida
Mysida
Mictacea
Cumacea
Tanaidacea
Spelaeogriphacea
Thermosbaenacea

____E: Isopoda
Amphipoda

Fig. 3.- Hipotesis filogenética de Schram y Hof (1998) basada en el
anélisis morfolégico de los grupos actuales de crustaceos.

mhekallllana s

adicidn de nuevos datos de Remipedia y Cephalocarida,
contrariamente a las expectativas puestas en estos dos *grupos
¢lave’, no ha hecho més que afladir nuevas dudas 2 la filoge-
nia de éste ya de por si, grupo controvertido,

Myriapoda

Basandose en analisis morfologicos, practicamente todos los
autores han aceptado la monofilia de Atelocerata (Snodgrass,
1938, 1950, 1951; Briggs y Fortey, 1989; Schram y Emerson,
1991; Bergstrim, 1992; Briggs et al., 1992; Wigele, 1993,
Wheeler et al., 1993; Kraus y Kraus, 1994, 1996; Wills et al,,
1994, 1595, 1998; Fortey et al.,, 1997; Emerson y Schram,
1998; Kraus, 1998; Wheeler, 1998a, 1998b), con pocas
excepciones (por ejemplo, Zrzavy et al., 1998). Los miriapo-
des, en cambio, han side considerados como un grupo
parafilético en relacién con los hexépodos, y la monofitia de
los miriapodos ha sido defendida raramnente baséndose en
datos morfologicos.
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Dignatha

Chilopoda
Chilopoda
— Dipiopoda

L— Hexapoda

— Dipiopoda
l——-— Pauropoda
(—— Symphyla

Edgecombe y W. C. Wheeler

2. Los miridpodos son parafiléticos, for-
mando el clado Labiata: {Chilopoda
((Diplopoda + Pauropoda) (Symphyla
+Hexapoda))) (Snodgrass, 1938) (Fig.
4B},
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3. Losmiridpodos son parafiléticos: (Chi-
topoda {(Symphyla (Diplopoda + Pau-
ropoda)) Hexapoda)} (Dohle, 1980;
Kraus y Kraus, 1994, 1996; Kraus,

b P uropoda

= Symphyla
- e xapoda

1998; Borucki, 1996; Wheeler, 1998h)
(Fig. 4C).

Progoneata

Chilopoda
Symphyla
Di

r——* iplopoda
Hexapoda
Chilopoda
Symphyla

- Diplopoda

L Pauropoda

Myriapoda

Los miridpedos son monofiléticos
{teniendo en cuenta diferentes relacio-
nes internas; un ejemplo se puede ver
en ia Fig. 4D} (Manton, 1972, 1977,
Anderson, 1973; Baccetti 1979; Bou-
dreaux, 1979b, 1987, Jamieson, 1987;
Wills et al., 1993, 1998, Zrzavy et al,,
1698}. Varias posibles sinapomorfias
para los miridpodos han sido nombra-
das por Boudreaux (1979b) v por
Brusca y Brusca (1990), aunque Shear
(1998} ha criticado vatios de los carac-
teres propuestos por Brusca y Brusca
(1990}. De acuerdo con Kristensen
(1991}, por lo menos la arquitectura
del endoesqueleto cefélico debe ser

Hexapoda

L—*—- Pauropoda

una autapomortia del clado.

Los andlisis morfoldgicos mas re-

C

Fig. 4.- Hipitesis sobre las relaciones filogenéticas de los grupos de miridpoedos: A)
miridpodos parafiiéticos {(Sharov, 1966); B) miridpodos parafiléticos, monofilia de Labiata
(8nodgrass, 1938); C) miridpodos parafiléticos, monofilia de Progoneata (Dohle, 1980;
Krausy Kraus, 1994); D} miridpodos monofiléticos, monofilia de Progoneata (Zrzavy etal.,

1998).

Pocock (1893} fue el primero en proponer un origen
parafilético de los miridpodos y propuse clasificar a los
Atelocerata en Progoneata (Symphyla, Pauropoda y Diplopo-
da) y Opisthogoneata (Chilopoda y Hexapoda). Snodgrass
(1938) propuso la categoria Labiara, que agrupa a Diplopoda,
Pauropoda, Symphyla y Hexapoda, dejando a Chilopoda
como el grupo hermano de Labiata. Kaestner (1963) mantuvo
la existencia de una clase denominada Myriapoda, que dividié
en tres categorizs: Chilopoda, Dignatha (= Diplopeda +
Pauropoda) y Trignatha (= Symphyia), aunque a la vez
asumia una relacion entre Symphyla y Hexapoda, de acuerdo
con la categoria Labiata propuesta por Snodgrass (1938}, De
este modo, &l mismo cuestionaba indirectamente la monofilia
de los miridpodos, Boudreaux (1979b, 1987) también mantu-
vo la clase Myriapoda, v ta dividi6 en dos taxones, CoHifera
{(=Dignatha) y Atelopoda (Symphyla y Chilopoda), y propuse
una relacidn de grupos hermanos entre mitidpodos v hexdpo-
dos. En total, por lo menos cuatro hipdtesis basicas han sido
propuestas:

1. Losmiridpodos son parafiléticos: ((Chilopoda (Diplopeda
+ Pauropoda)) (Symphyla -+ Hexapoda)y (Sharov, 1966)
{(Fig. 4A). Esta hipdtesis s¢ basa principalmente en la
estructura cefalica v de tas piezas bucales (fabio) v no estd
soportada en la literatura actual,

cientes han favorecido la parafilia de miria-
podes, y consideran a Progoneata
[((Symphyla + (Diplopoda + Pauropoda})}
como el grupo hermano de Hexapoda
{Dohle, 1980; Kraus y Kraus, 1994, 1996,
Borucki, 1996; Kraus, 1998). Dohie
(1998) concluye que la evidencia morfolé-
gica provee un soporte claro para la mono-
filia de Progoneata, pero que no hay una
evidencia clara para la monofilia de Myria-
poda. Esto refleja la idea de Dohle de que la ausencia de
caracteresno tiene utilidad en la inferencia filogenética; varias
de la posibles sinapomorfizs de Myriapoda son reduecio-
nes/pérdidas (ausencia de ojos medianos; ausencia descolopi-
dia; reduceion de los pliegues paratergales). El rechazo a usar
pérdida de caracteres como evidencia debe de haber ignorade
ios argumentos de la ultraestructura espermatica para definir
el clado Myriapoda. Baccetti {1979) y Jamieson (I987)
defendian la monofilia de miridpodos en base al complejo
acrosdmico en monocapa, que en miridpodos carece del
performatorium presente en otros artropodos. El trabajo de
Manten (1964) en la estructura y funcidn del endoesqueleto
cefalico también contradice el argumento de falta de evidencia
para ta monefilia de miridpodos. La abduccion de la mandibu-
ia mediante movimientos de los brazos anteriores del tentorio
(el Hamado “swinging tentorium™) estd presente exclusiva-
mente en Progoneata y Chilopoda (excepto en Scutigeromor-
pha y Geophilomorpha, en fos cuales los movimientos mandi-
bulares son musculares). Si la distribucion de los tibulos de
Malpighi en miridpodos (un tnico paren la zona de unidn entre
mesodeoy proctodes, frente a los maliiples pares en el extremo
anterior del proctodeo en hexdpodos) es plesiomdrfica o
potencialmente apomadrfica, es una cuestidnatn debatida. Los
oponentes de la monofilia de miridpodos han identificado
unos pocos caracteres como sinapomorfias potenciales para la

D
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hipGtesis allernativa: Progoneata + Hexapoda,
Kraus y Kraus (1994, 1996), y Kraus (1998)

citan dos caracteres potencialmente apomorii- Entognatha 2
cos para este grupo, vesicula y estilo coxales, y ol o §
una boca rodeada por una placa maxilar forma- z E 2
da por la parFe hasal de .lla segunda maxila. gzlx = QE- 5 Insecta s. Str.
embargo, la interpretacién de Ja pilaca maxilar —_— - ———
estd contradicha por evidencias embriolégicas, « £ . £
de inervacion, expresion génica, y muscular 8 & g o = & g «
(Dohle, 1998; Scholtz et al., 1998; contra Kraus 88z E g S 3ae? £ g
y Kraus, 1994, 1996 basado en la morfologia g g 25 & % o g g 85 & ;:: 154
externa). La vesicula y estilo coxales exhiben 3% E § '§ o g B2 £ § § =
un considerable grade de homoplasia (p. €., RO WU <N O oo o= < & &
ausencias de ambos en numerosos diplépodos;
ausencia de estilo en paurdpodos y Ellipura) y
la homologia es cuestionable {(Dohle, 1980).
Asi concluimos que el debate mosfologico
sobre ¢l estatus de Myriapoda versus Labiatano
esth zanjado, v la monofilia de miridpodos no A B
puede ser rechazada con la evidencia actual.
Aunque diversos estudios moleculares
parecen rechazar las hipOtesis de la monofilia - <
de Atelocerata, Ia hipotesis de la monofilia de - % © %
. ; ‘2 £

i;s {nxrzapodos’(pog lo mcngs c;miopoéosl + % 3 5 g & ..g .g o E g .

iplépodos) estd soportada por todos los anéli- w 28 £ 2 8 % w28 £ e L B
sis moleculares gue han incluido a dichos S g 2285 2 5 E & 9w g g
grupos (Wheeler ef al. 1993; Friedrich y Tautz § = % 22 154 § § B E g g g
1995; Wheeler 1995; Regier v Shultz, 1997, 0. OO0 S <N L 0o ad4N.O
1998; Giribet y Ribera, 1998; Wheeler, 1998a,
1998b), exceptuando el andlisis de Colgan etal.

(1998), aunque los analisis basados en datos del
ARNr 18S han incluido, hasta el momento,
anicamente datos de quilépodos y diplépodes.
De hecho, ¢l grupe (Chilopoda + Diplopoda) es
el grupo de artropodos mads estable al andlisis
bajo diferentes parametros (Wheeler, 1995},
Los anélisis combinados de datos morfolégicos
y moleculares de Wheeler {Wheeler et al.,
1993; Wheeler, 1998a) soportan la monofilia de
Chilopoda + Diplopoda, aunque al afiadir datos
morfoldgicos de Symphyla y Pauropoda (datos
moleculares no disponibles), la hipdtesis de la monofilia de
Labiata es favorecida (Wheeler, 1998b).

Los datos moleculares publicades sobre miridpodos son
auh escasos, vy posiblemente constituyan hasta ahora el grupo
de artropodos peor representado. Datos del gen ARNr 188 de
quildpodos y diptopoedos han sido publicados por varios autores
(Field et al., 1988; Wheeler ef al., 1993; Friedrich y Tautz,
1995; Giribetetal., 1996; Giribety Ribera, 1998; Giribetetal,,
1999a; Edgecombe ¢f al, este velumen). Los primeros analisis
de genes ribosomicos {185 v 288} que utilizaron secuencias de
simfilos v paurépodos han sido producidos recientemente
(Giribet, 1997), aungue aun no han sido publicados formal-
mente. $1 que se han publicado datos de simfilos para el EF-la
y pot Il (Regier y Shuitz, 1997, 1998}, H3 y U2 (Celgan et al.,
1998). También hay datos disponibles de paurdpedos de los
genes H3 y U2 (Colgan et al., 1998). Las secuencias de los
genes ribosémicos de simfilos y paurdpodes son muy diferentes
de las de otros miridpodos u otros artropodos, dificultando
enormemente fos anslisis filogenéticos (Giribet, 1997},
mientras que los datos de Regier y Shultz {1997, 1998)
claramente sitdan a los simfilos junto a los otros miridpodos
(quilépodos y diplopodos).

La mono/parafilia de ‘miridpodos’ es aun tema de
debale entre varios autores, debido ai conflicto existente entre
los datos morfoldgicos (que son ambigues} y los moleculares

=

C D

Fig. 5.~ Hipotesis filogenéticas de los grupos basales de Hexapoda: A) monofiiia de
Entognatha (Hennig, 1969); B) monefilia de Insecta s. st (Kukalova-Peck, 1987); C}
monofilia de Entognatha, parafilia de Diplara (Stys y Bilinski, 1990}; D} potifilia de
Diplura {Stys et al.,, 1993).

{gue sugieren monofilia), requiriendo probablemente datos
adicionales de los grupos poco representados.

Hexapoda

La mayoria de estudios morfologicos modernos sobre filogenia
de hexdpodos parecen estar de acuerdo en la monefilia del
grupo {p. ej. Hennig, 1969; Boudreaux, 1979b; Kristensen,
1981, 1991, 1998; Kukalovd-Peck, 1991, gtys et al., 1993;
Wheeler et al., 1993; Kraus y Kraus, 1994, 1996; Kraus, 1998;
Wheeler, 19982, 1998b; Willmann, 1998). La monofilia de
Ellipura (o Parainsecta: Protura y Collembola), Ectognatha
{Archaeognatha, Zygentoms y Pierygota), Dicondylia (Zygen-
tomay Pterygota), Pterygota y Holometabola son otros de los
aspectos de la filogenia de los hexdpodos ampliamente acepta-
dos. Algunos de los problemas en la sistematica de los grupos
basales de los hexdpodos son si Entognatha (Ellipura y
Diplura), v Diplura (Campodeina y Japygina), censtituyen
grupos monofiléticos {véase una revisién de las diferentes
hipotesis en Stys y Zrzavy, 1994; Bitsch y Bitsch, 1998;
Kristensen, 1998; Figs. 5A-D).

Loscaracteres moleculares del ARNr 188 coincidencon
la monofilia de Ectognatha (Carmean et al., 1992; Chalwatzis
et al., 1996; Giribet ¢t al., 1996; Whiting et al., 1997; Giribet
y Ribera, 1998). Los datos de Enfognatha son mas escasos, ¥
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si constituyen un grupo monofilético junte a Ectognatha
(Friedrich y Tautz 1995) o un grupo parafilético (Giribet et al.
1996; Giribet y Ribera, 1998; Spears v Abele, 1998) parece
depender de los grupos de crustdceos incluidos en los andlisis.
Asimismo, la particidon molecular de Wheeler (1998b) no es
congruente ni con la monofilia de Hexapoda ni Ectognatha, y
los tres grupos de hexdpodos entognatos (Collembola, Protura
y Diplura) aparecen ‘relacionados’ con ciertos grupos de
crustaceos.

La polifilia de hexdpodos es inaceptable desde un punto
de vista morfolégice, aunque se obtiene constantemente en
anélisis moleculares {Giribet et al., 1996; Giribet y Ribera,
1998, Spears y Abele, 1998; Wheeler, 1998a, 1998b),
mientras que son siempre monofiiéticos en analisis morfolé-
gicos v en andlisis combinados de datos morfoldgicos vy
moleculares.

FILOGENIAS MOLECULARES

Hasta aqui se han revisado algunas de las distintas hipdtesis
presentadas en la literatura para las relaciones entre los
grandes grupos de arirdpodos, ya sean basadas en datos
morfoldgicos o moleculares. A continuacion pasamos arevisar
la mayoria de trabajos publicados que aportan nuevos datos
moleculares sobre la relacidn interna de los grandes grupos de
artropodos. Se ha pretendido ser 10 més exhaustivo posible en
esta seceidn, aungue se hace dificil extraer conclusiones ante
resultados y andlisis tan dispares. Sin embargo, tomamos la
posicién filoséfica de considerar los analisis mas completos
{conmés taxones ¢ informacion, ya sea morfoldgica o molecu-
lat) como los mds correborados, y por tanto los que tienen un
mayor poder explicativo,

Lasecuenciacion de ADN para estudios filogenéticos de
artropodos de alto nivel se ha basado principalmente en los
genes ribosdmicos—rparticularmente el ARNr 188 (Abele et
al., 1989; Turbeville et al., 1991; Wheeler et al., 1993; Spears
et al., 1992, 1994; Friedrich y Tautz, 1995; Giribet et al.,
1696, 1999a, 1999b; Whiting et al., 1997; Giribet y Ribera,
1998; Spears y Abele, [998; Wheeler, 19984, 1998b; Wheeler
y Hayashi, 1998; Whiting, 1998; Edgecombe et al, este
volumen); ARNr 288 (Friedrich y Tautz, 1995; Whiting etal.,
1997, Wheeler, 1998a, 1998b; Wheeler y Hayashi, 1998,
Whiting, 1998, Giribet et al., 199%9a, 1999b; Edgecombe et al.,
este volumen); ARNr 128 (Ballard et al., 1992),—aunque
también se han usado genes nucleares como el que codifica
para la ubiquitina (Wheeler et al., 1993; Wheeler, 1599b), EF-
lee (Regier y Shultz, 1997, 1998; Shultz y Regier, 1997),
POLII (Regier y Shultz, 1997), histona H3 (*H3’} (Colgan et
al., 1998), 0 U2 ARNsn (‘U2") (Colgan et al., {998).

l.a primera generacién

El primer andlisis molecular publicado incluyendo varios
grupos de artropodos fue el de Field et al. (1988), que trataba
basicamente sobre las relaciones filogenéticas entre diez fila
animales analizadas mediante distancias genéticas. En su
estudio incluyeron secuencias parciales del ARNr 185 de los
cuatro grupos principales de artrdpodos: quelicerados (Limu-
{us), miridpodos (Spirobolus), crusticeos (Artemia) e insectos
{(Drosophila), que aperecian como un grupo monofilético
entre el resto de protostomes. En ¢l drbol presentado para los
artropodos, se observa la siguiente resolucion: (Spirobolus
{Limulus {Artemio + Drosophila))), siendo por tanto crusis-
ceos e insectos grupos hermanos. Esta hipdtesis no soporta el
clade Mandibulata, aungue el escaso niimero de secuenciag de
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artrdpodos analizadas podiia haber influenciado los resultados
obtenidos. Los analisis de parsimonia de estos mismos datos
(Patterson, 1989) también soportaban la monofilia de los
artropodos. Sin embargo, Lake (1989, 1990} obtuve parafilia
de artrdpodos utilizando el método de los invariantes (1lamado
también parsimonia evolutiva). En su articulo los artrépodos
aparecian como un grupo parafilétice entre protostomos y
deuteréstomos.

En su andlisis para posicionar los pentastomidos dentro
de los crusticeos, Abele et al. (1989) utilizaron secuencias
completas det ARNr 185 de unos poces artrépodos, que
resultaban monofiléticos respecto a un anélido.

Turbeville et al. (1991) afiadieron nuevas secuencias de
quelicerados a sus datos previos (Field et al. 1988), y cambia-
ron la secuencia de Drosophila (Diptera) por una secuencia de
Tenebrio (Coleoptera). En este trabajo concluyeron que fos
artrépodos y los quelicerados eran monofiléticos, Los quelice-
rados aparecian como el grupo hermano del reste de artropodos
(Mandibulata) en; el analisis de Fitch-Margoliash, o bien como
ef grupo hermano del miridpodo (Spirobolus) en el anélisis de
parsimonia, mientras que el insecto (Tenebrio) y el crustdceo
(Procambarus) siempre aparecian como grupos hermanos.

Ballard et al. (1992) analizaron secuencias del gen
ribosémico mitocondrial 128 de 40 taxones terminales, Los
resultados presentados por los autores implican que los
onicéforos son artrdpodos derivados, mientras que Atelocerata
es parafilético. Los arboles de parsimonia y de neighbor-
Joining publicados por Ballard et al. (1992) proponen que
Onychophora, Chelicerata y Crusiaces emergen entre Myria-
poda y Hexapoda. Estos resultados fueron vistos por Fortey y
Thomas (1993) como *. .. un tributo de los estudios molecula-
res y un estimulo de nuevas ideas’. Sin embargo, Ballard et al.
(1992} no presentaron los arboles mas cortos obtenidos en los
analisis (Carpenter et al., 199%; Wheeler, 1998a). Un reanali-
sis de estas secuencias muestra que los resultadoes originales
son ademas dependientes de la alineacidn utilizada (Wigele y
Stanjek, 1995}, y otras alineaciones concluyen con la monofi-
lia de los artrdpodos excluyendo a los onicéfores.

Wheeler et al. (1993), utilizaron por primera vez un
analisis simultaneo (fofal evidence) de secuencias parciales del
ARNr 188, ubiquitina, y de 100 caracteres morfolégicos de
artropodos y otros protostomes. También por primera vez se
utiliza un amplio muestreo taxondmico, incluyendo dos
moluscos, tres anélidos, dos onicdforos, un picnogdnido,
cinco quelicerados, dos crustdceos, dos mirispodos {un
quilépodo y un diplépodo) y ocho hexdpodos {todos ectogna-
tos). Los resultados de este analisis apoyan un origen monofi-
lético de los artrdpodos y de Arthropoda + Onychophora. La
ordenacién intemna de los artropodos difiere entre los datos
moleculares y el analisis simultaneo, que concluye con la
existencia de una linea Mandibulata (crustdceos + miridpodos
+ hexapodos), aungue los crustdceos son considerados como
el grupo hermano de Atelocerata. Estos resultados fireron
posteriormente reanalizados y reafirmados (Wheeler, 1995).

Friedrichy Tautz (1995) utilizaron secuencias parciales
de los genes ribosémicos 18S y 288 con el objeto de analizar
ias relaciones internas de los artrépodos, concluyendo que fos
artrépodos son monofiléticos (respecto a2 un anélido, un
nematodo vy dos cordados). Ademés, obtuvieron evidencias
para la monofilia de los Chelicerata {un merostomado v un
araneido), Myriapoda (un guildépodo v dos diplépodos),
Crustacea {un branquiopodo y un malacostraceo) y Hexapoda
(un colémbolo, un arqueognato y un coledptera). Ademads,
proponen una relacion de grupos hermanos entre (Crustacea
+ Hexapoda) y entre (Myriapoda + Chelicerata), al igual que
une de los drboles presentados por Turbeville et al. (1991).
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Boore et al. (1995) analizaron ordenaciones de genes
mitecondriales de los cualre grandes grupos de arfrépodos (un
merostomado, tres crusticeos, un insecto y un dipidpode}, de
un onicSforo y de aigunos protdstomes. Sus resultados
concluyen con un origen monofilético de artrépodos y de
Mandibulata, pero no eran suficientes para resolver la filoge-
nia interna de Mandibulata ni para determinar la posicién de
los onicofores. Posteriormente (Boore et al., 1998) afiadieron
nuevos datos de tardigrados, y mds arirdpedos (entre elios
varios miridpodos y ¢l crustdoeo remipedio Speleonectes). Los
nueves datos siguen sugiriendo un origen monofilético de
artrépodes, aunque no soportan fa monofiiia de Mandibulata,
v si una relacién de grupos hermanos entre crusticeos y
hexapodos, excluyende a miridpodos.

Giribet et al. (1996) utilizaron por primera vez secuen-
clas completas del gen ribosémico 185 con el objeto de
posicionar fos tardigrados dentro del reino animal, asf como
de analizar las relaciones internas de los diferentes grupos de
artrépodos. Los andlisis sugieren que artrdpodos y tardigrados
forman un grupo monofilétice, posiblemente con los tardigra-
dos como grupo hermanc del resto de artrdpodos; que
hexapodos y crusticeos forman un grupo monofilético; y que
posiblemente quelicerados y miridpodos son también monofi-
iéticos, aungue la monofilia de Mandibulata también se
obtiene en uno de los andlisis. Estos resultados estdn de
acuerdo con los andlisis previos de secuencias parciales de
genes ribosdmicos de otros autores (Turbeville et al., 1991;
Wheeler et al., 1993; Friedrich y Tautz, 1995).

Aguinalde et al. (1997; véase también Aguinaldo y
Lake, 1998) han estudiado ia relacidn filogenética de los
artrépodos respecto a otros fila de metazoos, relacionandolos
conuna serie de grupos de *asquelmintos’ gue presentan muda
de la cuticula. Sin embargo el nlimero de taxones inciuidos en
el andlisis es pobre y falla en reconstrair la monofilia de los
artrépodos.

La mayoria de los frabajos presentados hasta agni
constituyen lo que llamames la ‘primera generacion’ de
trabajos incluyendo datos moleculares de artropodos. Todos
estos trabajos, mds 0 menos pioneros, presentan deficiencias
en el muestreo taxondmice de cada gran grupo de artrépodos.
Por ejemplo, excepto el trabajo de Wheeler et al. (1993)
ningtin otre trabajo presenta datos de picnogonidos. Tampoco
ninguno de estos trabajos presenta dato alguno de otros
irnportantes grupos de artrépodos como Symphyla, Pauropo-
da, Cephalocarida, o Entognatha {con excepcidén de algin
trabajo que presenta datos de Colembolla). Estas deficiencias
han ido corrigiéndose en algunos de los trabajos que llamamos
‘de segunda generacidn’, como los que presentamos a
continuacion.

La segunda generacion

Regier y Shultz (1997, 1998) incorperaren un nuevo marcador
molecular al estudio filogenético de los artrépodos, ademas de
utilizar secuencias de casi fodos los grandes grupos de
artropodos. Asi, estudiaron el EF-1u y pol H de 17 artrdpedos,
incluyendo por primera vez datos moleculares de simfilos, Los
anélisis del EF-1a muestran la monofilia de varios clados de
artropodos reconocidos en estudios morfoldgicos, incluyendo
Myriapoda (Chilopoda + Diplopoda + Symphyla), Diplopoda,
Hexapoda, Insecta, Branchiopoda, Chelicerata, Arachnida y
Malacostraca. Confrariamente a lo propuesto en ofros estudios,
Malacostraca aparece como grupo hermano del resto de
artrdpodos, mientras que Branchiopoda parece estar relaciona-
do mas estrechamente con hexdpodos y miridpodos que con los
crusticeos malacostriceos. Los analisis de la POLIL (11

artropodos) son en general consistentes con los andlisis de EF-
le, ¥ soportan la existencia de un clado de Hexapoda +
Branchiopoda, contradiciendo la monofilia de Atelocerata. |
Posteriormente, Regier y Shultz (1998) afiadieron nuevos datos
del EF-1¢ {incluyendo, entre otros, Remipedia y Cephalocari-
da). En este andlisis, los crusticeos aparecen como un grupo
polifilético dividide en cuatro clades {Maxillopoda + Malacos-
traca}, Remipedia, (Ostraceda+ Branchiopeda) y Cephalocari-
da. Myriapoda (Chilopoda + Diplopoda+ Symphyla), Diplopo-
da, Hexapoda, Insects, Pycnhogonida, y Chelicerata, aparecen
como grupos monofiléticos. Sin embargo, Atelecerata no
aparece ¢omo un grupo monefilético, porque incluye a Cepha-
locarida como grupo hermano de Myriapoda. La primera
divisién de artropodos carece de resolucién (en el drbol
consenso, consta de una politomia que contiene (Maxillopoda
+ Malacostraca), Pycnogonida, y el resto de artrépoedos. Este
uitimo clado aparece también: come una politomia en el 4rbol
consenso, con fres clades: Chelicerata, Remipedia, y el resto de
Mandibulata.

Colgan etal. (1998) presentaron una matriz de artropo-
dos incorporando otro nuevo sistema de marcadores molecula-
res. En este caso, secuencias del gen que codifica para la
histona H3 (31 especies) y para la unidad pequefia del RNA
U2 (29 especics), Este trabajo incorpora una gran cantidad de
grupos de artropodos (primeros datos moleculares de pawrd-
podos; también datos de stmfilos, remipedios y cefalocaridos,
entre otros). Sin embargo, la resolucidn de estos dos genes es
poco congruente con fa morfologia, quizds por la poca
informacion contenida en los fragmentos secuenciados (350
y 133 bases, respectivamente),

Giribet y Ribera (1998) analizaron secuencias completas
del gen 185 ARNr de 24 artropodos en un amplio contexto
para situar a los artrépodes en el reino animal. Numerosos
grupos de artrépodos reconocidos en analisis morfoldgicos
aparecen como grupos monofiléticos: Pycnogonida, Chelicera-
ta, Pycnogonida + Chelicerata, Mandibulata, Chilopoda,
Diplopoda, Chilopoda + Diplepoda, v Ectognatha. Sin
embargo, Hexapoda, Atelocerata o Crustacea no forman
grupos monofiléticos, como habia ido apareciendo en andlisis
previos de secuencias del gen ARNr 185 (Turbeville et al,,
1991; Friedrich y Tautz, 1995; Giribet et al., 1996}.

Wheeler (1998b) analizd secuencias parciales de los
genes ribosomicos 188 y 2885, junto con una matriz de 552
caracteres morfoldgicos, para 90 taxones supraespecificos (31
de ellos sin datos moleculares). Este andlisis, que es el mas
extenso publicado hasta el momento, concluye con la monofi-
{ia de Pycnogonida + Chelicerata, Chelicerata, Mandibulata,
Crustacea, Atelocerata, Labiata, Hexapoda e Insecta. Esta
topologia es similar 2 la obtenida para los datos morfologicos
por si soles. En otro andlisis similar, esta vez con datos
también del gen nuclear ubiquitina {Wheeler, 1998a), se llega
a conclusiones muy similares. Las topelogias obtenidas en
estos andlisis son consistentes con la hipdtesis clasica de
Snodgrass (1938).

Zrzavy etal, (1998) analizaron una matriz morfolégica
de 27 taxones supraespecificos combinada con una matriz
molecular para 14 de esos taxones. Los resultados morfoldgi-
cos muestran la divisién entre Atelocerata y Schizoramia,
siendo los crusticeos polifiléticos, mientras que todos los
otros grandes grupos resultan monofitétices. Este es el dnico
andlisis morfoldégico de taxomes actuales que soporta la
hipétesis de Schizoramia. Ef andlisis combinado muestra, por
el contrario, monofilia de Mandibulata, de Crustacea, Hexapo-
da y Myriapoda. Este andlisis soporta ademds la monofilia de
Crustacea + Hexapoda (= Pancrustacea) por primera vez
basandose en un analisis combinado de datos morfoldgicos y
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Fig. 6.- Diversas hipotesis filogenéticas de fos grandes grupos de artrdpodes propuestas en teabaios moleculares ¢ andlisis combinados de
datos reorfolégicos v moleculares: A) monofilia de Mandibulata y Atelocerata (Wheeler et al,, 1993; Wheeler, 1998a, 19%8b); B) monofilia
de Mandibulata y Pancrustacea {Giribet y Ribera, 1998); C) monofilia de Chelicerata + Myriapoda y Pancrustacea (Friedrich y Tautz,
1995; Giribet et al,, 1996); D} Pycnogonida como grupo hermano del resto de artrdpodos, monofilia de Mandibulata, monofilia de

Pancrustacea (Zrzavy et at., 1998).

moleculares. Pyenogonida representa el grupo hermano del
resto de artrépodos.

Giribet y Ribera (en prensa) decidieron explorar una
serie de pardmetros (gaps v transversiones/transiciones) para
la matriz molecular (ARNr 185y ARNr 288) de artrépedos
mas extensa que se ha explorado hasta el momento. En ese
trabajo se utilizan secuencias de 139 especies, representando
todas ias ‘clases’ de artropodos actuales, excepto Remipedia
y Cephalocarida. La gran heterogeneidad en las secuencias
utilizadas (desde 1.350 bases en simfilos, hasta 2.700 bases en
algunos quilépodos) hace que la posicién de las especies con
estas secuencias poco usuales sea difictl y muestra la necesi-
dad de combinar los genes ribosdmicos (para los cuales ya hay
una buena representacion de casi todos los grupos) con otras
formas de informacion, ya sean morfoldgicas o moleculares.
La monofilia de Pycnogonida, Chelicerata, Chilopoda,
Chilognatha, Malacostraca, Branchiopoda (excluyendo

Daphnia}, Dicondylia, Ectognatha e Insecta aparece bajo la
mayoria de pardmetrog. La posicién de Symphyla, Pauropoda,
fos grupos de Entognatha (Protura, Diplura y Collembola),
Onychophora y Daphnia son las mas inestables en el rango de
pardmetros estudiado. La monofilia estricta de Artrépodos no
es obtenida bajo ninguno de los pardmetros, ya sea porque
alguno de los grupes externos de Ecdysozoa aparece dentro de
los artropodos (Tardigrada, Onychophora o Nematomorpha},
0 bien porque alguna de las secuencias ‘aberrantes’ aparece
entre los grupos externos (Daphnia, Pauropoda, Symphyla,
Diptera, o Cirripedia). En general, Pycnogonida, Chelicerata
y Myriapoda aparecen entre los grupos basales de artropodos,
con diversas ordenaciones. Crustdceos y hexapodos aparecen
como grupos derivados, aungue ninguno de los dos es
estrictamente monofilético bajo ningln conjunto de pardme-
ros. Ademds, algunas vecesincluyen sectencias de Symphyla
0 Pauropoda.
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HIPOTESIS DE RELACIONES ENTRE LOS GRANDES
GRUPOS DE ARTROPODOS:

Finalmente, en esta seccidn gueremos dejar abierte ¢l debate

- méas modemo sobre NHogenia interna de artrépodoes, Debidoa .

que la monofilia de artrépados ha quedado suficientemente
demostrada empiricamente (Jos Qinicos autores que € oponen
a su monofilia no presentan analisis empirices, sino simples
disquisiciones metafisicas), queremos concluir con el debate
maés acérrimo que enfrenta, por un lado a los dafos puramente
moleculares con jos puramente neontologicos (hipdtesis de
Atelocerata versus Pancrustacea, ver fig. 63, y por otro lado a
los datos puramente paleontologicos frente a los datos
derivados de los taxones actuales (hipdtesis de Mandibulata
versus Schizoramia). Los otros aspectos menos generales
(menofilia de Crustacea, de Myriapoeda, de Hexapoda, y
posicitn de Pycnogonida) han sido suficientemente tratados
en secciones anterjores.

iAtelocerata o Pancrustacea?

Como se ha comentado previamente, dos hipotesis alternativas
mutuamente exchuyentes estan siendo debatidas en numerosos
articulos sobre filogenia y evolucion de artropodos: jcual de
los dos grupos, Atelocerata o Pancrustacea es un grupo
natural?

El término Pancrustacea fue introducido por Zrzavy y
Stys (1997; véase también Zrzavy etal., 1998) para indicar un
posible origen de hexapodos a partir de crustaceos (crustdceos
parafiléticos con respecto a hexdpodos), o bien una relacién
de grupos hermanos {si los dos grupos resultan monofiléticos).
Este término estd inspirado principaimente en varios andlisis
de datos moleculares publicados, en los que crusticeos y
hexépodos se agrupan excluyendo a miridpodos (Field et al,
1998; Turbeville et al., 1991; Friedrich y Tautz, 1995; Giribet
et al., 1996; Giribet y Ribera, 1998).

La hipotesis alternativa, la monofilia de Atelocerata, por
¢l contrario esta soportada por la mayoria de andlisis morfologi-
cos (Snodgrass, 1938, 1950, 1951, Briggs y Fortey, 1989;
Schram y Emerson, 1991; Bergsirm, 1992; Briggs etal,, 1992,
Wiigele, 1993; Wheeler et al., 1993; Kraus y Kraus, 1994, 1996,
Wills etal., 1994, 1995, 1998; Emerson y Schran:, 1998; Kraus,
1998; Wheeler, 1998a, 1998b}. Algunas de las posibles sinapo-
morfias de Atelocerata serfan: pérdida del segundo par de
antenas, presencia de tibulos de Malpighi, drganos postantenales
y presencia de triqueas (Dohle, 1998); ademiés de fa presencia de
apéndices unirrmeos, cuerpo adiposo ceflico ( cephalic far
body), un fmico musculo pretarsal (el depresor) y brazos
tentoriales anteriores {pretentorio).

Aparte de los resultades obtenidos del andlisis de
secuencias de genes ribosémicos (Field et al,, 1998; Turbevi-
lie et al., 1991; Friedrich y Tautz, 1995; Giribet et al., 1996;
Giribet y Ribera, 1998), de un andlisis combinado de datos
moleculares y morfoldgicos (Zrzavy et al,, 1998) y de datos
derivados de la reordenacitn de genes mitocondriates (Boore
et al.,, 1995, 1998), los argumentos utilizados en favor de la
teorfa de Pancrustacea se basan principalmente en la idea de
que los caracteres principales que soportan la monofilia de
Atelocerata son propensos a la convergencia (vease Averofy
Akam, 1993; Friedrich y Tautz, 1995; Dohle, 1998). Ademds,
se han propuesto una serie de posibles sinapomorfias que
definirian a Pancrustaces, zunque muchas de elias parecen ser
compartidas Unicamente por crustdceos malacostraceos ¢
insectos. Algunas de estas putativas sinapomorfias {de acuerdo
conn Dohle, 1998) serian: la constitucién del cerebro, la

axogénesis en fa diferenciacion nevronal temprana, la presen-
cia de neureblastos, ia estructura de los ommatidios oculares
y la expresion de algunocs genes de la segmentacion,

La asuncion de que la presencia de una glandula de la
muda es una sinapomerfia de Mandibulata (Wigele, 1993) se

.-basa en fa supuesta homologia del ¢rganc-Y de malacostra-

ceos con la glandula protoracica de insectos. Wigele propuso
que las glandulas de ia muda de insectos y crustdceos son
derivaciones hipodérmicas de la segunda maxila y que ¢stan
ausentes en quelicerados. También se ha alegado la presencia
de una estructura posiblemente homdloga a la ghdndula de la
muda en ciertos quildpodos (Lithobiomorpha: Seifert y
Rosenberg, 1974; glandula capitis en Scutigeromorpha:
Seifert, 1979), mientras que no hay evidencias de giindulas de
Ja muda en otros grupos de miriapodos, excepto en polixéni-
dos (glandula periesofigica; Seifert, 1979). El hecho de que
e} érgano-Y esté restringido a los malacostriceos entre los
crusticeos {Fingerman, 1987) dificulta la homologacion de
dichas glindulas. Por ejemplo, no se ha descubierte ninguna
gtandula similar en crusticeos branquidpodos, aunque parece
que si hay hormonas de la muda (Martin, 1992).

E! estudio del controf genético de la segmentacion y del
sistema nervioso en diferentes grupos de artrépodos parece
sugerir también una relacion entre insectos y crustaceos
malacostricens (Dohle y Scholtz, 1988; Whitington et al.,
1991, 1993, 1996; Patel, 1994; Dohle, 1998). Los procesos de
neurogénesis y crecimiento axonal en el quiiopodo Ethmastig-
mus (Whitington et al., 1991} son diferentes del patron
compartido por ingectos y crusticeos malacostraceos (Whi-
tington etal., 1993, 1996). Ademés, las similitudes observadas
en el patron celular de fos 0jos y del sistema nerviosos central
de insectos y crustéceos, no se han visto en quelicerados o
miridgpodos (Paulus, 1979; Osorio y Bacon, 1994; Averofl y
Akam, 1995; Osorio et al., 1995; Nilsson y Osorio, 1998).
Crustaceos malacostraceos e insectos presentan también una
serie de similitudes en la construccidn de su cerebro {Osorio
etal. 1995; Nilsson y Osorio, 1998). Estudios de genética del
desarrollo sugieren la existencia de un ancestro comtn entre
insectos v crustdceos con una tagmosis trimera primitiva con
cabeza, tronco v una region caudal (Osorio et al,, 1995}

Por tltime, la hipétesis que las mandibulas de insectos
y miriapodos son homoélogas, y no homologables a las de los
crustaceos (p. ej. Manton, 1973) ha sido refutada mediante el
estudio del patrén de expresién del gen homedtico Distal-less
(DIl en las mandibulas de miridpodos, insectos y crusticeos
{Panganiban et al., 1995; Popadi¢ et al,, 1996, 1998; Scholiz
etal., 1998). El patrén de expresion del gen homedtico Distal-
less (DI en 1as mandibulas de diferentes grupos de ariropo-
dos se ha utilizado como un argumento a favor de la teoria de
Pancrustacea (Panganiban ot al., 1995; Popadic et al,, 1996),
aunque estas conclusiones han sido refutadas posteriormente
tras explorar los patrones de expresién en mas taxones
{Popadid et al., 1998; Scholtz et al., 1998).

Por el contrario, Ia hipdtesis de los Atelocerata sigue
siendo soportada por los caracteres morfoldgicos clisicos en
los analisis de datos morfolégicos de taxones actuales (Whee-
fer et al., 1993; Wheeler, 1998a, 1998b; Zrzavy ct al., 1998),
fosiles {Briggs y Fortey, 1989; Schram y Emerson, 1991;
Briggs ctal,, 1992; Wills et al., 1994, 1995, 1998; Emerson y
Schram, 1998), ¥ por los andlisis combinados de datos
morfoldgicos y moleculares (Wheeler et al., 1993, Wheeler,
1998a, 1998b), aunque esta hipdtesis no se obtiene en el
analisis también combinado de Zrzavy et al. (1998).

Uno de fos argumentos de més peso que defienden el
estado ancestral de Crustacea con respecto a Myriapoda y
Hexapoda, es el registro fosil. Los primeros miembros



208 G. Giribet, G. D. Edgecombe y W, C. Wheeler

inequivocamente miridpodos, son fosiles (Diplopoda y
Chilopoda) que aparecen en los depdsitos del Siirico tardio,
y del Devénico temprano (Almond, 1985; Jeram et al., 1990;
Shear et al,, 1996, 1998; Shear, 1998), ¢ bien del Silirico
temnprano (Mikulic et al., 1985a, 1985b). Por el contrario, los
crustdceos se conocen desde el Cambrico (Walossek y Mitller,
1998). Otros grupos relacionados con Atelocerata han sido
descritos para el SilGrico tardio: Arthropleurids (Shear y
Selden, 1995) y Kampecarida (Almond, datos no publicados;
en Shear, 1998), y se han encontrado otros posibles taxones de
miridpodos del Devénico temprano (Tesakov v Alekseev,
1992; Edgecombe, 1998h, 1998¢). Euthycarcinoidea, que
datan det Ordovicico o del Siltrico temprano, son aun
problematicos, pero podria tratarse de linajes basales de
atelocerados {Edgecombe y Morgan, 1999). El fosil més
temprano atribuido a un animal de tipo miridpodo proviene de
depésitos marinos del Cambrico medio (Robison, 1990),
aunque la interpretacién de este fosil podria ser altamente
especulativa (Wigele, 1993; Shear, 1998).

Sentadas las bases de 1z discusion de estas dos hipéte-
sis, no queda mas que esperar que la adicion de nuevas fuentes
de datos, especialmente de crustdceos no-malacostriceos,
acaben por resolver este problema.

ZMandibulata o Schizoramia?

Otro de los debates, no resuelto definitivamente a pesar de ser
més antiguo que el anterior, lo constituye el hecho de ¢i los
artrépodos con mandibulas (Mandibulata) son monofiléticos,
o i por el contrario, los artropedos con apéndices primitiva-
mente polirrdmeos (Schizoramia) por un lado, v los artrépo-
dos con apéndices unirrdmeos por otro lado, constituyen
sendos grupos monofiléticos.

Bésicamente, paleonttlogoes y carcindlogos defienden
{a hipdtesis de Schizoramia (p.gj. Cisne, 1974; Hesslet vy
Newman, 1975; Briggs y Fortey, 1989; Schram y Emerson,
1991; Bergstrom, 1992; Briggs et al,, 1992; Budd, 1993;
Wills et al., 1994, 1995, 1998; Emerson v Schram, 1998},
Por el contrario, los neontélogos, ya sean morfélogos (p. el
Snodgrass, 1938, 1950, 1951; Boudreaux, 1987; Kukalova-
Peck, 1992, 1998; Wigele, 1993; Wheeler et al., 1993,
Wheeler, 1998a, 1998b; Zrzavy et al, 1998) o bidlogos
moleculares (p. ¢j. Wheeler et al,, 1993; Giribet y Ribera,
1998; Wheeler 1998a, 1998b) parecen sugerir la existencia
de un clade Mandibulata. El dnico andlisis de datos morfo-
légicos basado dnicamente en taxones actuales que obtiene
la hipétesis de Schizoramia, es ¢l analisis de Zrzavy et al.
(1998}, aunque dicha hipétesis deja de ser la méas corrobora-
da al cornbinar esos mismos datos con datos moleculares del
gen ribogémico 183,

Asi, parece ser que la inclusion de taxones fésiles por
ut lado, o la inclusion de datos moleculares, por el ofro, van
a condicionar |a obtencidn de una de las dos hipdtesis alterna-
tivas. Sin embargo hasta ¢l momento no se ha publicado
ningln estudio exhaustivo incluyendo simultdneamente datos
morfolégicos de artrépodos fosiles v actuales con datos
moleculares de artropodos actuales.

Y es aqui donde las ventajas y la necesidad de los
andlisis simultaneos incluyendo todo tipe de informacidn se
hacen mas evidentes.

AGRADECIMIENTOS

Este trabajo se ha realizado gracias a una beca postdoctoral
para investigacion (Lerner Gray Research Fellowship) del
American Museum of Natural History (New York) a G.G.



Sisternatica y filogenia de artropodos: estade de la cuestion 209

BIBLIOGRAFIA

- ABELE, L.G., Kmv, W. & FELGENHAUER, B.E., 1989 Molecular
evidence for inclusion of the phylum Pentastemida in the
Crustacea. Mol. Biol. Evol., 6: 685-691.

AGUINALDO, A.M. & LAKE,L.A., 1998, Evolution of the multicellutar
animals. American Zoologist, 38: 878-887.

AGUINALDO, AM.A., TURBEVILLE, .M., LINDFORD, LS., RIVERA,
M.C., GareY, R, RAFF, R.A. & LAKE, LA, 1997, Evidence
for a clade of nematodes, arthropods and other moulting
animals, Nature, 387: 489-493,

ALMOND, J.E., 1985, The Silurian-Devonian fossil record of the
Myriapoda, Phil, Trans. R. Soc. Lond. B Biol. Sci., 309: 227~
238.

ANDERSON, D.T., 1973, Embryology and phylogeny in annelids and
arthropods, Pergamon, Oxford. 435 pp.

ANDERSON, D.T., 1979. Embryos, fate maps, and the phylogeny of
arthropods. En: A.P. GUPTA (ed.} Arthropod Phylogeny. Van
Nostrand, New York: 59-106.

AVERGF, M. & AKAM, M., 1995a. Tnsect-crustacean relationships:
Insights from comparative developmental and molecular
studies. Phil. Trans, R, Soc. Lond. B Biol. Sci., 347; 293-303.

AVEROF, M. & AKAM, M., 1995b. Hox genes and the diversification
of insect and crastacean body plans. Nature, 376: 420-423.

BACCETTS, B., 1979, Ultrastructure of sperm and its bearing on
arthropod phylogeny. En: A, P. GuPTA (ed) Arthropod
Phylogeny, Van Nostrand Retnhold, New York: 609-644,

BALLARD, I.W.0., BALLARD, Q., OLSEN, G.1., FarTH, D.P., ODGERS,
W.A., ROWELL, D.M. & ATKINSON, P., 1992, Evidence from
128 ribosomal RNA sequences that onychephorans are
modified arthropods. Science, 258 1345-1348.

BERGSTROM, 1., 1992, The oldest Arthropoda and the origin of the
Crustacea, Acta Zoclogica, 73 287-291.

BERGSTROM, J., STURMER, W. & WINTER, G., 1980. Palaeoisapus,
Palacopantopus and Palacothea, pycnogonid arthropods from
the Lower Devonian Hiinsruck Slate, West Germany. Palaeon-
tol. 7., 54: 7-54,

BITSCH, C. & BITSCH, J. 1998, Internal anatomy and phylogenetic
relationships among apterygote insect clades (Hexapoda). Ann.
Soc. Entomol. Fr. (N. S. ), 34: 339-363.

BOORE, 1.L., COLLINS, T.M., STANTON, D)., DAEHLER, L.L. & BROWN,
W.M., 1995. Deducing the pattern of arthropod phylogeny
from mitochondrial DNA rearrangements. Nature, 376: 163-
165.

BOORE, J.L., LAVROW, D.V. & BROWN, W.M., 1998. Gene transioca-
tion links insects and crustaceans. Nature, 392: 667-668,

Boruckl, H,, 1996, Evolution und Phylogenetisches System der
Chilopoda (Mandibulata, Tracheata), ¥erh. naturwiss. Ver.
Hamburg, 35; 95-226.

BoUDREAUX, H.B., 1979a. Significance of intersegmental tendon
system in arthropod phylogeny and a menophyletic classifica-
tion of Arthropoda. En: A.P. GUPTA (ed.) Arthropod Phylo-
geny. Van Nostrand Reinhold, New York-London: 551-586.

BOUDREAUX, H.B, 1979, Arthroped phylogeny with special
reference to insects, John Willey & Sons, New York, 320 pp.

BOUDREAUX, H.B., 1987. Phylogeny of the arthropod classes. En:
Arthropod phylogeny, with special reference to insects.
Rebert E. Krieger Publishing Company, Malabar, Fiorida:
82-122.

BRIGGS, D.E.G. & FORTEY, R.A., 1989, The early radiation and
refationships of the major arthropod groups. Science, 246:
241-243.

BRIGGS, D.E.G., FORTEY, R.A. & WILLS, MLA., 1992. Morphological
disparity in the Cambrian. Sefence, 256: 1670-1673.

Bryusca, R.C. &BRUSCA, .1, 1990. Invertebrates, Sinsuer Associa-
tes, Sunderland, 922 pp.

BupD, G.E., 1993, A Cambrian gilled lobopod from Greenland.
Nature, 364; 709-711.

Bupk, G.E., 1996, Progress and problems in arthropod phylogeny.
Trends Ecol, Evol., 11: 356-358.

CARMEAN, B, KiMsEY, 1.8, & BERBEE, M.L., 1992, 185 rDNA
sequences and the holometabolous insects. Mol Phylogenet.
Evol., 1: 270-278,

CARPENTER, J.M., GOLOBOFF, P.A. & FARRIS, S.1., 1998, PTP is
meaningiess, T-PTP is contradictory: A reply to Trueman.
Cladistics, 14; 105-116.

CHALWATZIS, N., HAUF, I, VAN DE PEER, Y., KINZELBACH, R. &
ZHMERMANN, FK., 1996. 185 ribosomal RNA genes of
insects: Primary structure of the genes and molecular phylo-
geny of the Holometabola, Ann. Entemol. Soc. Am., 891 788-
803.

CISNE, J.L., 1974, Trilobites and the origin of arthropods. Science, 186:
13-18.

CoLoan, DI, MCEAUCHLAN, A., WILSON, G.D.F., LIVINGSTON, SP,
EDGECOMBE, G.D., MACARANAS, 1., CAsSIS, G, & Gray,
M.R., 1998, Histone H3 and U2 snRNA DNA sequences and
arthropod molecular evolution. dustralian Journal of Zoology,
46; 419-437.

DoHLE, W., 1980. Sind die Myriapoden eine monophyletische
Gruppe? Abh. naturwiss. Ver. Hamburg, 23: 45-104.
DOHLE, W., 1998. Myriapod-insect relationships as opposed to an
insect-crustacesn sister group relationship. Ea: R.A. FORTEY
& R.H. THOMAS (eds.) Arthropod Relationships. Chapman &

Hall, London: 305-315.

DOHLE, W. & ScHOLTZ, G., 1988. Clonal analysis of the crustacean
segiment: the discordance between gencalogical and segmental
borders, Development, 104 (Suppl.): 147-160.

EDGECOMBE, G.D., 19983, Arthropod fossils and phylogeny . Colum-
bia Univ. Press, New York, 347 pp.

EDGECOMBE, G.D., 1998b. Devonian terrestrial arthropods from
Gondwana. Nafure, 294: 172-173,

EpGECOMBE, G.ID., 1998c. Early myriapodous arthropods from
Australia; Maldybulakia from the Devonian of New South
Wales. Records of the Australian Museum, 50: 293-313,

EDGECOMBE, G.D., GIRIBET, G. & WHEELER, W.C., 1999. Phylogeny
of Chilopoda: combining 185 and 288 rDNA sequences and
morphology. Fn: A. MELIC etal.(ed.) Evolucion y filogenia de
Arthropoda. Bot. Soc. Entomol. Aragonesa, 26: 293-331.
Zaragoza.

EDGECOMBE, G.D. & MorGan, H, 1999. Synaustrus and the
euthycarcinoid puzzle. Alcheringa, 23: 193-213.

EDGECOMBE, G.D. & RAMSKOLD, L., 1999. Relationships of Cam-
brian Arachnata and the systernatic position of Trilobita.
Journal of Paleontology, 73: 263-287.

BernissE, D.1, 1998, Arthropod and amnelid relationships re-
examined. En: R.A..FORTEY, R.H. THOMAS (eds.) Arthropod
Relantionships. Chapman & Hall, London: 43-56.

EMERSON, M.J. & ScurAM, F.R., 1998. Theorics, patterns, and
reality: game plan for arthropod phylogeny. En: R.A. F ORTEY
& R_H. THOMAS {eds.) drthropod Relationships. Chapman &
Hall, London: 67-86.

FIELD, K.G., OLSEN, G5, LANE, D1, GIOVANNONI, 5., GHISELIN,
M.T., RAFF, E.C., PACE, N.R. & RAFF, R.A., 1988, Molecu-
tar phylogeny of the animai kingdom. Science, 239: 748-
733.

FINGERMAN, M. 1987. The endocrine mechanisms of crustaceans. J.
Crustacean Biol., T: 1-24,

FORTEY, R.A., BRIGGS, D.E.G. & WILLS, M.A., 1996, The Cambrian
evolutionary ‘explosion’: Decoupling cladogenesis from
morphological disparity. Biol. J. Linnean Soc., 57: 13-33.

FORTEY, R.A., BRIGGS, D.B.G. & WILLS, MLA., 1997, The Cambrian
evolutionary 'explosion’ recalibrated. BioEssays, 19;429-434.

FORTEY, R.A. & THOMAS, R.H., 1993, The case of the velvet worm.
Nature, 361: 205-206,

FORTEY, R.A. & THOMAS, R.H., 1998. Arthropod Relationships,
Chapman & Hall, London, 383 pp.

FRIEDRICH, M. & TAUTZ, D, 1995. Ribosomal DNA phylogeny of the
major extant arthropod classes and the evolution of myriapods.
Nature, 376; 165-167.

ERYER, G. 1996, Reflections on arthropod evolution. Biel J.
Linnean Soc., 58: 1-55.

FRYER, G., 1998, A defence of arthropod polyphyly. En: R.A.
FOrRTEY & R.H. THOMAS (eds.) Arthropod Relationships.
Chapman & Hall, London: 23-33.

Garzy, LR, KROTEC, M., NELSON, D.R. & BROOKS, 1., 1996.
Molecular analysis sepports a tardigrade-arthropod associa-
tion. Invert. Biol., 115: 79-88.

GIRIBET, ., 1997, Filogenia molecular de Artrépados basada en la
secuencia de genes ribosomales . Tesis doctoral, Universitat de
Barcelona, 221 pp.



210 G. Giribet, G. D. Edgecombe vy W C. Wheeler

GRRIBET, G., 1999, Ecdysozoa versus Atticuista, dos hipotesis
alternativas sobre la posicion de los Artrépodos en el reino
Animal. En: A, MELIC et al. (ed.) Evolucidn v filogenia de
Arthropoda. Bol, Soc. Entomol. Aragonesa, 26: 145-160.
Zaragoza.

GIRIBET, (., CARRANZA, 5., BAGUNA, 1, RIUTORT, M. & RIBERA, C.,
1996, First molecular evidence for the existence of a Tardigra-
da + Arthropoda clade, Mol Biol Evol, 13; 76.84.

GIRIBET, G., CARRANZA, S., RIUTORT, M., BAGUNA, §. & Rintira, C.,
1999a. Internai phylogeny of the Chifopoda (Myriapoda,
Arthropoda) using complete 185 rDNA and partial 288 rDNA
sequences. Philos. Trans. R Soc. Lond. B Biol. Sci., 354: 215+
222.

GIRIBET, G., RAMBLA, M., CARRANZA, 8., BAGUNA, J., RIUTORT, M.
& RigEra, C., 1999b. Phylogeny of the Arachnid Order
Opiliones {Arthropoda) Inferred from a Combined Approach
of Complete 188 and Partial 285 Ribosomal DNA Sequences
and Morphology. Mel. Phylogenet. Evol., ¥1: 286-307.

GmRIBET, G, & RiBERA, C., 1998, The position of arthropods in the
animal kingdom: A search for a reliable ousgroup for internal
arthropod phylogeny. Mol. Phylogenet. Evel., 9: 481-488,

GIRIBET, G. & RIBERA, C. A, {En prensa] A review of arthropod
phylogeny: new data based on ribosomat DNA sequences and
direct character optimization. Cladistics (en prensa),

HAEBCKEL, E., 1866, Genarelle Morphologie der Organismen, Georg
Reimer, Berlin,

HenNIG, W., 1966. Phylogenetic Systematics, Univ. Illinois Press,
Urbana-Chicago-London, 263 pp.

HENNIG, W, 1968. Die Stammesgeschichte der insekien , W. Kramer,
Frankfurt, 436 pp.

HESSLER, R.R. & NEWMAN, W.A., 1975, A trilobitomorph origin for
the Crustacea. Fossils & Strata, 4: 437-459,

JAMIESON, B.G.M., 1987. The Ultrastructure and Phylogeny of Insect
Spermatozoa. Cambridge Unjv. Press, Cambridge, 320 pp.

JENKiNS, R.IF., 1992. Functional and ecological aspects of the
Ediacaran assemblages. En: JH. Lipps, P.W. SIGNOR (eds.)
Origin and early evolution of the Metazoa. Pienum Press,
New York: 181-223.

JERAM, A.J., SELDEN, P.A. & EDWARDS, D, 1990. Land animals in
the Silurian: Arachnids and myriapods from Shropshire,
England. Science, 250: 658-661.

KAEBSTNER, A., 1963, Lehrbuch der Speziellen Zoologie, Gustav
Fischer, Jena.

Kraus, Q., 1998, Phylogenetic relationghips between higher taxa of
tracheate arthropods. En: R.A. FORTEY & R.H, THOMAS (eds.}
Arthropod Relationships. Chapman & Hall, London: 295-303.

KRAUS, O. & KrAus, M., 1994. Phylogenetic system of the Tracheata
(Mandibulata): On "Myriapoda™: Insecta interrelationships,
phylogenetic age and primary ecological niches. Fert
naturwiss, Ver. Hamburg, 34: 5-31,

KRAUS, O. & KRAUS, M., 1996. On myriapod/insect interrelations-
hips. Meém. Mus. natn. Hist. nat., 169: 283-250.

KrisTENSEN, N.P., 1975, The phylogeny of hexapod "orders™. A critical
review of recent accounts. Z. zool. Syst. Evolut. -forsch., 13; 144,

KrisTENSEN, N.P., 1981, Phylogeny of insect orders. Amnmu. Rev,
Entomol., 26: 135-157.

KRSTENSEN, N.P., 1991, Phylogeny of extant Hexapods, En: LI,
NAUMAN (ed.} The Insecis of Australia. Cornel] Univ. Press,
Ithaca: 125-140,

KRISTENSEN, N.P., 1998, The groundplan and basal diversification of
the hexapods, En: RA. FORTEY & R.H. THOMAS (eds.)
Arthropod Relationships. Chapman & Hall, London: 281293,

KUKALOVA-PECK, J., 1991. Fossil history and the evolution of
hexapod structures. En: 1D, NAUMAN (ed.) The Insects.of
Australia. Cornell Univ. Press, Ithaca: 141-179.

KUKALOVA-PECK, J., 1992, The "Uniramiz" do not exist: the ground
plan of the Pterygota as revealed by Permian Diaphanoptero-
dea from Russia (Insecta: Paleodictyopteroidea). Can. J. Zool.,
70: 236-255.

KUKALOVA-PECK, 1., 1998. Arthropod phylogeny and basal’ merpho-
logical structures. En: R.A. FORTEY & R.H. THOMAS (eds.)
Arthropod Relationships. Chapman & Hall, London: 249-268,

Laxe, JA, 1989 Origin of the multiceliular animals, En; B.
FERNHOLM, K. BREMER & H. JORNVALL (eds.) The Hierarchy
of life. Molecules and morphology in phylogenetic analysis
Excerpta Medica, Amsterdam-New York-Oxford: 273-278.

LAKE, LA, 1990, Origin of the Metazoa. Proc. Natl, Acad. Sei. US4,
87: 763-766.

MANTON, S.M., 1964. Mandibutar mechanisms and the evolution of
-Arvthropods. Phil. Trans, R. Soe. Lond. B Biol. Sci., 247: 1-
183,

MANTON, S.M., 1966, The evolution of arthropodan locometory
mechanisms, Part ¢, Functional requirements and body design
in Symphyla and Pauropoda and the relationships between
Myriapoda and Pterygota. J. Linn. Soc. (Zool. }, 46: 103-141.

MANTON, 8.M., 1972, The evelution of arthropodan locomotory
mechanisms. Part 10. Locomotory habits, morphology and the
evolution of the hexapod classes. Zool J. Linnean Sec., 51:
203-400.

ManTON, 8.M., 1973. Arthropod phylogeny-s modern synthesis. J.
Zool. Lond., 171: 11-130,

MANTON, S.M,, 1977, The Arthropoda. Habits, functional marpho-
logy, and evolution, Clarendon Press, Oxford, 527 pp.
MaNTON, 8.M., 1979, Functional morphology and the evolution of
the hexapod classes. En: AP, GUPTA {ed.) Arthropod Phyio-

geny. Van Nostrand Reinhold, New York: 387-466.

MARTIN, J.W., 1992, Branchiopoda, En: F.W. HARRISON & A.G.
HuMEes (eds.} Microscopical Anatomy of Invertebrates,
Volume 9. Crustacez, Wiley-Liss, New York: 25-224,

MEGLITSCH, P.A, & SCHRAM, F.R., 1991, Invertehrate Zoclogy,
Oxford University Press, Oxford.

MikuLic, D.G., BRiGGS, D.E.G. & KLUSSENDORF, T, 198%a. A
Silurian soft-bodied biota. Science 228: 715-717.

MIKULIC, D.G., BRIGGS, D.E.G. & KLUSSENDORF, 1., 1985b, A new
exceptionally preserved biota from the Lower Silurian of
Wisconsin, U. 8. A. Phil. Trans. R. Soc. Lond. B Biol. Sci .,
311: 75.85.

NiLssoN, D-E. & Osorio, D., 1998, Homology and parallelism in
arthropod sensory processing. En: R.A, FORTEY & RH.
THOMAS {eds.) Arthropod Relantionships, Chapman & Hall,
London: 333-347.

OsoRrIO, D, AVEROE, M. & BACON, J.P., 1995, Arthropod evolution:
Great brains, beautiful bodies. Trends Ecol Evol., 10: 449-
454,

OsCRIO, D &BACON, P, 1994, A good eye for arthropod evolution.
BioEssays, 16: 419-424,

PanGANIBAN, G., SEBRING, A, NAGY, L. & CARROLL, 8., 1995. The
development of crustacean limbs and the evolution of arthro-
pods. Science, 270: 13631366,

PATEL, NI, 1994. Developmental evolution: insights from studies
of insect segmentation. Science, 266: 581-590.

PATTERSON, C., 1989. Phylogenetic relationships of major groups:
conclusions and prospects. En: B. FERNHOLM, K. BREMER &
H. JORNVALL {eds.) The Hisrarchy of life. Molecules and
morphology in phylogenetic analysis, Bxcerpta Medica,
Amsterdam-New York-Oxford: 471-488.

PauLyUs, H.F., 1979. Eye structure and the monophyly of the Arthro-
poda. En: AP. GUPrA (ed) Arthropod Phylogeny. Van
Nostrand Reinhold, New York: 299-383.

Pocock, R, 1893, On the classification of the tracheate Arthropo-
da. Zool. Anz., 16: 271-275,

PoOPADIC, A., RUSCH, D., PETERSON, M., ROGERS, B.T. & KAUFMAN,
T.C., 1996. Origin of the arthropod mandible. Nature, 380: 395,

POPADIC, A., PANGANIBAN, (5., RUSCE, D, SHEAR, W.A. & KAUF-
MaN, T.C., 1998, Molecular evidence for the gnathobasic
derivation of arthropod mandibles and for the appendicular
origin of the labrum and other structures. Dev, Genes Evol.,
208: 142-150.

REGIER, I.C. & SHULTZ, LW., 1997. Molecular phylogeny of the
major arthropod groups indicateg polyphyly of crustaceans and
a new hypothesis for the origin of hexapods. Mol Biol Evol.,
14: 902-913.

REGIER, J.C, & SHULTZ, LW, 1998. Molecular phylogeny of arthro-
pods and the significance of the Cambrian "explosion" for
molecular systematics. American Zoologist, 38: 918-928,

ROBISON, R.A., 1990, Earliest-known uniramous arthropod, Nature,
343; 163-164.

SCHOLTZ, G., MiTTMANK, B. & GERBERDING, M., 1998. The pattern
of Distal-less expression in the mouthparts of crustaceans,
myriapods and insects: new evidence for a gnathobasic
mandible and the common origin of Mandibulata. fur. J. Dev,
Biol., 42: 801-810.



Sistematica vy filogenia de arfropodos: estado de la cuestion 211

ScuraM, F.R., 1978, Arthropods: a convergent phencmenon.
Fieldiana Geology, 39: 61-108.

SCHRAM, F.R., 1986. Crustacea. Oxford Univ. Press, New York-
Oxford, 606 pp.

SCHRAM, F.R., 1991. Cladistic analysis of metazoan phyla and the
placement of fossil probiematica. En: A.M. SBMONETTA & S,
CoNwayY MORRS (eds.} The early evolution of Metazoa and
the significance of problematic taxe , Cambridge Univ, Press,
Cambridge: 35-46.

ScuramM, F.R. & Erris, WN, 1994, Metazean relationships: A
rebuttal. Cladisties, 10: 331-337.

SCHRAM, F.R, & EMERSON, M., 1991, Arthropod pattern theory: a
new approach to arthropod phytogeny. Mem. Qld. Mus., 311 1-
18.

ScrraM, F.R. &HoF, C.H.I., 1998, Fossils and the interrelationships of
major crustacean groups. En: G, B DGECOMBE (ed.) Arthropad
Fossils and Phylogeny. Columbia Univ, Press, New York: 233-
302.

SEIFERT, G,, 1979. Considerations about the evolution of excretory
organs in terrestrial arthropods. En: M. CAMaTING {ed.)
Myriapod Biology. Academic Press, London: 353-372,

SEIFERT, G. & ROSENBERG, 1., 1974, Elektronenmikroskopische
untersuchungen der hdutungsdriisen {"Lymphstrange") von
Lithobius forficatus L. Z. Morph. Tiere, 78: 263-279.

SHAROV, A.G., 1966, Basic arthropodan stock with special reference
to insects. Pergamon Press, Oxford, 271 pp.

SHEAR, W.A., 1992, End of the 'Uniramia’ taxon. Nafure, 359 477-
478,

SHEAR, W.A., 1998, The fossil record and evolution of the Myriapo-
da. En: R.A, FORTEY & R.M. THOMAS (eds.) Arthropod
Relationships. Chapman & Ha, London: 211-29.

SHEAR, W.A., GENSEL, P.G, & JERAM, AL, 1996. Fossils of large
terrestrial arthropods from the Lower Devenian of Canada.
Nature, 384; 555-557,

SHEAr, WA, JErRaM, AJ. & SELDEN, P.A., 1998, Centiped legs
{Arthropoda, Chilopoda, Scutigeromorpha) from the Silurian
and Devonian of Britain and the Devenian of North America.
Amer, Mus. Novitates, 3231: 1-16.

SHEAR, W.A. & SELDEN, P.A., 1995, Eoarthropleura (Arthropoda,
Arthropleurida) from the Silurian of Britain and the Devenian
of North America. . Jb. Geol. Palént. Abh., 196; 347-375.

SHULTZ, L.W., 199¢. Evolutionary morphology and phylogeny of
Arachnida. Cladistics, 6: 1-38.

SHULTZ, L W. & REGIER, J.C., 1997, Progress toward a molecular
phylogeny of the centipede orders {Chilopoda). Entemol
Scand. Suppl., 51: 25-32.

SieBOLD, C.T.W.v. & STANNIUS, 1., 1848, Lehrbuch der vergiie-
chenden Anatomie der Wirbellosen Tiere, Veit, Berimn,
SNODGRASS, R.E., 1938, Evolution of the Annelida, Onychophora
and Arthropoda. Smithson. Misc. Collect., 97: 1-159.
SNODGRASS, R.E., 1950, Comparative studies on the jaws of mandi-
bulate arthropods. Smithson. Misc. Collect., 116: 1-85,
SNODGRASS, R.E., 1951, Comparaiive studics on the head of

mandibulate arthropeds, Comstock Publ. Co. Ithaca, 118 pp.

SPEARS, T., ABELE, L.G. & KiM, W, 1992, The monophyly of
brachyuran crabs: A phylogenetic study based on 185 rRNA,
Syst, Biol, 41: 446461,

SpEARS, T., ABELE, L.G. & APPLEGATE, M.A., 1994, Phylogenetic
study of cirripedes and selected relatives (Thecostraca) based
on 188 IDNA sequence analysis. J. Crustacean Biol., 14: 641-
656.

SPEARS, T. & ABELE, £.G., 1998, Crustacean phylogeny inferred from
185 :DNA. En: R.A. FORTEY & R.H. THOMAS (eds.) Arthro-
pod Relationships. Chapman & Hall, London: 169-187,

S1vs, P. & BILINSKL, S., 1990, Ovariole types and the phylogeny of
hexapods. Biol. Rev. Cambridge Phil. Soc., 65: 401-429.

§1vs, P & ZRZAVY, I, 1994, Phylogeny and classification of extant
Arthropoda: review of hypotheses and nomenclature. Eur, J.
Entomol., 91: 257-275.

Srvs, P, ZRZAVY, T & WEYDA, F., 1993, Phylogeny of the Hexapoda
and pvarian metamerism, Biol Rev., 68: 365-379.

TESAKOV, A.S. & ALEKSEERY, A.S., 1992, Myriapod-like arthropods
from the Lower Devonian of central Kazakhstan, Paleeniol. ./,
26:18-23.

TIEGS, (.W., 1947a. The post-embryonic development of Hansenie-
lia agilis (Symphyla)., Quart. J. micr, Sci., 85: 191-327.

TIEGS, O.W., 1947h, The development and affinities of the Pauropo-
da, based on a study of Pauropus sylvaticus. Quart. J. micr,
Sci,. 88: 275-336.

TIEGS, O.W. & MANTON, 5.M., 1958, The evolution of the Arthrope-
da. Biol Rev., 33: 255-337

TURBEVILLE, .M., PFEIFER, D.M., FIELD, K.G. & RAFF, R.A., 1991,
The phylogenetic status of arthropods, as inferred from 188
rRNA sequences. Mol. Biol. Evol., 8: 665-686,

WAGGONER, B.M., 1996. Phylogenetic hypotheses of the relations-
hips of arthropods to Precambrian and Cambrian problematic
fossil taxa. Syst. Biol,, 45: 190-222.

WALOSSEK, D. & MOLLER, K.J., 1998, Early arthropod phylogeny in
lght of the Cambrian “Orsten” fossils, En: G.D. EDGECOMBE
(ed.), Arthropod Fossils and Phylogeny. Columbia Univ.
Press, New York: 185-231.

WAGELE, J.W,, 1993. Rejection of the "Uniramia" hypothesis and
implication of the Mandibulata concept. Zeol. Jb. Syst., 120
253-288.

WAGELE, 1. W, & STANIEK, G-, 1995, Arthropod phylogeny inferred
from partial 12S rRNA revisited: Monophyly of the Tracheata
depends on sequence alignment. J. Zoo. Syst, Evol. Research,
33: 75-80.

WEYGOLDT, P., 1979, Significance of later embryonic stages and head
development in arthropod phylogeny. En: AP. GUPTA (ed)
Arthropod Phylogeny. Van Nostrand, New York: 107-136.

WEYGOLDT, P, 1986, Arthropod interrelationships - the phylogenetic
- systematic approach. Z. zool. Syst. Evolut.-forsch., 24: 19-
35.

WEYGOLDT, P. & PauLus, H.F,, 197%. Unfersuchungen zur Morpho-
logie, Taxenomie und Phylogenie der Chelicerata. 1. Morpho-
logische Untersuchungen. Z. zool, Syst. Bvolut.-forsch., 17T:
85-116.

WEYGOLDT, P. & PAULUS, HLF., 19790, Untersuchungen zur Morpho-
logie, Taxonomie und Phylogenie der Chelicerata. I1. Clado-
grapune und die Entfaltung der Chelicerata, Z. zeol Syst.
Evolut.~forsch., 17: 177-200.

WHEELER, W.C., 1995. Sequence aligninent, parameter sensitivity,
and the phylogenetic analysis of molecular data. Syst, Biol,,
44: 321-331.

WHEELER, W.C., 1998a, Molecular systematics and arthropods. En:
G.D. BEDGECOMBE {ed.) Arthropod Fossils and Phylogeny.
Columbia Univ, Press, New York: 9-32.

WHEELER, W.C., 1998b. Sampling, groundplans, total evidence and
the systematics of arthropods, En: R.A. FORTEY & R.H.
THOMAS (eds.) Arthropod Relationships. Chapman & Hall,
London: 87-96.

WHEELER, W.C., CARTWRIGHT, P. & Havasul, C.Y., 1993, Arthro-
pod phylogeny: a combined approach. Cladistics, 97 1-39,

WHEELER, W.C., & Havasal, C.Y., 1998. The phylogeny of extant
chelicerate orders. Cladistics, 14: 173-192.

WHITING, MLF., 1998. Phylogenetic position of the Strepsiptera:
review of molecular and morphological evidence, Int. J. Insect
Morphol. & Embrysi., 27 53-66.

WHITING, M.F., CARPENTER, 1L.M., WHEELER, Q.. & WHEELER,
W.C., 1997, The Strepsiptera problem: phylogeny of the
holometabolous insect orders inferred from 18§ and 288
ribosomal DNA sequences and morphology. Syst. Biol., 46: 1-68.

WHITINGTON, P.M., 1996, Evolution of neural development in the
arthropods. Seminars in Cell and Dev. Biel., 7. 605-614.

WHITINGTON, P.M., MEIER, T, & KING, P., 1991, Segmentation,
neurogenesis and formation of early axonal pathways in the
centipede, Ethmostigmus rubripes (Brandt), Roux's Arch. Dev.
Biol., 199: 349-363.

WHITINGTON, P.M., LEACH, D. & SANDEMAN, R., 1993. Evolutionary
change ir neural developnient within the arthropods: Axone-
genesis in the embryos of two crustaceans. Development, 118:
449-461,

WILLMANN, R., 1998, Advances and problems in insect phylogeny,
En: R.A, FORTEY & R.H. THOMAS (eds.) Arthropod Relations-
hips. Chapman & Hall, London: 269-279.

WILLMER, P.G., 1990. fnvertebraie relationships: patterns in animal
evolution, Cambridge Univ, Press, Cambridge, 400 pp.
WILLS, M.A., 1998, A phylogeny of recent and fossil Crustacea
derived from morphotogical characters. En: R.A. FORTEY &
R.H. TooMAS (eds.) Arthropod Relationships. Chapman &

Hall, London: 189-209.



212 . ‘ G. Giribet, G. D. Edgecombe y W. C. Wheeler

WILLS, M.A., BRIGGS, D.E.G. & FORTEY, R.A., 1994, Disparity asan
evolutionary index: A comparison of Cambriar and recent
arthropods. Paleobiology, 20 93-130.

WiLs, MLA,, BriGas, DE.G., FORTEY, RA. & WILKINSON, M.,
1995. The significance of fossils in understanding arthropod
evoiution. Verh. Deutsch. Zool. Ges., 88; 203-215,

WILLS, M.A., BRIGGS, D.E.G.,, FORTEY, R.A., WIKINSON, M. &
SNEATH, P.H.A,, 1998, An arthropod phylogeny based on
fossil and recent taxa. En: G.D. EDGECOMBE (ed.) Arthropod
Fossils and Phylogeny. Columbia Univ, Press, New York: 33«
105.

WILSON, G.D.F., 1992. Computerized analysis of crustacean rela.
tionships. Acta Zool., 73: 383-389.

ZRzAVY, 1, STvS, P., 1997. The busic body plan of arthropods:
insights from evolutionary moerphology and developmental
biology. J. Fvol. Biol., 10: 353-367.

Zrzavy, I, HYPSA, V. & VLASKOVA, M., 1998, Arthropod
phylogeny: taxonormic congruence, fotal evidence and
conditional combination approaches to merphological and
molecular data sets. En: RA. FORTEY & RH. THOMAS

(eds.) Arthropod Relationships. Chapman & Hall, London:
97-167. ’





