Bol S.E.A., n° 26, 1969 ; 266—272.

Evelucion y Filogenia de Arthropoda

Seccion HE: Artropodiana

PASANDO REVISTA A LA EVOLUCION DE LOS QUELICERADOS

Jason A. Duniop

Institute fir Systematische Zoologie

Museumn fiir Naturkunde der Humboldi-Universitét Berlin
Invalidenstrafie 43, D-10115 Berlin, Germany
Jason.Dunlop@rz.hu-berlin.de

Resumen

Los guelicerados incluyen jos ardcnidos, xifosuros, picnogonides, euriptérides y casmataspidos. Evolucionaron 2
partir de un amplic clade de arirépodos “aracnados”, aunque el guelicerado indiscutible mas antiguo es del Cambrico
Superior. Los Pycnogonida son probablemente quelicerados basales, mientras gue fa division de los Euchelicerata
restantes en aracnidos terrestres y merostomas acuaticos es demasiado simplista. Los Xiphosura pueden no ser
quelicerados "primitivos™, v los Chasmataspida comparten sinapomorfias con los Eurypterida. Estudios recientes
apoyan ia monofilia de los ardenidos, aungue algunos caracteres apoyan (Scorpiones + Eurypterida) y/o un clado
de Lipociena {i.e., Arachnida excluidos los Scorpiones). Los caracterss de las plezas bucales sugieren que los
Opiliones son aracnidos basales, y esto puede ser también vélido para fos Palpigradi. Ha recibido apoyo amplio un
clade {Solifugae + Pseudoscorpiones). Los dcaros son probablemente monofiléticos, y a menudo se consideran como
grupo hermano de los Ricinulei, pero ei parentesco sigue slendo poco claro. Sin embargo, un clado de
Tetrapuimenata, {Trigonctarbida (Araneae (Amblypygl (Thelyphonida + Schizomida)))) parece convingente. Las
filogenias basadas en evidencias moleculares contragdicen algunos clados fradicionales morfologicamente bien
argumentados, pero la combinacion de datos molecutares y morfolégicos proporciona un valioso test para contrastar
ideas previas sobre las relaciones entre ardcnidos.

Palabras clave: Chelicerata, Arachnida, Merostomata, Fllogenia, Datos moleculares.

A review of chelicerate evolution

Abstract

Chelicerates comprise arachnids, xiphosurans, pycnogonids, eurypterids and chasmataspids. They evolved from a
broad clade of 'arachnate’ arthropods, although the oldest unequivocal chelicerate is Upper Cambrian in age.
Pycnogonida are probably basal chelicerales, while the division of the remaining Euchelicerata into terrestrial
arachnids and aguatic merostomes is oversimplistic. Xiphosura may not be ‘primitive’ chelicerates and
Chasmataspida share synapomarphies with Eurypterida, Recent studies support arachnid monophyly, afthough some
characters support {Scorpiones + Eurypterida) andfor a Lipoctena clade {i.e. Arachnida, excluding Scorpiones).
Mouthpart characters suggest Opiliones are basal arachnids and this may be frue of Palpigradi tco. A (Solifugae +
Pseudoscarpiones) clade has been widely supported. Mites are probably monophyletic, are often placed as sister
group of Ricinulei, but their relationships remain uncertain. However a Tefrapulmonata ctade of {Trigonotarbida
{Araneae (Amblypygi (Thelyphonida + Schizomida)))) appears convincing. Phylogenies based on molecular evidence
conflict with some fraditional clades which have good morphological support, but combined molecular and
morphological data provides a valuable test of previous ideas about arachnid relationships.

Key words: Chelicerata, Arachnida, Merostomata, Phylogeny, Fossils, Molecutar data.

& QUE SON LOS QUELICERADOS?

Los quelicerados incluyen los aricnidos (arafias, escorpiones,
acaros, efc), sus parientes vivos mas proximos, los xifosuros
{cacervlas de las Molucas o cangrejos de herradura), y los
picnogdnidos (araas de mar}, més dos grupos extintos, peor
conocidos, los euriptéridos vy los casmatdspidos (Fig. 1,
Cuadre 1). Los ardcnidos son los quelicerados més corrientes,
aunque hay cierto grade de discusion sebre si son un grupo
natural, monofilético {e.g. Dunlop & Webster, 1999). Los
xifosuros se clasificaron inicialmente como crusticeos, sobre
todo por ser acudticos y tener agallas; se les ha llamado

“fésiles vivientes”, y su registro fésil (e.g. Anderson &
Selden, 1997) sugiere que &} grupo era mucho mas diverso
antes, aungue ahora sdlo se conozean cuatro especies. Los
euriptéridos se conocen sélo de fésiles paleozoicos, y pronto
se les reconocid como parientes de los xifosuros, con los que
se coloct en el grupo Merostomata; su apariencia de escor-
pién, ha llevado a algunos autores a sugerir que los dos grupos
estdn estrechamente emparentados (¢.g. Bergstrdm, 1979). Los
casmatdspidos se describieron originariamente como orden de
los xifosuros; recientemente s¢ ha propuesto crear con estos
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Fig. 1.- Ejemplos de quelicerados (no estdn a escala). A) Arachnida, B} Xiphosura. C) Pycnogonida. D) Burypterida. E) Chasmataspida. A-C

estan representados en la fauna actual, D-E estan extinguidos.

Fig. 1.- Representatives of the chelicerates (not to scale). A} Arachnida. B) Xiphosura. C) Pycnogonida. I} Burypterida. E) Chasmataspida,

A-C nave liviag representatives, D-E are extinct.

escasos fosiles un grupo aparte de los Chelicerata (Dunlop
& Selden, 1997), y comparten caracteres con euriptéridos
y xifosuros. Finalmente, los picnogdnidos son un grupo
actual que algunos autores han incluido en los quelicera-
dos {e.g. Wheeler & Hayashi, 1998), aunque en el pasado
esta proposicidn no ha tenido aceptacidn universal.

¢ DE DONDE PROCEDEN LOS QUELICERADOS?

En el siglo XIX se reconocia a ardenidos, xifosuros y
picnogdnidos, pero no al grupo de los “quelicerades”. A
menudo se suponia que los picnogonidos eran arfenidos, v
algunos autores rechazaban la vieja idea de que los xifosu-
ros fueran crusticeos. La demostracion de que los xifosuros
estaban emparentados con los ardenidos vino en un trabajo
clasico de B. Ray Lankester (1881), que dejé claro que los
apéndices de un xifosuro corresponden directamente a los
de un escorpion, Lankester (1 881) sugiria que los “Arachni-
da” debian incluir a ardenidos, xifosuros, suriptéridos e
incluso {rilobites, y méas adelante Lankester (1904) colocd
los picnogénidos entre sus “aracnidos” también. Los
“grados” evolutivos que proponia Lankester (188 1y para los
aracnidoes se han abandonado en gran medida, v los trilobi-
tes nunca fueron aceptados de forma general como miem-
bros de este grupo. Sin embargo, pese a cierta resistencia
inicial, quedaban sentadas las bases de los “quelicerados™,
y luego Richard Heymons (1901) propondria un taxon
alternativo para las arafias y sus parientes, los Chelicerata
{Cuadro 2), que llegaria a ser el nombre mds aceptado.
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Cuadro 1. Quelicerados reconocidos actualiments.
Box 1. The currently recognised chelicerates.

Acari Sundevall, 1833

acaros y garrapaias ~

Mites and Ticks
; aranas de latigo -
Amblypygi Thoreli, 1883 Whipspiders
Araneae Cler, 1757 aranas - Spders
) casmataspidos -
Chasmataspida Caster & Brooks, 1956 Chasmataspids

Eurypterida Burmeister, 1843 »

B5COIPIONES MATNos -
Sea scorplons

Haptopoda Pocock, 1911 e

haptopdédidos -
Haptopodids

Opiliones Sundevall, 1833

opiffiones =
Harvest spiders

Palpigradi Thoret, 1888

palpigrados -
Palpigrades

Phalangiotarbida Haase, 1880 e

falangiotarbidos -
Phajangiotarbids

Pseudoscorpiones de Geer, 1778

seudoescorpiones -
Pseudescorpions

Pycnogonida Latreille, 1810

aranas marinas -
Sea spiders

Ricinulei Thorell, 1876

ricinuleidos -
Ricinuieids

Schizomida Petrunkevitch, 1945

microescorpiones latigo-
Micro-whipscorpions

Scerpiones Hemprich & Ehrenburg, 1810

escorpiones - Scorpions

Solifugae Sundevali, 1833

sofifugos -

Sun spiders
. . ascorpiones de latigo -
Thelyphonida Cambridge, 1872 Whipscorpions
. . ’ frigenotarbidos -
Trigonotarbida Petrunkevitch, 1948 » Trigonotarbids

Xiphosura Latreilie, 1810

cangrejos de herradura -
Harseshoe crabs

8 = grupos extinguidos / = extinct groups
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Fig. 2.- Reconstrucciones de fostes del Cambrico (no estin a escala) que en algin momento han sido incluidos e los quelicerados. A) Sidneya.
B) Emeraldella. C) Aglaspis. 1) Sanctacaris. Fodes pertetiecen a un clade de Arachnata que incluye a los Chelicerata, y algunos pueden estar
incluidos en el linaje troncal de los quelicerados. Sin embargo, ninguno de elios puede ser incluido entre los verdaderos quelicerados.

¥ig. 2.- Reconstructions of Cambrian fossils (not to scale) which have been included at one time of another among the chelicerates. A) Sidneya,
B) Emeratdelia. C) Aglaspis. 1) Sanctacaris. All belong fo an Arachnata clade which includes Chelicerata and some may lie on the chelicerate
stern Hineage. However, none of them can really be called true chelicerates.

Cuadro 2. Definiendo a los Chelicerata

Heymons {1901) dividia a los ariropodos en Teleiocerata (orus-
taceos y trilobites), Atelocerata (insecios y miridpodos}y Chelicera-
ta {ardcnidos y xifosuros). A los quelicerados los definla como...

"Cephalon aus Agron {Prostomium) und 7 Metameren hervorge-
gangen, Extremititen von Metamer 1 fehlen, Extremititen von 2 zu
Cheliceren umgestaltet, die Extremititen der folgenden Melameren
teils Gnathopoden teils gewbhnliche Being”. {(Heymons, 1801: 148).

Esenclalmente, jos quelicerados eran artrépodos con acron y siete
segmentos “cefalicos” en los qua se ha perdido el primer par de
apéndices, e segundo se ha trasformado en gueliceros en forma
de garra vy los deméas apéndices son en parte gnatobasicos vy en
parte no han sufride modificaciones.

Box 2. Defining Cheficerata

Heymons (19801} divided arthropods into Teleiocerata (crustaceans
and trilobites), Ateloceraia (insects and myriapods) and Chelicerata
(arachnids and xiphosurans)., Chelicerates were defined by
Heymons as:

“Cephalon aus Acron (Prostomium) und 7 Metameren hervorge-
gangen. Extremititen von Metamer 1 fehlen. Exlremititen von 2 zu
Cheliceran umgestaltet, die Extremitaten der folgenden Metameren
teils Grathopoden teils gewdhnliche Beine.” (Heymons 1901, p.
148).

Essentially chelicerates were arthropeds with an acron plus seven
‘cephalic’ segments in which the first appendage pair are lost, the
second appendage have been iransformed to claw-shaped
chelicerae and the subsequent appendages are partly gnathobasic,
partly unmodified.

& QUE ERAN LOS QUELICERADOS?

Para los zodlogos no resulta muy dificil reconocer un quelice-
rado actwal. A diferencia de los insectos, miriapedos y
crustaceos, los aracnidos, xifosuros y picnogdnidos tipicamen-
te tienen el cuerpo dividido en dos partes (prosoma y opisto-
soma) y queliceros en forma de garra {convertidos en “colmi-
1los” en algunos atdcnidos), y carecen de antenas (al menos en
los grupos actuales). Para los paleontdlogos !a situacion es
més dificil. Hay gran cantidad de artrépodos paleozoicos,
destacando por su farma los fosiles del Lagerstitte cambrico,
como Chenjiang en China y Burgess Shale en Canada.
Muchos de estos fésiles se parecen a los xifosuros, al menos
superficialmente (Fig. 2A-B), v Charles Walcott (1912)
clasifico algunos de ellos con los merostomas. Posteriormente
estos extrafios fosiles se han colocado normalmente en grupos
mal definidos de animales de aspecte similar, como los
Merostomoidea de Leif Stermer {1944). Las revisiones de los
artrépodos de Burgess Shale a cargo de Harry Whittington y
sus estudiantes (resumidas por Gould [19897) pontan el acento
en “el cardcter Onico” de estos probleméticos artropodos, ¥
encontraban aqui argumentos para apoyar la teoriz de Sidnie
Manton (1977) de que los artrépodos no son un grupo natural,
monofilético. Whittington y sus colegas argumentaban que
estos artrépodos de aspecto xifosuroide (Fig. 2A-B} no eran
queticerados, ni estaban especialmente emparentados con elios
(e.g. Bruton & Whittington, 1981). Otros grupos fosiles, como
los Agiaspidida (Fig. 2C) se han visto sucesivamente incluidas
en: los Chelicerata (Weygoldt & Paulus, 1979) y excluidas de
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eltos {Briggs et al., 1979). Mientras tanto, algunos autores han
sugerido que los parientes mas proximos de los quelicerados
serian lostrilobites olenélidos (Raw, 1957; Lauterbach, 1973),
aunque esta hipdtesis no ha tenido aceptacién general,

Mas recientemente, las conclusiones de Manton han
sido rechazadas, ¥ hay un consenso amplic de que los
artropodos son monofiléticos (Wheeler ot al., 1993; Wills et
al., 1995). Los quelicerados, los trilobites y los artropodos
xifosuroides del Paleozoico se suelen reunir en un grupo
llamado Arachnata o Arachnomorpha. Bs dificil encontrar
caracteres satisfactorios que definan a los Arachnata, aparte de
la forma general del cuerpo, v no estdn claras las relaciones
mutuas entre los diversos “aracnados”. Estudios diferentes han
dado como resultado conclusiones muy diferentes (Briggs &
Fortey, 1989; Wills et al., 1995). Resulta dificil, por tante,
decir con confianza cudl de estos fésiles de aracnados es el
quelicetado mds antiguo y/o el miembro mds primitivo del
grupo. Uno de los candidatos mejor conocidos es Sanctacarts,
descrite por Briggs & Collins (1988} de Burgess Shale (Fig.
210, Otro es Fuxianhula, un £6sil més antiguo colocado entre
los quelicerados por Wills (1996), Ningune de los dos ha sido
aceptado como quelicerado por todo el mundo (Cuadro 3).

Los quelicerados estan desde luego presentes en el
Ordovicico {e.g. Selden, 1993), y lo estaban también,
probablemente, en el Céambrico Superior (ver mas abajo),
Claramente, algunos de estos fosiles “aracnados” antignos
deben estar en ¢l linaje troncal de los quelicerados (i.e. los
artrépodos con més probabilidad de ser el grupo hermano de
los Chelicerata). Reconstruir este linaje troncal puede ser
dificil. Los fosiles estin normalmente incompietos, v
frecuentemente les faltan detalles Gtiles, como los apéndices.
Resultamuy problemétice construiruna filogenia significati-
va en el caso de animales como el Paleomerus, dei Cambrico
Inferior, del que sélo se conserva el cuerpo dorsal y su
segmentacion (e.g. Bergstrom, 1971). Para el paleontdlogo,
la linea divisoria entre lo que es un quelicerado y lo que no
lo es serd siempre algo arbitraria, pero esto no debe distraer-
nos def esquema general de la evolucién. Sin embargo,
Dunlop & Selden (1997) han intentado redefinir [os quelice-
rados sobre la base de dos sinapomorfias: (1) presencia de
un tubérculo ocular medio bien definido y (2) cierto grado de
tagmosis opistosomdtica, i.e. division en preabdomen y
postabdomen. Ambas podrian comprobarse en fosiles
relativamente incompletos en los que los apéndices (i, el
cardcter tradicional de Heymons, los queliceros quelados) no
sean conocidos. De estos dos caracteres, la tagmosis opisto-
somidtica es menos convincente, al estar presente en algunos
de los fosiles problematicos, como Sidneya (Fig. 2A). Sin
embargo, seglin la informacién disponible, sélo hay tubérou-
lo ocular medio, generalmente en el centro del caparazon, en
los ardcnidos, xifosuros, euriptéridos, casmatdspidos y
picnogdnidos (algunos ardcnidos han perdide posteriotmente
estos ojos). Estos animales son, para mi, los Chelicerata,

& L.0S PICNOGONIDOS SON QUELICERADOS?

Los picnogénidos se parecen a las arafias (Fig. 1), y las
primeras descripciones (e.g. Latreille, 1810) a menudo los
incluian entre los ardenicos, af no tener apéndices birrdmeos
como los crusticeos. Sin embargo, otros autores sugirieron
que los picnogédnidos eran crustéceos “degenerados” o que
descendian de gusanos anélidos (King [1973] hace una
revisién del tema). Aunque la mayoria de los libros de texto
han considerado a los picnogénidos como quelicerados, este
punto de vista ha sido criticado por autores como Hedgepeth
(1954), que opinaba que los picnogénidos no estaban

Cuadro 3. ;Quelicerados en la explosion del Cambrico?

Sanctacaris se propuse originaimente come grupe hermano de los
demas quelicerados (Briggs & Collins, 1988), pero no tisne
queliceros, vy en andtisis cladisticos postericres {e.g. Wills et al,
1995} no aparecia come grupo hermanc de los otros quslicerados.

Flxianhuia salia como quelicerado derivado en los analisis
cladisticos de Wilis (1998}, aunque Edgecombe & Ramskéid
(1996) criticaban este resultado y ponian énfasis en que hacen
falta demasiadas inversicnes de caracleres para poder incluir
Fuxianhuia en los Chelicerata.

Ha resultade dificil, por consiguiente, demostrar la existencia
de quelicerados del Cambrico Infericr-Medio, JEs gue sencilla-
mente no hemos encantrado a los primeros quelicerados, o es que
estaban verdaderamente ausentes? La visién de Gould (1989) de
una explosién cambrica que incluia representantes de todos los
grupes de arrdpedos actuales parece errdnea {Graham Budd,
comm. pers., 1998}, La teoria de Gould presuponia que
Sanctacaris era un quelicerado. De hecho, muchos de fos cladds
de artrépedos "actuales” que reconocemos hoy endia, por ejemplo
los quelicerades y los insectos, parecen haber eveiucionado algo
después de la explosion del Cambrico.

Box 3. Chelicerates in the Cambrian Explosion ?

Sanciacaris was originally proposed as a sister group to all other
chelicerates (Briggs and Colting, 1988), but i does not have
chelicerae and in subsequent cladistic analyses (e.g. Wills ef al,
1995} it did not emerge as sisler group to other chelicerates.

Fuxianhuia was emerged as a derived chelicerate in the
pargimeny analysis of Wills {1996), alihough Edgecome and
Ramskdéld {1996) criticised this and made a strong case that there
are just too many character reversals required to include
Fuxianhuia in Chelicarata,

Lower-Middle Cambrian chelicerates have therefore been
difficudt to prove. Have we simpiy not found the first chelicerates, or
were they genuinely absent? Gould's (1988) picture of a Cambrian
explosion which included representatives of all #ving arthropod
groups were present appears to be wrong (Graham Budd, pers.
comim., 1998). Gould's theory had to assume Sanctacaris was a
cheficerate. In fact many of the ‘Yiving' arthropod clades we
recognise today, e.g. chelicerates and insects, appear to have
evolved some time after the initial Cambrian explosion,

emparentados con ningtin otro grupo de artrépodos. Hedge-
peth (1954) se apoyaba en los caracteres “exclusivos™ de los
picnogonidos, como Ia proboscide, el ovigere, la fuerte
reduccién del abdomen y fos gonoporos en la base de Ias
patas. Desgraciadamente, todo eso son autapomorfias de los
pienogénidos (caracteres exclusivos, derivados, presentes
s6lo en este grupo), ¥ no resulta muy Gtil para reconstruir [a
filogenia. Los estudios cladisticos de los quelicerados (Wey-
goldt & Paulus, 1979; Schultz, 1990) no iban especificamen-
te destinados a establecer Ia posicién de los picnogdnidos,
pero de forma provisional sugerian que los picnogénidos
eran quelicerados basales.

En un andlisis cladistico de los artrépodos, Wheeler et
al. (1993) colocaba a los picrogénidos como grupo hermano
de los demds quelicerados, y este punto de vista se vio
apoyado luego al afladir mas caracteres (Wheeler & Hayashi,
1998}. Proponian fres sinapomorfias morfolégicas (caracteres
derivades compartidos) para los picnogénidos y ofros quelice-
rados: (1} ausencia de antenas postorales (pero ver Cuadro 4),
(2} primer apéndice quelicerado (o queliforos) y (3} tagmosis
de los segmentos corporales en prosoma y opistosoma sin
cabeza definida. Tal como estén las cosas, hay mds datos que
apoyan la colecacion de los picnogénidos en los quelicerados
que en ningin otro grupo de artrépodos. Pero, json quelicera-



Pasando revista a la evolucién de ios Quelicerados

Fig, 3.- Filogenia de los quelicerados segin Weygoldt & Paulus {1979). Estos autores consideraban a los Arachnida monofiléticos, con los
escorpiones como grupo hermane de tedos los demds ardcnidos. Estos ardcnidos se dividian entonces en dzdenes “puimonados”y “traqueados™.

XI = Xiphosura, EU = Eurypterida, $C = Scorpiones,
Palpigradi, PS= Pseudoscorpions, SO = Solifugae, OP = Opiliones, RI

UR = Uropygi (Thelyphonida + Schizomida), AM = Amblypygi, AR = Arancac, PL =
= Ricinulei, AC = Acari. El cladograma se construyé mediante la

identificacion de sinapomorfias, Ma4s detalles en Weygoldt & Paulus {1979).
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Fig. 3.- Cheiicerate phylogeny according to Weygoldt and Paulus (1979}. These authors regarded Arachnida as monophyletic with scorpions
as sister growp to all other arachnids. These arachnids were then broadly divided info * pubmonate’ orders (i.e. those with lungs}) and ‘tracheate’
orders (i.e. those with trachea}, X1 = Xiphosura, EU = Eurypterida, SC = Scorpiones, UR = Uropygi (Thelyphonida + Schizomida), AM =
Amblypygi, AR = Araneag, PL = Palpigradi, PS =Pseudoscorpions, SO=Solifugae, OP = Opiliones, R =Ricinulel, AC= Acari. The cladogram
was constructed by identifying synapomorphies. See Weygoldt and Paulus (1979} for details.

dos primitivos? Klaus Miller & Dister
Walossek (1986) describian un diminuto
artropodo fosfatizado (Larva D), con
apéndices en forma de garra, de la fauna
cambrica de Orsten, y sugerian que se
parecia 2 la larva protoninfon de los
picnogdnidos. Esta interpretacion parece
razonable, y remontaria a los picnogdni-
dos (y por implicacion a los quelicerados)
al Cambrico. Posteriormente, Walossek &
Miiller {(1997) comentaban que los picho-
gonidos han conservado una fase larvaria,
12 llamada “larva inicial”, que tiene un
aspecto diferente al del adulto. Esto ocu-
rre en algunos otros grupos de artropodos
(e.g. los crustdceos), y por tanto represen-
ta, probablemente, ei estado plesiomorfi-
co. Por contra, otros quelicerados carecen
de “larvas iniciales™, y sus inmadures se
parecen a los adultos. Walossek & Miiller
{1997} consideraban, por tanto, a los
picnogdmnides como quelicerados, pero los
veian como grupo hermano de los demas
quelicerados. Este clado de los quelicera-
dos salvo los picnogénidos ha recibido el
nombre de Euchelicerata, con la sinapo-
morfia de la pérdida de ia larva inicial.

Cuadre 4. ;Los guelicerados han tenido alguna vez antenas?

La Larva D de Miiler & Walossek (1986) tiene un par de estructuras en forma de apéndice
delante de los queticeros, gue estos autores inlerpretaron como antenas vestigiales. Esto
implica que fos primeros picnogonidos st tenian antenas (contra ta interpretacién de
Wheeler & Hayashi [1998]). Silas antenas se perdieron en el clade de los picnogdnidos,
esto guiere decir que los primeros miembros de los Euchelicerata (xifosuros, euriptéridos
y ardcnidos) también tenian antenas, que posieriorments se perdieron,

Los primeros estudios de morfologia comparada también sugerfan que fos
quelicerados tenfan antenas en un prinicipio (Kraus [1976] revisa esos estudios) (Cuadro
2). Sin embargo, dos articuios reciertes (Damien et al., 1998, Telford & Thomas, 1998)
argumentaban, de forma independiente, que los queliceros de fos quelicerados son
noméloges con las antenas de los inseclos y las primeras antenas de los crustaceos,
nasandose eh la distribucion de los genes de Hox, Sitienen razon, los guelicerados no han
tenide nunca antenas. Sin embargo, esta interpretacion no explica los apendices pre-
queliceraies de ia Larva D de Maller & Watossek. Si no son antenas diminiztas, entonces
£qué son?

Box 4. Did chelicerates ever have antennae 7

Miller and Walossek's {1986) Larvae D has a pair of appendage-like structures in front of
the chelicerae which they interpreted as vestigal antennae. This implies that early
pycrogonids did have antennae (contrasy to Wheeler and Hayashi's (1998} ceding). #
antennae wars lost within the pycnogonid clade, this implies that the earliest members of
Fuchelicerata (xiphosurans, eurypterids and arachnids) aiso had antennae which were
subsequently lost.

Older studies of comparative morpholegy also suggested that chelicerates originally had
antennae {see Kraus {1976) for a review) (Box 2). However, two recent papers (Damien
ot al, 1998 Telford and Thomas, 1998) independanily argued that the chelicerate
chelicerae are homologous with the antennae of insects and the first antennae of
crustaceans based on the distribution of Hox genes. if they are correct then chelicerates
never had antennae. However, modet this does not explain the appendages in front of the
chelicerae in Millier and Walossek's Larva D. if they are not tiny antennae, then what are
they?




2860 Jason A. Dunlop

&MEROSTOMAS” Y “ARACNIDOS”?

Los tibros de texto han dividido tradicionalmente a los Chelice-
rata en dos clases, Merostomata y Arachnida, y en su mayoria
han incluido a los Pycnogonida como una tercers clase (ver
més armriba). Sin embargo, esta divisidn es esencialmente
ecologica, en lugar de filogenética (Kraus, 1976), al separar
merostomas acuaticos de ardenidos terrestres. Los primeros
escorpiones eran casi con toda certeza acudticos, y esto viene
apoyado tanto por rasgos morfelogicos como por los ambientes
geoldgicos en que se han conservado (e.g. Jeram, 1998}, Los
estudios de Weygoldt & Paulus (1979), Jeff Shultz (1950) ¥
Ward Wheeler & Cheryl Hayashi (1998) han rechazado esta
division entre merostomas/ardenidos (Fig. 3, 5), v reconocen
ura filogenia basica de (Xiphosura (Burypterida + Arachaida)).
Este esquema apoya el consenso general de que los xifosuros
son quelicerados “primitivos”, mientras los ardcnidos son un
grupo moenofilético “avanzade” que comparte un antepasado
comin con los euriptéridos, También hay que mencionar aquj
al otro grupo fosil, los Chasmataspida. Descritos por Caster &
Brooks (1956) y conocidos sélo por un pufiado de especies
paleozoicas, tienen como caracteristica exclusiva el abdomen
de nueve segmentos (autapomorfia} (Fig. 1). Ademds, los
casmatdspidos tenen dos sinapomorfias firmes con los
euriptéridos: (1) un apéndice genital ¥ (2} un metastoma
{Dunlop et al., en prensa). Esto sugiere que los casmataspidos
y euriptéridos estdn estrechamente emparentados, pero su
posicién dentro de los Chelicerata sigue sin resolverse,

El clado (Xiphosura (Eurypterida + Arachnida)) ha sido
discutido recientemente (Cuadro 5), principalmente por los
que defienden un clado {Scorpiones +Eurypterida). Bastantes
autores han llegade a la conclusion de que los escorpiones
tienen en los euriptéridos a sus parientes més cercanos (e.g.
Lankester, 1881; Bergstrém, 1979; Kjellesvig-Waering,
1986). Shuitz {1990) resumia los argumentos conirarios a esta
postura, y criticaba a esos autores por apoyarse en ¢l parecido
general en lugar de en sinapomorfias. Los euriptéridos y los
escorpiones si que presentan una sinapomorfia evidente, el
postabdomen o “cola”™ de cinco segmentos, algo que no se da
en ningdn otro grupo. Este cardcter ha sido unas veces
ignorado en los andlisis cladisticos, v otras considerado como
simplesiomorfico (cardcter primitivo compartido), El modelo
de van der Hammen (1989) también reconocia un grupo
parafilético de “Arachnida” (Fig. 4) y una agrupacién
provisional de quelcerados con coxas modificadas, los
Myliosomata, que englobaba a Opiliones, Scorpiones vy
Kiphosura,

La monofilia de los ardcnidos la han apoyado fuerte-
mente Weygoldt & Paulus (1979), Shultz (1990) y Wheeler
& Hayashi (1998); este iltimo trabajo es ef mayor conjunto
de datos analizado cladisticamente hasta el momento. Las
sinapomorfias de los Arachnida identificadas en estos
estudios incluyen: (1) sensilas hendidas, {2) tubos de
Malpighi, (3) boca orientada anteriormente, {4) pérdida del
borde pleural del caparazén, Las sensilas hendidas siguen
stendo una sinapomorfia firme de los ardenidos, pero otros
caracteres, e.g. los tubos de Malpighi, pueden ser adaptacio-
nes a la vida terrestre (Kraus, 1976; Dunlop & Webster,
1999}, lo que las convierte en sinapomortias cuestionables,
La presencia de escorpiones acuéticos fosiles demuestra que
los ardcnidos deben haber pasado a vivir en tierra firme al
menos dos veces, es decir, los escorpiones llegaron a tierra
de forma independiente con respecto a los demés ardcnidos.
Si los ardcnidos son monofiléticos no es légico encontrar
adaptaciones terrestres (¢.g. filotrdqueas) en su antepasado
comiln, porque éste era un animal acuatico. La evolucion de

Cuadro 5.
:Son realmente primitives
los xifosuros?

Weygoldt (1998)y Duniop {1598)
sefiaian, de forma independiente,
gue xifosures y escorpiones ca-
recen de Grgano respiratorio en
el segundo segmento opistoso-
matico, i.e., el segmente gen#al.
Esto es probablemente ciero
también de jos euriptéridos, La
pérdida de un drgano respiratorio
s una condicitn derivada, que
no se ve en grupos de referencia
como os trilobites, donde todos
los segmentos toracicos tienen
una agaila.

Weygoldt {1898) sugiere
que esta condicion es probable-
mente convergente, pero Dunlop
(1998) indica gue podria ser una
sinapomorfia de ur: grupo (Xiphosura (Eurypterida + Scorpiones)),
constituyende los demas ardenides su grupo hermano. Esta
hipdtesis es discutible, pero ninguno de los modelos precedentes
(Fig. 3-8) reconoce que, si sU esquema es correcto, fas filotra-
queas del segmento genital deben haberse perdido al menas dos
veces {xifosuros y escorpiones), o es una inversion en los
aracnidos como fas arafias.

Dunlop & Webster {1999) contindan con esta discusion y
argumentan que entre los quelicerados sdio los xifosuros, ios
euriptéridos v fos escorpiones tianen un preabdomen de ccho
segmentos (ofros ardcnidos tienen un preabdomen de nueve
segmentos), v que les euripléridos y los escorpiones tienen la
sinapemorfia de frece segmentos opistosomaticos, formando los
cineo dltimos el postabdomen, Vale fa pena mencionar la proposi-
cion de Dalingwater {1967) de que sdlo hay exocuticula hialina {o
squivalente) en los xifosuros, escorpiones y euriptéridos. Esta
padria ser otra sinapomorfia para este clado.

Box 8. Are xiphosurans really primitive 7

Weygoldt (1998) and Dunlop (1998) independantly noted that
xiphosurans and scorpions both lack a respiratory organ on the
second opisthosomal segment, Le. the genital segment. This is
probably true for eurypterids toc. Loss of a respiratory organ is a
derived condition, not seen in outgroups such as trilobites where all
thoracic segments have a gill.

Weygoldt (1998) suggested this condition was probably
convergent, but Dunlop (1998} suggested that it could be a
synapomarphy for a (Xiphosura {Eurypterida + Scorpiones)} clade,
with the other arachnids forming their sister group. This hypothesis
is confroversial, but none of the pravious models (Figs. 3-5}
recognised that if their model is correct then the book lungs on
genital segment must be lost at least twice {xiphosurans and
scorpions) or Is a reversat in arachnids like spiders.

Dunlop and Webster (1999), continued this discussion and
argued that among the chelicerates only xiphosurans, eurypterids
and soorpions have a preabdomen of eight segments {cther
arachnids have a preabdomen of nine segments} and that eurypte-
rids and scorpions have the synapomorphy of thirteen opisthoso-
mal segments, the last five of which form the postabdomen. It is
worth noting Datingwater's (1987} proposal that a hyaline exocuti-
cle {or its equivalent) is only seen in xiphosurans, scorpions and
euryplerids, This could be ancther synapomarphy for this clade.

la respiracion en los ardenidos es una cuestion importants.
Dentro de los ardenidos, tanto Firstman (1973) como
Weygoldt & Paulus (1979) han propuesto un grupo de
ardcnidos, los Apulmonata, que carecen de filotraqueas (i.e.
paipigrados, solifugoes, seudoescorpiones, ricinuleidos y
4caros) (Fig. 3). Este clado no se ha visto sustanciado por los
otros estudios, v ha sido criticado por Kraus (1998), dado
que fas trdqueas estén también presentes en muchas arafias
y las traqueas de los “apuimonados™ no son claramente
homologas entre si, al tener su origen en segmentos diferen-
tes en diferentes grupos de ardonidos.
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”
Fig. 4~ TFilogenia de los quelicerados segin van der Hammen {1989). Su medelo sugeria, provisicnalmente, que los “ardcnidos™ eran
parafiléticos, y ademas consideraba a fos dcaros come difiléticos, PL = Palpigradi, AT = Actinotrichida, SO = Solifugae, PS = Pseudoscorpiones,
AN = Anactinotrichida, RI = Ricinulei, UR = Uropygi {Thelyphonida + Schizomida), AM = Amblypygi, AR = Araneae, OP = Opiliones, X}
= Xiphosura, SC = Scorpiones. El ssquema no incluye a los euriptéridos. El modelo no es, estrictamente, un cladograma {van der Hammen
rechazaba la cladistica), y se basaba en la distribucion de caracteres, esencialmente de las extremidades y piezas bucales. Detalies en van der
Hammen {1989).

Fig. 4.~ Chelicerate phylogeny according to van der Hammen (1989). His model fentatively suggested that “arachnids’ were paraphyletic and
he also regarded mites as diphyletic. PL = Palpigradi, AT = Actinotrichida, SO = Solifugae, PS = Pseudoscorpiones, AN = Anactinotrichida,

= Ricinuiei, UR = Uropygi (Thelyphonlda + Schizomida), AM = Amblypygl, AR = Araneag, OP = (piliones, XI = Xiphosura, SC =
Scarplones Burypterids not included in this scheme. The model is not strictly speaking a cladogram (van der Hammen rejected cladistics), but

was based on the distribution of characters drawn mostly from the limbs and mouthparts. See van der Hamimen (1989} for details,

Cuadro 6. Apoyo para los Lipoctena

Los Lipoctena se ven apoyados por los siguientes caracteres:

1. Rabdomas cuadrangutares en s cjos laterales. En los
escorpiones y xifosuros los rabdomas de los ojos laterales
tienen forma de esirella (Weygoldi & Paulus, 1979),

2. Fiagelo espermético enrollado, Enlos escorpiones y xifosuros
el flagelo espermatico esta libre {Weygoldt & Paulus, 1979).

3. Pérdida de apéndices en el primer segmento opistosomatico.
Shultz (1990) definia a los escarpiones como apombricos en
este caracler, pero algunos escorpiones conservan eslos
apéndices en fase embrionaria. Los xifosuros tlienen
apéndices en ef primer segmento opistosomdlico, fe. los
quitarios,

4. Unz zona de crecimiento en e embrién gue da origen al
opistosoma. En escorpiones y xfosuros esta misma zonz de
crecimiento da origen al prosoma v al opistosoma (Anderson,
1973).

Box 6. Support for Lipoctena
Th

1]

Lipoctena clade is supperied by the following characters:

1. Quadratic rhabdomes in the lateral eyes. In scorpions and
xiphosurans the latersl eye rhabdomes are star shaped
(Weygoldt and Paulus, 1979).

2. A coiled sperm flagelium, In scorpions and xiphosurans the
sperm flagelium is free (Weygoldi and Paulus, 1879).

3. Loss of appendages on first opisthosomal segment. Shultz
{1998) coded scorpions as apomorphic for this character, but
some scorplons retain these appendages embryonically.
Xiphosurans have appendages on the first opisthosomal
segment, i.e. the chilaria,

4. Agrowth zone in the embryo giving rise o the opisthosoma. In
scorpions and xiphosurans this same growth zene gives dse
to the prosoma and opisthosoma (Anderson, 1973},

LOS ESCORPIONES SON EL GRUPO QUE
TIENE LA CLAVE

La cuestidn de la monofilia de los ardenidos sigue sin resolver-
se, ¥ la posicién de los escorpiones es la més confrovertida
(Weygoldt, 1998). Todos los escorpiones tienen autapomorfias
evidentes, e.g. las pectings ¥y un aguijon venenoso, pero
frecuenternente los zodlogos han pasado por alto diferencias,
sutiles pero significativas, entre los escorpiones fosiles y los
actuales (Jeram, 1998; Dunlop & Webster, 1999). Hay datos
que apoyan la colocacion de los escorpiones como grupo
nermano de los euriptéridos (ver més arriba), y ademés los
autores que apoyan un grupo monofilético de Arachnida no
estan de acuerdo en su posicion. Weygoldt & Paulus (1979)
defendian la hipdtesis de que los escorpiones son los aracnidos
mds basales, proposicion que se remonta al estudio de Pocock
{1893) sobre la filogenia de los ardcnides. Tanfo Pocock
{1893) como Weygoldt & Paulus (1979) reconoctan un ciado,
los Lipoctena, integrado por los ardcnidos sin los escorpiones
(Fig. 3). Con posterioridad, Shultz (1990) ha propuesto un
clado, los Dromopoda, que sitha a los escorpiones, como
ardcnidos mds derivados, dentro de un clado (Opiliones
(Scorpiones (Pseudoscorpiones + Solifugae))). El clado de los
Dromopoda tiene como sinapomorfias los misculos extensores
de las patas y las especializaciones de las articulaciones fémur-
patetla y patefla-tibia. Sin embargo, la posicion de los escorpio-
nes en Shultz ha sido criticada por Weygoldt (1998) y por
Dunlop & Webster (1999), dado que hay una serie de caracte-
res gue apoyan el clado de los Lipoctena (Cuadro 6).
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OPILIONES Y PALPIGRADOS:
& ARACNIDOS PRIMITIVOS™?

Los opilicnes son un grupo de ardenidos con una diversidad
¥ éxito moderados. Su posicidn filogenética es objeto de
discusion. Weygoldt & Paulus (1979) ios colocaba come
ardcnidos muy derivados, con los dearos v ricinuleidos como
sus parientes mds cercanos (Fig. 3}. El grupo de los Mylio-
somata, de ver Hammen (1989), se ha comentado mas arriba
(Fig. 4). Shultz (1990} y Wheeler & Hayashi (1998) colocan
a los opiliones en la base del grupo de los Dromopoda (ver
mds arribay (Fig. 5), aunque maés recienternente Shultz (en
prensa) ha descrito posibles sinapomorfias para {Opiliones
+ Scorpiones). Basicamente, la cuestién es si los opiliones
son ardcnidos basales o derivados. Esto no es exactamente
lo mismo que preguntarse si los apiliones son primitives. Un
ardenido basal es el que ha divergido de los otros en una fase
inicial de ta evolucion, pero desde ese momento su linaje
puede haber adquirido muchos rasgos derivados, apomérfi-
€08, con lo que las formas actuales ya no tendrin un aspecto
muy primitivo. Los opiliones desde luego si que tienen
rasgos derivados, como las glandulas repugnatorias, un pene
¥ un cuerpo generalmente compacto, pero al mismo tiempo
presentan caracteres muy primitivos en las piezas bucales.
Como los xifosuros, conservan queliceros de tres segmentos
y forma de garra, v pueden ingerir alimento sdlido. Por el
contrario, 1a mayoria de los demds aracnidos se alimentan de
liquidos (Cuadro 7). Las piezas bucales sugieren que Shuliz
y van der Hammen probablemente tienen razon af considerar
a los opiliones como ardcaidos muy basales.

También vale 1a pena mencionar aqui a los extingui-
dos falangiotarbidos. Estos fésiles del Paleozoico tienen una
serie de caracteres infrecuentes, e.g. unos terguites opistoso-
maticos anteriores muy cortos, un ano apatentemente dorsal
cubierto por un opérculo y piezas bucales diminutas (e.g.
Dunlop & Horrocks, 1997}, Se ha comparado a los falangio-
tarbidos con los opiliones citoftdlmidos (Petrunkevitch,
1948) y los 4caros opilicacdrides (Dunlop, 1996a), Las
piezas bucales y ios drganos respiratorios de los falangiotar-
bidos no se conocen, pero parece que tienen un opistosoma
de nueve segmentos mas un opérculo, Esto es también
caracteristico de los opiliones, y los falangiotdrbidos pueden,
por tanto, estar emparentados con los opilicnes,

Los palpigrados son unos aracnidos muy pequefios,
escasos, con el cuerpo alargado v un flagelo largo. Se
parecen a los escorpiones de latigo, y por consiguiente se
penso, en un principio, que estaban estrechamente emparen-
tados con los telifénidos y esquizdmidos. Savory (1971)
pensaba que los palpigrados eran ardcnidos extremadamente
primitivos, y dibujé un hipotético ardcnido ancestral basan-
dose en esta hipotesis. Weygoldt & Paulus (1979) siteaban
a los palpigrados en la base de sus ardcnidos apulmonados
{Fig. 3). Van der Hammen (1989) los metia con uno de sus
brdenes de acaros (Fig. 4) (ver mas abajo). Shultz (1990) v
Wheeler & Hayashi (1998) consideraban a los paipigrados
como grupe hermano del grupe de tetrapulmonados que
comentamos mds abajo (Fig. 5) (pero ver los comentarios
criticos de Weygoldt [1998] al respecto). Los palpigrados
carecen de érganos respiratorios y de 0jos, aunque esto
puede ir asociado a su pequefio tamafio, Asimismo, su
caparazon dividido puede ser una adaptacion a los despiaza-
mientos por espacios estrechos entre pariiculas del suelo.
Como los opiliones, los palpigrados tienen queliceros
trisegmentados, en forma de garra, lo que parece indicar que
probablemente sean ardcnidos muy primitives, aunque en
este momento no hay consenso sobre su parentesco exacte
(Fig. 3-5).

Cuadro 7. Alimentacion a base de liquidos

Las aranas, como muchos aracnidos, se alimentan de liquidos y
hacen uso de ia digestion preoral. Regurgitan enzimas sobre la presa
y succionan ios liguidos a través de una boca diminuta, Esios
ardenides tienen sistemas de filtrado que se encargan de que no
traguen particulas sélidas accidentalmente.

tos xifosuros comen particulas sdlidas de alimento. Esto es
probablemente primitivo para s aracnidos, y si los opilicnes son
basales es de suponer que nunca hayan desarroilado alimentacidn a
base de liquidos. Si el modelo de Weygoldd & Paulus (1878) es
correcto, entonces este tipo "primitivo” de alimentacidn se ha perdide
de forma convergente en una serie de olros grupos de aracnidos, o
bien lo han “reinventado” los opiliones. Algunos acaros también
ingieren comida séiida. Por ejemplo, van der Harmmen (1989) hablaba
de fa presencia de esporas en el fracto digestivo de un opilioacaride.
Hay que sefialar que autores como Savory (1971) consideraban a los
opilivacaridos como “eslabdn perdido” entre los opiliones yios dcaros.

La alimentacidn a base de liquidos ne se ha usado hasta ahora
como caracter en analisis filogendéticos. Este estado apomdrfico
puede haber evolucionado sdlo Lina vez, o mas de una vez, mientras
que el eslado plesiomodrfico de fa alimentacion a base de particuias
solidas se conserva en los cpiliones y en dcaros derivativos basaies,

Box 7. Feeding on fiquids

Spiders, iike many arachnids, are liquid feeders who use preoral
digestion. They regurgilate enzymaes onto their prey and suck in fiuids
through a tiny mouth, These arachnids have filiration systems to make
sure solid particles are not accidentally swallowed.

Xiphosurans eat solid particles of food, This is probably primitive
for arachnids and if opitionids are basal then presumably they never
evolved liquid feeding. If the model of Weygotdt and Paulus (1979) is
correct then this ‘primitive” iype of feeding was elther convergently tost
i a number of other arachaid groups, or was ‘reinvented' by the
opitionids. Some mites also ingest solid food. For example van der
Hammen (1989} reported spores in the gut of an cpilicacarid. it is
worth noting that authors such as Savory (1971} regarded
opilioacarids as a ‘missing link’ between op#ionids and mites.

Liquid feeding has not previously been used as character in
phylogenetic analyses. This apomorphic state may have evolved
once, or more than once, while the plesiomorphic state of eating sotid
paiticles is retained in opilionids and early derivative miles,

Cuadro 8. ;Haplecnemata o Apateliata?

Los principales caracteres gue apoyan a los Haplocnemata (Le.
Solifugae + Pseudoscorpiones) son, segin Shuitz {1990):

1. gueliceros de dos segmentos, en forma de garra;
2. rostrum prominente que constituye las piezas bucates;
3. articulacion anteroiateral entre los queliceros vy el caparazon.

Shuitz (1990) discute otros caracteres, no lodos exclusivos de este
clado, Van der Hammen (1989} lamaba a este clado “Apatellata”, v
sugeria que estos ordenes carecian ancestraiments de paiella en la
pata, Esta hipdtesis no ha tenido aceptacion general, Shuliz (1988)
hize un estudio cuidadoso de jos méseulos de las patas y Hlegé a la
conclusidn de que, como ofros ardcnidos, tante solifugos como
seudoescorpiones tienen, de hacho, patella,

Box 8. Haplocnemata or Apatellata?

The main characters which support Haplocnemata (i.e. Solifugae +
Pseudoscorpiones} are, according to Shultz (1990):;

1. two-jointed, claw-shaped chelicerae
2. a projecting rostrum forming the mouthparts
3. anterclateral articulation between the chelicerae and carapace

Shuliz {1990) discussed other characters, not a#t of them unique to
this clade. Van der Hammen (1989) callad this clade 'Apatellata’ and
suggested that these orders ancestrally lack the patelia in the leg. This
nypothesis has not been widely accepled. Shultz {1989) made a
careful study of feg mussles and concluded that, like other arachnids,
beth solifuges and pseudaoscorpions do have a patella.
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AC OP S8SC PS8 SO

Xl EU PL AR AM TH SH RI

Fig. 5.~ Filogenia de los quelicerados segiin $huitz (1999). Su esquema apoyaba la monofilia de los ardenidos y contemplaba a los escorpiones
como ardcnidos derivados. Wheeler & Hayashi (1998) reproducian basicamente este &rbol usande una combinacién de datos morfelogicos (en
su mayoria también de Shultz) y datos moleculares. Sin embargo, el drbol de Wheeler & Hayashi incluia a los picnogénidos como grupo
hermano de todos los demés quelicerados y colocaba a los Amblypygi y Araneae como grupos hermanos, X1 = Xiphosusa, EU = Eurypterida,
PL = Palpigradi, AR = Araneae, AM = Amblypygi, TH = Thelyphonida, SH = Schizomida, RI = Ricinulei, AC = Acari, OP = Opiliones, SC
= Scorpiones, PS = Pseudescorpiones, SO = Sclifugae. Tante Shuliz (1990} como Wheeler & Hayashi (1998} derivaron sus drboles de anglisis
cladisticos, Consultar en Shultz (1990} los detalles de los caracteres y en Wheeler & Hayashi {1998) la lista de caracteres.

Fig. 5.- Chelicerate phylogeny according to Shultz (1990). His mede supported arachnid monophyly and placed scorpions as derived arachnids.
Wheeler and Hayashi (1998) essentially reproduced this tree using a combination of {mostly Shultz’s) morphologicai data, plus molecular data.
However, Wheeler and Flayashi’s tree included pycnogonids as sister group to all other chelicerates and placed Amblypygi and Araneas as sister
groups. X1 = Xiphosura, EU = Burypterida, PL = Palpigradi, AR = Arancae, AM = Amblypygi, TH = Thelyphonida, SH = Schizomida, Ri =
Ricinulei, AC= Acari, OP = Opiliones, SC = Scorpiones, PS = Pseudoscorpiones, SO = Solifugae, Both Shultz {1990) and Wheeler and Hayashi
(1998) derived their trees from parsimony analyses. See Shultz (1990) for details of characters and Wheeler and Hayashi (1998} for a character

Hist.

SoLIFUGOsS Y
SEUDOESCORPIONES

A primera vista, los solifugos y los seudoescorpiones no
parecen especiaimente semejantes. Los solifugos son a
menudo bastante grandes, peludos, con queliceros enormes.
Por €] contrario, los seudoescorpiones son muy pequefios ¥
tienen los pedipalpos modificados en forma de pinzas,
Algunos autores piensan que los solifugos son ardenidos
muy primitivos (e.g. Grasshoff, 1978), basandose en rasgos
como su caparazdn dividido. Por etra parte, a veces se ha
supuesto que los seudoescorpiones estin relacionados con
los escorpiones, al tener pinzas los dos grupos (e.g. Savory,
1971}. Sin embargo, tanto van der Hammen (1989} (Fig. 43
como los estudios cladisticos (Fig. 3, 5) han llegado a la
conelusion de que (Solifuae + Pseudoscorpiones) forman un
clado, llamade Hapioenemata, baséndose sobre todo en
sinapomorfias de sus extremidades y piezas bucales (Cuadro
8). Algunos autores han mencionado semejanzas entre los
Acaros y los solifugos (Bvans [1992] bace una revisidn del
tema), pero no se han presentado datos convincentes contra
el clado de los Haplocnemata, En las figuras 3-5 se presentan
posiciones alternativas para los Haplocnemata con relacion
a los demds ardcnidos.

LOS ACAROS Y SU MONOFILIA

La posicion de los dcaros sigue stendo controvertida. Muchos
autores han aceptado la monefilia del grupo Acari, formado
por 4caros v garapatas. No obstante, Zachvatkin (1952)
sugirié que los dcaros son difiléticos, es decir, que consisten
en dos grupos no emparentados. Esta proposicién ha sido
defendida més recienternente por van der Hammen en una
serie de trabajos (con un resurmen en van der Hammen
{1989)). Propone que los “acaros” constituyen dos drdenes no
relacionados, los Actinotrichida (grupo hermanc de los
palpigrados) v los Anactinotrichida {grupo hermano de los
ricinuleidos) (Fig. 4). Esta proposicion es significativa,
porque si van der Hammen tiene razdn otros autores han
estado buscando un solo grupo hermano para dos Grdenes
diferentes. Sin embargo, en la bibliografia no se encuentra
apoyo para la tesis del origen difilético de los dcaros (Evans
[1992] ¢a un repaso a la bibliografiz). La mayoria de los
acardlogos aceptan una division en dos o tres grandes grupos,
tipicamente Acariformes (dcaros) y Parasitiformes (garrapa-
tas). Cuzlquier intento de demostrar el origen difilético de los
dcaros tendrad gue demostrar la evolucién convergente en
estos dos grupos del gnatosoma (David Walter, comm. pers.,
1997} (Cuadro 9).
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Cuadro 9. Los acaros y su gnatosoma

Los acardlogos tradicionalmente dividen el cuerpe de los dcaros en
“gnatosoma’ e “idiosoma”. Esto puede causar confusion, dado que
atres quelicerados estan divididos en prosoma y opistosoma. El
griatosoma es una parle discreta del cuerpo que incluye los labios
que flanquear: la booa, los gqueliceros y fos pedipalpos, v que se
arficula, como unidad funcional, con el resto del cuerpo, ie., el
idiosoma.

Van der Hammen (1989) decia que sus dos grupos de dcaros
tienen gnatosoma, pere no crefa que fueran homdlogos. En o
esencial, los argumenics de van der Hammen se basaban en el
heche de que ios miscuios que mueven el gnatosoma van
insertados en sitios diferentes en los dcaros "actinotriquidos” y en
los "anactinotriquidos”. Aunque las ideas de van der Hammen no
han recibido apoyo gsneralizado (los caracteres musculares
pueden ser simples autapomorfias de los respectivos grupos de
aceros), haria falta reevaluar la estructura del gnatosoma en los
diferentes gcaros.

Box 9. Mites and their gnathosoma

Acarologists traditionally divide the mite body into a ‘gnathosoma’
and an ‘idiosoma’. This can cause some confusion since other
cheticerates are divided into & prosoma and opisthosoma. The
gnathosoma is a discrete region of the body which consists of the
tips around the mouth, the chelicerae and the pedipalps, and which
articulates as a functional unit against the rest of the hody, i.e. the
idinsoma. .

Van der Hammen {198%) accepted that both his mite groups
have a gnathasoma, but he did nol believe they were homologous.
Essendlally van der Hammen's arguements were based on the fact
that the muscies which move the gnathosoma insert in different
places in 'actinotrichid’ and ‘anactinotrichid mites, Although van der
Hammen's views do not have wide support, (his muscuiature
charactars may simply be autapomorphies of the respective mite
groups), a reassessment of the struciure of the gnathosoma in
different mites would be welcome,

Cuadro 10. “Labeltata” y “Pedipalpi”

Dentro del clado de los Tetrapulmonata algunos autores han
propuesto que los {Amblypygi + Aransae} forman un clade,
normalmente famado Labellata (e.g. Weygeldt & Paulus, 1979; van
der Hammen, 1989; Wheeler & Hayashi, 1998). Otros han
propuesto un clado {Amblypygi + (Thelyphonida + Schizomida)},
llamado Pedipalpi {e.g. Shear et al., 1987; Shultz, 19%0). De hecho,
Pedipalpi era ei nombre antiguo que se daba al orden de s
amblipigides, telifdnidos y esquzomidos antes de que se
separasen en sus respectivos drdenes.,

Las pruebas morfolégicas que apoyan a los Pedipalpi son
fuertes. Sus sinapomorfias més evidenies son jos grandes
pedipalpos subqueiados y el primer par de patas, anteniformes.
L.os defensores de los Labellata normalmente han sefialado que
sélo Jas arafias vy los ambliplgidos fienen un verdadero estémago
succionador, aungue esto es discutible. La defensa mas reciente
de los Labellata viena de la mano del andlisis molecular de
Wheeler & Hayashi (1998), que se discute en mas detafie en el
texto.

Box 10. L.abellata’ and ‘Pedipalpi’

Within the Tetrapulmonata clade some authors proposed that
(Amblypygi + Araneae) form a clade, usually cailed Labeliata (e.g.
Weygoldt and Paulus, 1979, van der Hammen, 1989; Wheeler and
Hayashi, 1998). Alternatively (Ambylypygi + (Thelyphonida +
Schizomida)) have been proposed as a clade called Pedipalpi (e.g.
Shearetal., 1987, Shuitz, 1980}, In fact Pedipalpi was the old order
hame given to amblypygids, thetyphonids and schizomids before
they were separated into their respective orders.

The merphological evidence supporting Pedipalpi is strong,
Their most obvious synapomorphies are the large, subchelate
pedipalps and the antenniform first pair of legs. Supporters of
Labellata usually suggested that orly spiders and amblypygids
have a proper sucking stomach, although this observation is
debatable. The most recent support for Labellata comes from
Wheeler and Hayashi's {1998) molecular data which is discussed
in more detail in the text,

Los estudios cladistas (Fig. 3, 5) han supuesto que los
Acari son monofiléticos, vy ven a los dcaros como grupo
hermano del extrafio y escaso orden de los Ricinulei. Van der
Hammen (1989) también coloca a uno de sus ordenes de
Acaros con los ricinuieidos. Por tanto, parece que hay apoyo
fuerte para el clado (Acari + Ricinulei), que se basa principal-
mente en la presencia de: (1) coxas pedipalpales fusionadas,
¥ {2) larvas hexépodas (Shultz, 1990). Pero, las coxas fusiona-
das no son exclusivas de estos dos grupos, v la fusion de las
coxas puede ser una tendencia general de los ardcnidos,
produciéandose al no ser las gnatobases coxales ya necesarias
para masticar la comida. Las larvas hexdpodas constituyen un
cardcter mds interesante. Es sinapomdrfico? Si aceptamos a
los picnogénidos como grupo externo de los Euchelicerata, el
patron de desarroilo en el que aparecen apéndices extra en los
estadios posteriores podria interpretarse como cardcter
plesiomorfico, o como regresidn a un tipo mas “primitivo’” de
desarroilo. De hecho, los patrones de desarrolio de Jos dcaros
¥ los ricinuleidos indican que puede que sea necesario andar
con cuidado a la hora de definir a fos Euchelicerata v la
pérdida en este grupo de la larva inicial,

Dunlop (1996b) sugeria sinapomorfias para los Ricinu-
lei y ¢l orden extinto de los Trigonotarbida (ver mds abajo).
Esta hipdtesis no se ha comprobado en un anélisis cladistico
de todos los ardenidos, pero si es correcta hace que la posicién
de tos caros deje de estar clara. El problema con los dcaros es
que son pequetios, dificiles de estudiar y muy diversos. La
aracnologia y la acarologia se han desarrollado casi como
disciplinas separadas en las que a menudo se usan diferentes
términos morfolégicos para la misma estructura, y esto puede
ocultar sinapomorfias potenciales. Un ejemplo de esto es el
hipostoma de los dcaros, una prominencia de las piezas
bucales formada a partir del labro y los “labios lateraies™ de
las coxas palpales, que parece ser muy setmejante en su
morfologia a lo que normalmente se denoming “rostrum’” en
jos solifugos y los seudoescorpiones, donde este caracter se
trata como sinapomérfico. Una morfologia comparada bdsica
de los 4caros y otros ardenidos puede ser un requisito previo
para comprender sus relaciones.

LOS TETRAPULMONADOS Y SUS POSIBLES
PARIENTES

Todos los estudios recientes de filogenia de ardcnidos (Fig. 3-
6) han apovado un clado que incluye a las arafias y sus
parientes més cercanos, es decir, las arafias de latigo
{Amblypygi) y escorpiones de latigo (Thelyphonicda y Schizo-
mida). Pocock (1893) llamé a este grupo Caulogastra, v se han
propuesto diversos nombres alternativos, como Pulmonata,
Megoperculata y Arachnidea, habiendo sido aceptado por una
serie de autores el nombre més reciente, Tetrapulmonata,
propueste por Shultz (1990). El nombre de “Tetrapuimonata”
indica el principal rasgo de este grupo, la presencia de dos
pares de filotrdqueas. Estas se han convertido en un par en los
esquizomidos, y uno de los pares (o ios dos) se ha visto
sustituido por triqueas en muchas arafias. Otras caracteristicas
de este grupo incluyen: (1) un estrechamiento, o pedicelo,
entre ¢l prosoma y el opistosoma, (2} un estémago succiona-
dor postcerebral, y (3) queliceros de dos segmentos, en forma
de navaja plegable,

Como los Haplocnemata, los Tetrapulmonata parecen
ser un grupo bien apoyado por los datos disponibles. Sin
embargo, dentro de los Tetrapulmonata hay discusién sobre la
posicidn de los amblipigidos (Cuadro 10). Shear & Selden
{1986) y Shear et al. (1987) ven al orden fbsi! de los Trigono-
tarbida como grupo hermano de los demas tetrapulmonadoes,
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Basandose en el estudio de fosiles de! Devonico excepcional-
mente bien conservados, Shear et al. (1987} pudieron demes-
trar sinapomorfias convincentes para los Trigonotarbida y
otros tetrapulmonados. Previamente ya se habian descubierto
dos pases de filotraqueas en este material fosil de trigonotarbi-
dos (Claridge & Lyon, 1961). El grupo de los Trigonotarbida
en si lo credé Petrunkevitch (1949) a partir de otro orden fésil,
los Anthracomartida, Dunlop {1996a) sinonimizd los dos
érdenes bajo el nombre més reciente, Trigonotarbida, comen-
tando que muchas de las supuestas diferencias de Petrunke-
vitch entre estos dos drdenes eran interpretaciones erréneas de
los fésiles. Los trigonotarbidos tienen, efectivamente, tergui-
tos opistosomaticos divididos en placas medias y laterales, y
un mecanismo especial de cierre entre el prosoma y el opisto-
soma. Estos caracteres lambién se ven en los Ricinulei y,
como se ha dicho més arriba, Dunlop (1996b) sugerfa también
que estos drdenes podrian ser grupos hermanos, lo que
incluiria a los Ricinulei en los tetrapulmonados. El orden fosil
de los Haptopoda, monotipico, puede que también deba
incluirse en los Tetrapuhmonata, posiblemente como grupo
hermano de los Pedipalpi (Dunlop, 1996a), aunque sus piezas
bucales y 6rganes respiratorios son mal conocidos ¥ no lienen
el caracteristico pedicelo de los tetrapulmonades. El ditimo
orden fésil mencionado en la bibliografia, los Kustarachnida,
se basa probablemente en opiliones mal identificados (Beall,
1986); ver también la revision de los ardcnidos fosiles de
Duniop (1996¢).

PRUEBAS MOLECULARES Y “TOTAL EVIDENCE”

Wheeler & Hayashi (1998) han presentado el andlisis més
reciente de las relaciones de parentesco entre los quelicerados,
y mas arriba se han discutido algunas de sus conclusiones. Su
analisis simultineo o ‘foral evidence’ intentaba crear un
esquema filogenético solido mediante la combinacion de datos
morfolégicos v moleculares, aunque no incluian los taxones
fosiles en su andlisis. Wheeler & Hayashi (1998) decian que
una ventaja de su método es que los datos moleculares pueden
resolver los clados en los casos en gue los datos morfologicos
no resultan concluyentes, y viceversa. Similar método ha sido
utilizado por Giribet et al. (1999} para resolver las relaciones
de los Opiliones, sefialando que los datos moleculares propor-
cionan una fuente alterativa de informacion filogenética,
permitiendo que postulados tradicionales sobre la homologia o
caracteres morfologicos sean contrastados. El conjunto de
caracteres morfolégicos de Wheeler & Hayashi (19%8) (93
caracteres) es el mayor que se ha analizado hasta la fecha, y se
basa principalmente en los datos de Shultz (1990), con caracte-
res adicionales, sobre todo de Weygoidt & Paulus (1979) v
Yoshikura (1975). Estos datos morfologicos volvian a producir
el arbol de Shultz (Wheeler & Hayashi, 1998, fig. 5).
Mientras tanto, sus datos moleculares {185 ADNry 285
ADNY) producian resultados més sorprendentes. El cladogra-
ma més sdlido de los basados exclusivamente en pruebas
molecuiares (Wheeler & Hayashi, 1998, fig. 6), ¢l primer
arbol molecuiar publicado sobre todos los ardcnidos, agrupaba
a la mayoria de los taxones dentro de sus érdenes respectivos
(por ejemplo, todas las srafias anatizadas salian como monofi-
léticas). De todas formas, interpretades literalmente, estos
datos moleculares sugerian algunas relaciones poco ortodoxas
entre los ordenes de aréenidos, por ejemplo (Scorpiones +
Thelyphonida) y (Pseudoscorpiones + todos los demds
ardenidos). Wheeler & Hayashi{1998, fig. 10} combinaron los
resultados moleculares y morfologicos para producir un
cladograma-resumen. Nuevamente, éste repetia basicamente
105 resuttados de Shultz, Adicionalmente, 1os datos molecula-

Cuadre 11, Arboles morfolégicos y moleculares

Las filogenias morfologicas presentan ires problemas (Giribert &
Ribera, 1998). (1) el hecho de que algunos caracteres son
homdlogos, (2} la existencia de modos alternativos de definir los
caracleres y {3) que debemos decidir qué taxones terminales
vamos a analizas (por gjemplo, juna "arafia” en abstracto o una
especie concreta de arafia?). Algunos autores consideraron, enun
principio, que las filogenias moleculares eran més fiables porque
evitaban los problemas mencicnados. No obstante, los primeros
estudios produjeren a menudo resultados inconsistentes, lo cual
condujo a autores como Wigele & Wetzel {1994) a cuestionar la
fiabilicad de los datos moleculares, por ejempio porsus dificuitades
en a alineacion de secuencias moleculares,

Reclentemente, ha quedado claro gue el principal probiema de
las filogenias moleculares es una cobertura taxonomica
insuficiente (por ejemplo, Giribert & Ribera, 1998), pero que ia
precision puede mejorarse mediante el andlisis de conjuntos muy
grandes de datos, con mas taxones (por ejernplo, Hillis, 1998). Con
respecto a los quelicerados, algunos de los conflictos entre el arbol
molecular {datos de 33 taxones, incluides los grupos externos) de
Wheeler y Hayashi {1998, Fig. 6) y los datos morfolégicos
"tradicionales” podrian resolverse analizando un nimero mayor de
ardcnidos; por ejemplo, su apoyo para los Labellata se basabaen
dalos de una sola especie de amblipigio. Esta sigue siendo un drea
en la gue se debe trabajar.

Box 11, Morphological and molecular frees

Morphological phylogenies are assodlated with three problems
(Giribet and Ribera, 1898); (1) the fact that some characters are
homotogous, (2) that there are alternative ways of defining
characters and (3) that we must decide which terminal taxa we
analyse (e.g. a generalised 'spider’ or a specific spider species?).
Molecular phylogenies were initially thought by some authors to be
more refiable by avolding these problems. However, early studies
often produced Inconsistant results leading authors such as
Wigele and Wetzet {1994) to question the reliability of molecular
data, pointing out facters such as difficulties in aligning molecular
sequences.

More recently, it has become apparant that the main problem
for molecular phylogentes is poor {axonomic sampling {e.g. Giribet
and Ribera, 1588), but that accuracy can be improved by anayising
very large data seis with more taxa (e.g. Hillis, 1996). With respect
to chelicerates, some of the conflicts between Wheeter and
Hayashi's (1898, fig. 6) molecuiar tree {data from 33 taxa, including
outgroups) and “raditional’ morphological data, might be resolved
by analysing a larger number of arachnids; for example their
support for Labellata was based on data from a single ambiypygid
spacies. This remains an area for future work.

res de Wheeler & Hayashi (1998) sustanciaban claramente
(Pycnogonida + Euchelicerata), y esto es coherente con las
pruebas morfolégicas y el modele de Walossek & Miiller
(1997}, basado en el desarrollo larvario,

Sin embargo, la informacion molecular de Wheeler &
Hayashi (1998) colisiona con otros clados bien consolidados
en la Hieratura. Por ejemplo, los datos morfolégicos apoyan
claramente un parentesco (Amblypygi + (Thelyphonida +
Schizomida)) (Cuadro 10), y Shulz (en prensa) ha ampliado
recientemente la lista de sinapomorfias para este clado de
Pedipalpi. En contraste, la informacién molecular apoya
Labellata, una relacién (Araneae + Amblipygi). (Cudl de los
dos modelos es el correcta?. Personalmente encuentro
Pedipalpi més convincente que Labellata, pero seria sorpren-
dente que no hubiese contradiccién entre los dates mozfologi-
cos y Jos moleculares. Los arboles moleculares no estan libres
de problemas (Cuadro 11, pero existe el riesgo de que las
nuevas técnicas moleculares y los estudios morfologicos
tradicionales formen dos campos mutuamente excluyentes.
Uno de los desafios para la futura investigacidn filogenética
seré resolver tales conflictos, aunque yo opine que queda atn
un trabajo importante por hacer en la descripcion de nuevos
caracteres morfalogicos, asi come para la reevaluacion de la
validez v polaridad de los ya existentes. ;Deberia asumirse
que todos los caracteres morfologicos tienen igual peso? (v, en
caso contrario, ,como podemos ponderarlos?) y jes la
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parsimonia la Unica prueba de homoplasia (Bill Shear, com.
pers., 1998)? Ademds, ¢ podemos evaluar hipdtesis alternativas
basadas en argumentos bioldgices, como por ¢jemplo como
han evolucionado a lo largo del tiempo complejos de caracte-
res? Los ardcnidos fosiles también deben incluirse en las
filogenias y pueden ser cruciales para resolver algunas
relaciones (Dunlop, 1996b). El problema es que muchos
fosiles presentan una gran cantidad de caracteres desconocicos
en comparacion con los caracteres utilizados en los grupos
actuales. :

Todas las filogenias son hipdtesis, pero aquéllas basadas
en fuentes de datos mds diversas y extensas deberfan resultar
més robustas y flables, y constituyen una mejora significativa
con respecto a la literatura antiguz en Ja que se proponian
relaciones en base a unos pocos caracteres, considerados
significativos por los distintos autores. Se ha progresado desde
las investigaciones de Lankester, Pocock y Heimons. Espero

haber demostrade que algunas de Jas ramas del 4rbol de los
quelicerados tenen un apoyo muy amplio, por ejemplo
{Pycnogonida + Euchelicerata), (Pseudoscorpiones + Solifu-
gae)y gran parte del grupo Tetrapulmonata. Al mismo tiempo
la posicion de Scorpiones, Opiliones v Acari necesita mas
trabajo para resofver cudl de las hipGtesis alternativas es
comrecta; y para completar fa historia de la evolucidn de los
quelicerados.
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Evolution and Phylogeny of Arthropods

A REVIEW OF CHELICERATE EVOLUTION

Jason A. Duniop

What are the chelicerates ?

Chelicerates comprise the arachnids (spiders, scorpions, mites,
etc.), their closest living relatives, the xiphosurans (horseshoe
crabs) and pycnogonids (sea spiders), plus two less weli known
extinct groups (eurypterids and chasmataspids) (Fig. 1, Box 1)
Arachnids are the most familiar chelicerates, although there is
some debate about whether they are a natural, monophyletic,
group (e.g. Dunlop and Webster, 1999). Xiphosurans were
originally thought to be crustaceans, primarily because they are
aguatic and have gills. Xiphosurans have been called ‘living
fossils” and their fossil record (e.g. Anderson and Selden, 1997)
suggests that the group was previously much more diverse than
the four species known today. Eurypterids are only known from
Pajacozoic fossils and were soom recognised as relatives of
xiphosurans and placed with them in a group called Merostomata.
Eurypterids alse resemble scorpions, leading some authors to
suggest that the twe groups are closely related (e.g. Bergstrom,
1979). Chasmataspids were originally described as an order of the
xiphosurans, These rare fossils have only recently been proposed
as a separate group of the Chelicerata (Dunlop and Selden, 1997)
and share characters with both eurypterids and xiphosurans.
Finally, pycnogonids are a living group which msany authors have
inciuded among the chelicerates (¢.g. Wheeler and Hayashi,
1998); although in the past this proposal has not been universally
accepted.

Where did Chelicerata come from ?

In the nineteeth century people recognised arachnids, xiphosurans
and pycnogonids, but no such group as ‘chelicerates’. Pycnogo-
nids were often assumed to be arachnids and a few authors
challenged the old assumption that xiphosurans were crustaceans.
Xiphosurans were shown to be related to arachnids in a classic
paper by E. Ray Lankester (1881) wheo showed that the appenda-
ges of a xiphosuran correspond directly to those in a scorpion.
Lankester {1881) suggested that ‘Arachnida’ should include
arachnids, xiphosurans, eurypterids and even trilobites, and later
Lankester {1904) placed the pycnogenids among his ‘arachnids®
tea. The evolutionary ‘grades’ that Lankester (188 1) proposed for
arachnids have largely been abandoned and trilobites were never
widely accepted as members of this group. However, despite
some initial resistance, the foundations for chelicerates’ had been
laid and later, Richard Heymons (1901) proposed an alternative
taxon for spiders and their relatives, Cheljcerata (Box 2), and this
became their most widely accepted name.

What were the chelicerates 7

For zoologists there is little difficulty in recognising a living
chelicerate. Unlike insects, myriapods and crustaceans; arachnids,
xiphosurans and pycnogonids diagnostically have a body divided
into two parts (a prosoma and opisthosoma), claw-like chelicerae
{modified into a fang in some arachnids) and lack antennae (at
least in living groups). For palacontologists the situation is more
difficult. There are a large number of Palacozoic arthropods, the
most famous of which are fossils from Cambrian Lagerstétte such
as Chenjiang in China and the Burgess Shale in Canada. A
number of these fossils resemble xiphosurans, at least superfi-
cially (Figs. 2A-B), and Charles Walcott (1912) placed some of
them among the merostomes, Subsequently these strange fossils
were usually placed in rather poorly-defined groups of similar-
looking animals, such ag Leif Stermer’s (1944) Merostemoijdea,
Revisions of the Burgess Shale arthropods by Harry Whittington
and his students (summarised by Gould (1989)) emphasised the
‘upiqueness’ of these problematic arthropods and regarded this as
support for Sidnie Manten’s (1977) theory that arthropods are not
a natural, monophyletic, group. Whittington and his collegues

argued that these xiphosuran-like arthrepods (Figs. 2A-B) were
not chelicerates, nor were they particularly closely related to them
(e.g. Bruton and Whittington, 1981), Other fossii groups such as
Aglaspidida (Fig. 2C) have sat uncomfortably between being
included in Chelicerata (Weygoldt and Paulus, 1979), or excluded
from them (Briggs et al, 1979). Meanwhile, a few authors
suggested that chelicerates are most closcly related to olenellid -
trilobites (Raw, 1957; Lauterbach, 1973), althongh this hypothe-
sis has not been widely accepted.

More recently, Manton’s conclusions have been rejected
and there is a broad concensus that arthropods are monophylstic
{(Wheeler et al., 1993; Wills et al., 1993). Chelicerates, trilobites
and the Palacozoic xiphosuran-like arthropods have tended to be
placed together into a group called either Arachnata or Arachno-
morpha. It is difficult to find good characters which define
Arachnata, other than overall body shape, and it is not clear how
the various ‘arachnates’ relate to each other. Different studies
have produced quite different results (Briggs and Fortey, 1985,
Wills et al., 1995). It is therefore difficult to say with confidence
which of these arachnate fossils is the oldest chelicerate and/or
the most “primitive’ member of the group. One of the best known
candidates is Sanctacaris described by Briggs and Collins (1988)
from the Burgess Shale (Fig. 2D). Another is Fuxianhuia, an
older fossil placed among the chelicerates by Wiils (1996).
Neither have been accepted as chelicerates by everyone (Box 3).

Chelicerates are certainly present in the Ordovician (e.g.
Selden, 1993) and were probably present in the Upper Cambrian
too (see below), Clearly some of these older ‘arachnate’ fossils
must He on the chelicerate stem lineage (1.e. the arthrepods which
are sucessively closer to being the sister group of Chelicerata).
Reconstructing this stem Jlineage may be difficult, although we
might predict that the two most significant changes towards the
chelicerate condition are the redaction of the antennae and the
formation of the next appenadages into a claw. However, fossils
are usually incomplete and often lack details of the appendages.
1t is very difficult to construct a meaningful phylogesy involving
animais such as the Lower Cambrian Palesmerus where only the
dorsal body and its segmentation is preserved (e.g. Bergstrm,
1971). For the palacontologist, the dividing line between what is
and what is not a chelicerate will always be somewhat arbitrary,
but this should not distract us from the overall pattern of evolu-
tion. Nevertheless, Dunlop and Selden (1997) tried to redefine
chelicerates on two synapomorphies: (1) presence of a distinct
median eye tubercle and (2) some degree of opisthosomal
tagmosis, i.e. division into a preabdomen and postabdomen. Both
of which could be tested against refatively incompiete fossils
where the appendages (i.e. Heymons’ traditional character of
chelate chelicerae) were unknown. Of these two characters,
opisthosomal tagmosis is less convincing being present in some
of these problematic fossils such as Sidneya (Fig. 2A). Yet, as far
as | know a median eye tubercle, generally in the centre of the
carapace, is still only seen in arachnids, xiphosurans, eurypterids,
chasmataspids and pycnogonids (some arachnids have since lost
these eyes). These animals are, for me, the Chelicerata.

Are pycnogonids chelicerates 7

Pycnogonids resemble spiders (Fig. 1) and early descriptions (e.g.
Latrielle, 1810} often included them among the arachnids since
they do not have biramous appendages like crustaceans. However,
other authors suggested that pycnogonids were “degenerate’
crustaceans or thal they were descended from annelid worms (see
King (1973) for a review). Although most textbooks have
regarded pycnogonids as chelicerates, this has been criticised by
authors such as Hedgepeth (1954) whe argued that pycrogonids
were unrelated to any other arthropod group. Hedgepeth (1954)
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noted the ‘unique’ characters of pyenogonids such as the probos-
cis, oviger, highly reduced abdomen and gonepores at the base of
the legs. Unfortunately all of these are pycnogonid autapomorp-
hies {unique, derived characters seen only in this group) and of
little help in reconstructing phylogeny. Cladistic studies of
chelicerates (Weygoldt and Paulus, 1979; Shultz, 1990) did not
explicitly test the position of pycnogonids, but tentatively
suggested that pycnogonids were basal chelicerates.

Ia their cladistic analysis of arthropods Wheeler et al.
(1993) placed pycnogonids as sister group to the other chelicera-
tes and this was later supported with the addition of mere
characters (Wheeler and Hayashi, 1998). They proposed three
morphalogical synapomorphies (derived, shared characters) for
pycnogonids and other chelicerates: (1) postoral antennae absent
(but see Box 4), (2) first appendage chelicerac (or cheliciphores)
and (3) tagmosis of body segiments into prosoma and opisthosoma
without distinct head, As such, there is far better evidence for
placing the pycnogonids among the chelicerates than with any
other arthropod group. But are they primitive chelicerates? Klaus
Miiller and Dieter Walossek (1986) deseribed a tiny phosphatised
arthropod (Larva I3} with claw-like appendages from the Cam-
brian Orsten fauna and suggested it resembled the protonymph
larva of pycnogonids. This interpretation seems reasonable and
would place pycnogonids (and by implication chelicerates} back
in the Cambrian. Subsequently, Walossek and Miiller (1997)
noted that pycenogonids retain a larval stage, a so called ‘early
larva’, which is different in appcarance from the adult, This is
seen in certain other arthropod groups {e.g. crustaceans) and so
probably represents the plesiomorphic condjtion. By contrast,
other chelicerates have no ‘early larva® and juveniles resemble
adults, Walossek and Miiller (1997} therefore regarded pycnogo-
nids as chelicerates, but placed them as sister group te all other
chelicerates. This clade of chelicerates minus pycnogonids has
been called Eucheticerata and has the synapomorphy of early
farvae lost.

‘Merostomes’ and ‘Arachnids’ ?

Textbooks traditionally divided Chelicerata into two classes:
Merostomata and Arachnida, with mostincluding Pycnogonida as
a third class (see above). However, this division is essentially
ecological rather than phylogenetic (Kraus, 1976), recognising
aquatic merostomes and terrestrial arachnids. The ecarliest
scorpions were almost cextainly aquatic and this is supported both
by morphological features and the geological settings in which
they are preserved. {e.g. Jeram, 1998). The studies by Weygoldt
and Paulus (1979}, Jeff Shultz (1990) and Ward Wheeler and
Cheryl Hayashi {1998) rejected this merostome-arachnid division
(Figs. 3, 5), and recognised a basic phylegeny of (Xiphosura
(Eurypterida -+ Arachnida)). This mode! supports the general
concencus that xiphosurans are ‘primitive’ chelicerates, while
arachnids are an ‘advanced’ monophyletic group who share a
common ancestor with the eurypterids. The other fossit group,
Chasmataspida, should also be mentioned here. First described by
Caster and Brooks (1956) and only known from a few Palacozoic
species they uniguely have a postabdomen of nine segments (an
autapomorphy) (Fig. 1). Furthermore, chasmataspids have two
good synapomorphies with eurypterids: (1) a genital appendage
and (2) a metastoma (Dunlop et al., 1999). This suggests that
chasmataspids and eurypterids are closely related, but their exact
position within Chelicerata remains to be resolved.

The (Kiphosura {Eurypterida + Arachnida)) clade has
recently been challenged (Box 5), primarily through supporting a
{Scorpiones + Eurypterida) clade. A number authors have
conchuded that scorpions are most closely related to eurypterids
{e.g. Lankester, 1881; Bergstrom, 1979; Kjellesvig-Waering,
1986). Shultz (19590) summarised arguements against this,
criticising these authors for relying on overall reserablance rather
than synapomorphies. Nevertheless, eurypterids and scorpions do
have one obvious syrapomorphy, their five-segmented postabdo-
men or “tail’, something not seen in any outeroup. This character
was either ignored by the cladistic analyses, or assumed to be
symplestomorphic {a shared primitive character). Van der
Hammen’s {1989) model also recognised a paraphyietic * Arachni-
da’ (Fig. 4) with a tentative Myliosomata grouping (Opiliones,
Scorpiones and Xiphosura) of chelicerates with modified coxae.

Arachnid monophyly was strongly supported by Weygoldt
and Pautus (1979), Shultz (1990} and Wheeler and Hayashi
(1968}, the latter study being the largest dataset analysed for

parsimony so far. The synapomorphies for Arachnida identified
in these studies include: (1) slit sensifla, (2) malphigian tubules,
(3} anteriorly directed mouth, (4) loss of the carapace pleural
margin. Slit sensilla remain a good arachnid synapomorphy,
however, some other characters supporting Arachnida, e.p.
malphigian tubules, may be adaptations for life on land (Kraus,
1976; Dunlop and Webster, 1999). This makes them questionable
synapomorphics. The presence of aquatic fossil scorpions shows
that arachnids must have come onto land at least twice, i.e.
scorpions came onto land independantly from the other arachnids.
If arachnids are monophyletic we would not expect to sec
terrestrial adapations (.. book lungs) in their common ancestor;
because this was an aguatic animal. The evolution of respiration
in arachnids is an important subject. Within the arachnids, both
Fizstman (1973) and Weygoldt and Paulus (1979) proposed an
Apulmonata group of arachnids lacking book fungs (i.e. palpigra-
des, solifuges, pseudoscorpions, ricinuleids and mites) (Fig. 3).
This clade has not been supported by the other studies and was
criticised by Kraus (1998) since tracheae are also present in many
spiders and the tracheae of the ‘apulmonates’ are not clearly
homologous with each other, originating on different segments in
different arachnid groups.

Scorpions are the key group to resolve

The question of arachnid monophyly remains to be resolved and
it is the position of the scorpions which is most contentious
(Weygoldt, 1998). All scorpions have obvious autapemorphies,
e.g. pectines and a venomous sting, but zoologists have often
overlocked subtle, but significant differences between fossil and
living scorpions (Jeram, 1998; Dunlop and Webster, 1999). There
is some evidence to place scorpions as sister group of eurypterids
{see above), and even those authors supporting a monophyletic
Arachnida do not agree on their position. Weygoldt and Paulus
(1979) supported the hypothesis that scorpions are the most basal
arachnids, a proposal dating back to Pocock’s (1893} early study
of arachnid phylogeny. Both Pocock (1893) and Weygoldt and
Pavlus (1979) recognised a Lipoctena clade of arachnids minus
the scorpions (Fig 3). Subsequently, Shultz (1990) proposed a
Dromopoeda clade which placed scorpions as more derived
arachnids as part of a clade (Opiliones {Scorpiones (Pseudoscor-
piones + Solifugae)}}. The Dromopoda clade has the synapomorp-
hies of extensor muscles in the legs and specialisations of femur-
patella and patella-tibia jeints. However, Shultz’s placement of
scorpions was criticised by both Weygold: (1998) and Duniop and
Webster (1999) since his model overiooks & number of characters
which support the Lipoctena clade instead (Box 6).

Opilionids and palpigrades: ‘primitive’ arachnids ?

Opilionids are a moderatly diverse and successful group of
arachnids. Their phylogenetic position is controversial. Weygoldt
and Paulus (1979) placed them as highly derived arachnids, most
closely related to mites and ricimsieids (Fig. 3). Van der Ham-
men’s (1989) Myliosomata group was discussed above (Fig. 4),
Shuttz (1990) and Wheeler and Hayashi (1998) placed opilionids
at the base of the Dromopoda group (see above) (Fig. 5), although
more recently Shultz {in press a) has outlined possible synapo-
morphies for {Opiliones + Seorpiones). Essentially the question
is whether opilionids are basal or derived arachnids. This is not
quite the same as asking if opilionids are primitive. A basal
arachnid is one that diverged from the other arachnids at an early
stage of evolution, but since that time the lineage may have
aquired a lot of derived, apomorphic features, such that living
forts no-longer look very primitive. Opilionids certainly have
derived features such as repugnatorial glands, a penis and their
generally compact body, but at the same time they show very
primitive characters in the mouthparts. Like xiphosurans, they
retain three-jointed, claw-shaped chelicerae and they are able to
ingest solid food. By contrast, most other aracknids are liquid
feeders (Box 7). The mouthparts suggest that Shultz and van der
Hammen are probably correct in placing opilionids as quite basal
arachnids.

it is also worth mentioning the extinet phalangiotarbids
here. These Palaeozoic fossils have a number of unusual features,
e.g. very short anterior opisthosomal tegites, an apparantly dorsal
anus covered by an operculum and tiny mouthparts {e.g. Duntop
and Horrocks, 1997). Phalangiotarbids have been compared to
cythophthalmid opilionids (Petrunkevitch, 1948) and opitioacarid
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nites (Dunlop, 1996a). The mouthparts and respiratory organs of
phalangiotarbids remain unknown, but they do appear to have an
opisthosoma of nine segments plus an operculum, This is
characteristic of opilionids too, and phalangiotarbids may
therefore be refated to opilionids.

Palpigrades are rare, tiny arachnids with an elengate body
and a long flageilum. They resemble whip-scorpions and were
thercfore originally thought to be closely related to thelyphonids
and schizomids. Savory {1971) belicved palpigrades were
extremety primitive arachnids and drew a hypothetical arachnid
ancestor based on this assumption. Weygoldt and Paulus {(1979)
placed palpigrades at the base of their apuimonate arachnids (Fig.
3}. Van der Hammen {1989) placed palpigrades with one of his
mite orders (Fig. 4} (see below). Shultz (1990} and Wheeler and
Hayashi (1998) placed palpigrades as sister group to the tetrapul-
monate group discussed below (Fig. ) (but see Weygoldt {1998)
for criticisms). Palpigrades lack both respiratory organs and eyes,
although these characters may be associated with their small size.
Similarly, their divided carapace may be an adaptation for moving
in narrow spaces between soil particles. Like opilionids, palpigra-
des have three-jointed, claw-shaped chelicerac which suggests
that they probably are quite primitive arachnids, although there is
currently no concencus over their exact relationships (Figs. 3-5).

Solifuges and Pseudoscorpions

On first appearances solifuges and pseudoscorpions do not look
especially similar. Solifuges are often quite large, hairy arachnids
with massive chelicerae, By contrast, pseudoscorpions are very
small and have pedipalps modified info claws. Seme authors
thought that solifuges were quite primitive arachnids (e.g.
Grasshoff, 1978) based on features such as their divided carapace.
Meanwhile, pseudoscorpions were sometimes assumed o be
retated to scorpions as both groups have claws {e.g. Savory,
1971). However, both van der Hammen (1989) (Fig. 4) and the
cladistic studies (Figs. 3, 5) concluded that (Solifugae + Pseudos-
corpiones) form a clade, called Haplocnemata, based primarily on
synapomorphies of their limbs and mouthparts (Box 8). Some
authors have noted similarities between mites and solifoges (see
Bvans (1992} for a review), but no convincing evidence against
the Haplocnemata clade has been presented. Alternative positions
for Haplocnemata relative to the other arachnids are shown in
Figs. 3-3.

Mites and mite monophyly

The position of the mites remains controversial. Most authors
have accepted that mites and ticks form a monophyletic group, the
Acari. However, Zachvatkin (1952) suggested that mites are
diphyletic, i.e. they consist of two, unrelated groups. This
proposal has been restated more recently in a series of papers by
van der Hammen {summarised in van der Hammen {1989)). He
proposed that “mites’ consist of twe, unrelated orders Actinotri-
chida {sister group of palpigrades) and Anactinotrichida (sister
group of ricinuleids) (Fig. 4). This proposal is significant because
if van der Hammen is correct, other authors have been aftempting
to find a single sister group for two separate orders. However, a
diphyletic origin for mites has not been supported in the literature
(see Evans (£992) for areview). Most acarologists accept a broad
division into two or three major groups, typically Acariformes
(mites) and Parasitiformes (ticks). However, any attempt to prove
a diphyletic origin for mites must demonstrate the convergent
evolution in bath these groups of the gnathosoma (David Walter,
pers. comm., 1997) (Box §).

The cladistic studies (Figs. 3, 5) asswmed Acari was
monophyletic and placed mites as sister group to the strange, rare
order Ricinutei, Van der Hammen (1989) aiso placed one of his
mite orders with ricinuleids too. An {Acari + Ricinulei) clade
therefore looks to have strong support and is based primarily on
the presence of: (1} fused pedipalpal coxae and (2} hexapodal
larvae (Shultz, 1990). Yet, fused coxae are not unique to these
two groups and coxal fusion may be a general trend seen in the
arachnids once their coxal gnathobases were no longer needed to
chew food. Hexapodal farvae is a more interesting character. Is #
synapomorphic? 1f we accept pycnogonids are an outgroup for the
Euchelicerata then a pattern of develepment in which appendages
are added with later instars could be interpreted as a plesiomorp-
hic state, or as a throwback to a more ‘primitive’ type of develop-
ment. Indeed, the development paiterns of mites and ricinuleids

mean we may have {o be careful about how Euchelicerata and its
loss of an early larva is defined.

Dunlop (1996b) suggested synapomorphies for Ricinule
and the extinet order Trigonotarbida (see below). This hypothesis
has not been tested in a parsiomony analysis of all arachnids, but
if' it is correct then the position of the mites becomes uncertain,
The problem with mites is that they are small, difficult to work
with and very diverse. Arachnology andacarology have developed
almost as separate subjects in which different morphological
terms are often used for the same structure. This may hide
potential synapomorphies. An example of this is the hypostome
of mites, a projection of the mouthparts formed from the labrum
and epistome, which appears to be homolegous with something
usually cailed the rostrum in Solifuges and Pseudscorpions, where
this character is treated as synapomorphic (Dunlop in prep.).
Basic comparative morphelogy of mites and other arachnids may
be the pre-requiste to understanding their relationships.

Tetrapulmonates and their possible relatives

Ali the recent studies of arachnid phylogeny (Figs. 3-6) have
supported a clade consisting of spiders and their closest relatives,
i.e. whip spiders {Amblypygi) and whip scorpions (Thelyphonida
and Schizomida). Pocock {1893) called this group the Caulogastra
and various alternative names for this group have been proposed,
e.g. Pulmoenata, Megoperculata and Arachnidea, with the most
recent name, Shultz’s (1990) Tetrapulmonata, being adopted by
a number of authors. Tetrapulmonata indicates the main feature
of this group, the presence of two pairs of book lungs. These have
been modified to one pair in schizomids and one (or both) pairs
have been replaced by tracheae in many spiders. Other characte-
ristics of this group include: (1) a narrowing, or pedicel between
the prosoma and opisthosoma, {2) a postcerebral sucking stomach
and (3} two-jointed, clasp-knife chelicerae.

Like Haplocnemata, Tetrapulmonata appears to be a well
supported group. However, within Tetrapulmonata there is debate
over the position of amblypygids (Bex 10). Shear and Selden
(1986) and Shear et al. (1987) placed the extinct, fossii order
Trigonotarbida as sister group to the other tetrapulmonates. Based
on studies of exceptionally preserved Devonian fossils, Shear et
al, {1987} were able to demonstrate convincing synapomorphies
for Trigonotarbida and other tetrapulmenates. Two pairs of book
lungs had already been discovered in some of this fossil trigone-
tarbid material {Claridge and Lyon, 1961}. Trigonotarbida itself
was created by Petrunkevitch (1949) from another fossi! order,
Anthracomartida. Duniop (19962) synonymised the two orders to
the the newer name Trigonotarbida, noting that many of Petrunke-
vitch’s supposed differences between these orders were misinter-
pretations of the fossils. Trigonotarbids do have opisthosomal
tergites divided into median and lateral plates and a special
lecking mechanism between the prosoma and opisthosoma. These
characters are aiso seen in Ricinuled and, as noted above, Duniop
(1996b) also suggested that these orders could be sister groups
which would bring Ricinulel into the tetrapulmonates. The
monotypic fossil order Haptopoda may also belong in Tetrapui-
monata, possibly as sister group fo the Pedipalpi (Dunlop 1996a),
although its mouthparts and respiratory organs are poerly known
and it does not have the characteristic tetrapubmonate pedicel. The
final fossil order mentioned in the literature, Kustarachnida, is
probably based on misidentified opilionids (Beall 1986); se¢ also
Duniop (1996c¢) for a review of fossil arachnids.

Molecular evidence, ‘total evidence’ and future work

Wheeler and Hayashi (1998) presented the most recent analysis
of chelicerate relationships and some of their conclustons have
been discussed above, Their ‘simultanccus analysis’ or ‘total
evidence” approach attempted to create a robust picture of
phylegeny by combining both merphological and molecular data,
although fossil taxa were not included in their analysis. Wheeler
and Hayashi (1998} noted that an advantage of their method is
that molecular data may resolve ¢lades where morphological data
15 inconclusive, and vice-versa. Similar methods have been used
by Giribet ef al. (1999) to resolve relationships within Opiliones
and these authors noted that molecular data provides an alfernati-
ve source of phylogenetic information and enables traditional
assumptions about the homology of morphelogical characters to
be tested. Wheeler and Hayashi’s {1998) morphological dataset
(93 characters) is the largest analysed so far and was primarily
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based on Shultz’s (1990) data, but with additional characters,
mostly from Weygoldt and Paulus (1979) and Yoshikura (1975).
This morphological data recovered Shultz’s tree (Wheeler and
Hayashi, 1998, fig. 5).

Meanwhile, the moleculardata (18S rDNA and 288 rDNA)
gave more interesting resuits. Their best supported cladogram
based exclusively on molecular evidence (Wheeler and Hayashi,
1998, fig. 6) was the first molecular tree published for all
arachnids and grouped most taxa within their respective orders,
e.g. all the spiders tested emerged as monephyletic. However, this
moiecular data supported some seemingly unorthodox relations-
hips between arachinid orders, e.g. (Scorpiones + Thelyphonida)
and {Pseudoscorpiones + afl other arachaids). Wheeler and
Hayashi (1998, fig. 10) combined their molecular and morpholo-
gical results to produce a suramary cladogram. Again, this mostly
rephcated Shultz’s results. In addition, Wheeler and Hayashi’s
(1998) molecular data strongly supported (Pycnogonida +
Euchelicerata), and this is consistant with the morphological
evidence and Walossek and Miller’s (1997) model based on
larval development.

However, Wheeler and Hayashi’s (1998) molecular data
conflicts with other well-supported clades in the literature. For
example, morphological evidence clearly supports an (Amblypygi
+(Thelyphonida + Schizomida)) relationship (Box 18) and Shultz
(in press b) has recently expanded the list of synapomorphies for
this Pedipalpi clade. By contrast, the molecuiar data supported
Labeliata, i.e. an (Arancae + Amblypygi) relationship. Whick
model is correct? Personally I find Pedipalpi more convincing
than Labellata, but it wouid be swrprising if there was no conflict
between molecular and morphological data. Molecular trees are
not without their problems (Box 11), but there is a danger of
falling into mutually exclusive camps of ‘modern’ molecular
techniques verses ‘traditional’ morphological studies. One of the
challenges for future phylogenetic work will be resolving such

conflicts, while I believe there is still an important role for
describing new mormphological characters and re-assessing the
validity and polarity of existing ones. Should all morphological
characters be assumed to be of equal weight (and if not, how can
we weight them) and is parsimony the only test of homoplasy
{Bill Shear pers. comm., 1998)? Furthermore, can we evaluate
competing hypotheses based cn biclogical arguements, such as
how character complexes have evolved over time? Fossil arach-
nids rmust also be integrated into phylogenies and may be crucial
for sesolving certain relationships (Dunlop 1996b). The problem:
is that many fossils have large amounts of missing data with
respect to the characters used for living groups,

Adl phylogenies are hypotheses, but those based on wider
and more diverse sources of data should prove to be more robust
and reliable, and are a significant improvement on the older
literature where relationships were proposed based on a few
characters which the authors felt to be significant. Progress has
been made since the work of Lankester, Pocock and Heymons, [
hope to have shown that there is broad support for some branches
of the chelicerate tree, ie. (Pycnogonida + Euchelicerata),
{Pscudoscorpiones -+ Solifugae) and much of the Tetrapulmonata
group. Atthe same time the position of Scorpiones, Opiliones and
Acari in particular needs further work to resolve which of the
eompeting hypotheses are correct; and to complete the story of
chelicerate evolution.
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