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Resumen

Lz historia evolutiva de los acares podria haber comenzado en el Devonico y, tras una segunda radiacion adaptativa
al final dei Mesozoico, se han convertido en uno de {os grupos animales con mayor diversidad especifica y ecologica,
modos de vida, habitos troficos y modelos reproductivos. El éxito conseguido se debe, ademas de a su tamado, a
su genuing cportunismo y plasticidad. Sin embargo, el conocimiento que se tiene de estos animales, gue actualmente
es amplio, sigue siendo insuficiente como para dar una respuesta exacta a los problemas filogenéticos planteados,
no solo en cuanto a sus relaciones con ofros aracnidos, sino también entre sus grupos taxondmicos superiores.

Paiabras clave: Acari, Origen, Eveolucion, Filogenia.

Origin, Evolution and Phylogeny of Acari

Abstract

The evolutionary hisiery of Acari may have begun in the Devonian period and, after & second adaptative radiation at
the end of the Mesozoic period, Acari have become one of the animal group with the broadest specific and ecological
diversity, modes of living, trophic habits and reproductive models. The group’s success is dug, aside from s size,
10 its genuine opportunism and plasticity. Our knowledge of these animals, while notable, is insufficient to fully explain
phylogeny, not oniy with regard to other arachnids but also the group’s relationship to higher taxonomic groups.
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INTRODUCCION

Si analizamos los distintos grupos de ardcnidos gue vivenen
la actualidad, nos encontramos con profundas diferencias en
estructura, desarrollo y modo de vida entre ellos. Estas
divergencias se deben a que se frata de animales muy
antiguos que han tenido tiempo suficiente para diversificarse.
Los aracnidos sufrieron una primera radiacion adaptativa
durante el Paleozoico Medio (Siliirico-Devinico) con un
“descanso” posterior que ha continuado desde el final del
Paleozoico hasta nuestros dias. Como consecuencia de esto,
los representantes actuales de la mayoria de los drdenes se
parecen esencialmente a los que existieron hace 250 millones
de afios.

Los Acaros son animatles cuya radiacion adaptativa ha
sido excepcional respecto a lo ocurrido en otros ardcnidos.
Aparentemente, estos fuvieron una segunda y profunda
radiacién durante el final del Mesozoico y principio del
Cenozoico. Sin embarge, esta segunda {o segundas radiacio-
nes) parece set que octrrieron cuando los dos grupos de
Acaros {Actinotrichida y Anactinotrichida) ya estaban
perfectamente diferenciados.

Antes de afrontar la cuestion del origen y evolucidn de
los Acaros, convendria definir a esta Subclase, asi como
establecer la clasificacion de sus categorias superiores.
Lindquist (1984), define a estos animales sobre Ia base de
once caracteristicas, fras realizar una revision de 4( caracteres
filogenéticos importantes y compararios en otros grupos de
ardenidos. Segln este autor, los Acaros son atacnidos con un

par de rutella (cormiculi) subcapitulares; un par subcapitular
de labios laterales bilobulados gue flanquean ventrolateral-
mente la boca; larva con un méximo de 5 pares de setas
subcapitulares, dos de las cuales son adorales; rednccidn a un
méximo de 3 pares de lirifisuras esternales y a un méximo de
3 pares de prodorsaies; idiosoma primitivamente poco
esclerotizado, sin terguitos y esternitos bien desarrollados en
el opistosoma; pigmento violeta en la hipodermisidiosomal;
ingestion y digestién interna de particulas alimenticias solidas
(condicidn sélo observada en Xiphosura); presencia de una
prefarva hexdpoda (condicion que podria estar presente en jos
Ricinulei, aunque de momento ¢s desconocido). Existen otros
dos caracteres —segundo segmento del quelicero conr un
maximo de 2 o 3 setas y guelicero con 1 o 2 lirifisuras (la
antiaxial constante)—que han podido aparecer independiente-
mente en otro u otros dos ordenes de ardcnidos (Opiliones y
Palpigrados). Otra posible caracteristica exclusiva es la
reduccién del nimero de segmentos embridnicos a 6 (o 5 mas
el teison).

La presencia de un gnatosoma movil separado del
idiosoma por una sutura circuncapitular, la presencia de una
larva hexdpoda seguida de 3 estadios ninfales {protoninfa,
deutoninfa y tritoninfa), un labro sobre la boca y trocénteres
1Ly IV divididos en dos segmentos, son quizd los caracteres
més utilizados para la diagnosis de los dcaros, pero estos son
compartidos con los Ricinulei {salve la prelarva hexépoda),
grupo hermano de los 4cares,
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Tabla 1
Relacién v equivalencia entre las distintas nomenclaturas utllizadas
para la denominacion de los subdrdenes de Acari. 1: segln Baker &
Wharton, 1852; 2: segin Evans el al,, 1981; 3: seg(n van der Ham-
mem, 1968, Krantz, 1878; 4: segin Johnston, 1982 v Norlon et al.,
1893,

1 2 3 4
Notostigmata Notostigmata Collioacarida | Optlicacarida
Ixodides Metastigmata Ixodida ixodida
Holothyroldea Tetrastigmata Halothyrida Holothyrida
Mesostigmata Mesostigmata  § Gamasida Mesostigmata
Trombidiformes ] Prostigmata Actinedida Prostigmata
Oribatei Cryptostigmata | Oribatida Cribatida
Acaridiae Asligmata Acaridida Astigmata
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Fig. 1.~ Relaciones entre las categorias taxordmicas superiores de
Acari {no incluyendo a las 10 familias de Endeostigmata) (segin
Norton et al,, 1993},

£ COMO FUE EL ORIGEN DE LOS ACAROS?

Durante fa primera mitad de este siglo, los dcaros fueron
generalmente considerados como un grupo natural, pero
posteriormente las hipdtesis sobre su origen se han diversifi-
cado dramaticamente, existiendo un total desacuerdo sobre si
ios dcaros tiene un simple origen, con un grupo hermane
perfectamente identificado entre los otros arbenidos (monofi-
letismo}, o son dos lineas independientes que convergen enun
tipo “acaro” (difiletismo). '

Los argumentos dados por los diversos autores en apoyo
de una u otrs hipdtesis evolutiva ni siquiera se soportan entre
si. Por ejemplo, la clasificacion difilética de los dcaros de
Zachvatkin (1952) es discordante con la de van der Hammen
{1977} y lo mismo ocurre can los argumentos monofiléticos
de Sitnikova (1978) y Weygodlt & Paulus (1979). Estas
diferencias son casi siempre debidas al empleo de diferentes
metodologias filogenéticas o al incorrecto uso de las mismas,

En la actualidad, ademas de utilizar los tipicos caracte-
res (segmentacion corporal, tagmosis, tréqueas y estigmas,
birrefringencia de las setas, desarrollo post-embrionario, canal
podocefilico y morfologia del esperma), se han tenido en
cuenta otros, como sus restos fosiles, distribucion geografica,
morfologia de los espermatoforos, sistemas genéticos y
modelos reproductivos y téenicas moleculares, Sin embargo,
stguensin dar una respuesta definitiva a la cuestion fundamen-
tai de su filogenia. Aunque todos terminan definiéndose como
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partidarios de una u otra hipotesis, todos elios aceptan, clara
0 soterradamente, que el conocimiento que se tiene de estos
animales, asf como de otros ardenidos, es aun insuficiente y
las hipdtesis filogenédticas no pueden ser adecuadamente
examinadas.

Si las clasificaciones y relaciones filogenéticas de Jos
taxones superiores de los dcaros son abundantes y controverti-
das, la nomenclatura utitizada difiere considerablemente. Con
el fin de aclarar esta cuestion, se muestra la equivalencia entre
los nombres més frecuentemente utilizados (Tab. 1) y se sigue
la siguiente clasificacion:

Orden OPILIOACARIFORMES
Suborden OPILIOCARIDA

Orden PARASITIFORMES
Suborden HOLOTHYRIDA
Suborden MESOSTIGMATA
Suborden IXODIDA

Orden ACARIFORMES (= ACTINOTRICHIDA)
Suborden TROMBIDIFORMES (PROSTIGMATA)
Suborden SARCOPTIFORMES (ASTIGMATA +
ORIBATIDA)

Grandjean (1935) descubrié el fendmeno de la birrefrin-
gencia de estructuras de la superficie corporal de los 4caros
debido a la presencia de una sustancia (actinopiling) que él
denomind “actinoquitina”. Este autor utilizé dicha sustancia
para diferenciar dos grupos de dcaros

~ACTINOCHITINOSI (=ACTINOTRICHIDA) v

~NACTINOCHITINOSI (=ANACTINOTRICHIDA)
en base a la presencia o ausencia de la migma. La actinopilina
es caracteristica solo de los Acariformes, pero en los Opilioca-
riformes y otros érdenes de ardcnidos, también se han encon-
trado estructuras birrefringentes como consecuencia de la
posible existencia de otra clase de actinopilina. ‘

Los Anactinotrichida (Opiliocarida + Parasitiformes)
presentan 11 caracteristicas derivadas (Lindquist, 1984), de
las cuales, la larva con una seda postanal impar, tarsus | con
un agrupamiento dorsai y distal de solenidios {drgano de
Haller en Ixédidos), coxa de todas las patas articulada en su
base, sin papilas genitales ni drgano de Claparede, sin tricobo-
trios ni ojos mediancs y sin empodio en todas las patas, son
los de mas facil observacion.

Los Acariformes por otra parte, quedan agrupados en
base a 14 caracteres derivados (Lindquist, 1984), de los
cuales, Ia adicion postlarval de segmentos opistosémicos,
prodorso con seis pares de setas fundamentales, con papilas
genitalesy drgano de Claparede, sin estipmas primarios en los
segnentos opistosdmicos, sin apotele en el tarso del pedipalpo
y sin tritosternum, son los caracteres faciles de observar,

Las relaciones filogenéticas entre los taxones superic-
res, y asumiendo el monofiletismo de los mismos, quedan
refiejados en ¢l &rbol filético que se muestra en la Fig. 1.

4 CUANDO Y DONDE APARECIERON LOS ACAROS?

La historia evolutiva de los 4caros puede comenzar en el
Devénico (hace unos 400 millones de afios), periodo en el que
se desarroliaron complejos habitats terrestres. Debido a su
pequetio tamafto y fragilidad, la fosilizacidn de estos animales
no es buena y el regisiro fésil més antiguo es escaso (soie
cince especies) {Bernini, 1986). Dentro de estos cabe destacar
el fosil mas antiguo que se conoce, Protacarus crani (Hirst,
1923), descubierto en Escocia y que vivid aproximadamente
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ACTINOTRICHIDA ANACTINOTRICHIDA
Periodo Millones orie. § asmic. | prosT. | orwio. fHolor 1 wmesos | ixoo.
de afics
RECIENTE
BLEISTOCEND [ 5 e
PLIOCENG 7
MIOCENO 55
OLIGOCEND 40 ]
EOCENG 50
PALEGCEND 70
[CRETACICO 35
JURASICO 50
[TRIASICC 730
PERMICO 580
CARBONIEERD 370-345
DEVONICO 405 7
[SILURICG 425
ORDOVICICO 500
CAMBRIGO 500

Fig. 2.- Registro fésit de los distintos grupos de dcaros sogiin Bernini (1986). El nfunero en cierias casilias hace referencia al nlimero de especies
encontradas en ese pericdo. Abreviaturas: ORIB. = Oribatida; ASTIG. = Astigmata; PROST. = Prostigmata; OPILIO. = Opiliocarida, HOLOT.

= Holothyrida; MESOS. = Mesostigmata; IXOD. = Ixodida.

hace 380-400 millones de afios. Este dcaro muestra, como ef
resto de los fosiles, un aspecto muy moderno y carece de
segmentacion opistosdmica. Al Mesozoico (Jurdsico Inferior
y Medio), perfenecen una serie de 67 especies de oribétidos
fosiles y el ambar del Cretécico aporta un reducido nlimero (2
especies) de Prostigmata. Elmaterial encontrado perteneciente
al dmbar Béltico del Oligoceno cuenta con numerosas forrmas
casi modernas, la mayoria Oribatida, pero también Prostigma-
ta y Astigmata (Fig. 2).

Sin embargo, los fosiles de Anactinotrichida no apare-
cen hasta la mitad de} Oligoceno. Este hecho puede deberse 2
que es£0s dcaros son méas modernos que los anteriores, pero no
hay que desechar la posibilidad deque esta ausencia se deba
a que sus fosiles no hayan sido reconocides por ser muy
diferentes de lo esperado, ¢ a que no hayan sido encontrados
hasta la fecha. No obstante, muchos autores consideran a fos
Opiliacariformes como los 4caros mas primitivos.

La similaridad acusada (a simple vista) de los fosiles
més antiguos con las especics actuaies, hace que sea muy facil
asignarlos a familias y géneros vivientes y podemos asumiz
que estos fosiles reflejan verdaderamente la realidad y las
biocenosis de los tiempos a los que se les asigna, Lamentable-
mente, a pesar de su antigiiedad y semejanza con los dcaros
actuales, los fosiles no aportan ninguna clave sobre el origen
de los dcaros a partir de otros grupos de Quelicerados,

Si atendemos a iz distribucién geogrifica de los
repistros fosiles, todos los Acariformes han sido encontrados
en el hemisferio boreal, en Laurasia. La distribucion actual de
los considerados como més primitives o tempranamente
derivados, es paledrtica o cosmopolifa y existen pocas dudas
de que en sus commienzos estuviesen ampliamente distribuides
en &l continente de la Pangea.

Por ¢l contrario, los Anactinotrichia mds primitivos
(Helothyriday Opiliocarida) tienen su origen en la Gondwana
y su distribucion actual esta limitada a los continentes del sur.
Esta consideracion puede hacerse extensiva a los Mesostigma-
ta tempranamente derivados, de origen Palecantartico, y con
una distribucion relicta fuera de la zona austral. Parece ser que
la mayor radiacién adaptativa de los Anactinetrichida ocwrrid
mas tarde (Paleozoico Superior- Mesozoico Inferior).

A o largo de la historia de los acaros, diferentes
subgrupos se han ido separande v, en repetidas ocasiones,

adgquiriendo nuevos tipos de vida. Esta diversificacion sigue
ocurriendo en la actualidad en algunos grupos de acaros,
mientras que otros guedaron completamente “blogueados™ en
uno u otro modeo de vida hace ya mucho tiempo, como ha
ocurrido con los pardsitos Parasitingona y los fitdfagoes
Eriophyoidea (ambos Prostigmata).

HISTORIA EVOLUTIVA DE LOS ACAROS

Podemes remontamos &l Devdnico, cerca del margen surefio
de una gran masa terrestre continental rodeada de mares
tropicales, que en la actualidad corresponderia a Norteaméri-
¢a, Norte de Europa y parte del Lejano Este {URSS).

Efclima era generalmente aride, pero en areas proximas
a las orillas de los mares y/o lagunas de agua dulce, existian
condiciones de temperatura y humedad favorables a fa flora.
En estos ambientes particulanmente himedos se predujo la
colonizacion de la tierra por las primeras plantas vasculares
(finales del Sikirico). Las plantas devdnicas predominantes
eran Rhynia gwynne-vaughani y Asteroxylon sp., ambas
Psylophitas.

El suelo era suelto, sujeto a una erosién continua, v
carente de micrefauna, por to que la descomposicidn de la
materia orgénica aportada periddicamente al suelo funcionaba
lentamente y sin sinergismo.

La fauna que presumiblemente siguid a las plantas en
la conquista del medio terrestre estaba constituida por ardeni-
dos, come Trigonotarbida (hoy extintos} y quiza arafias como
Palaeocteniza crassipes y Archaeometa devonica, 10s cuales
posiblemente depredaban sobre acaros, jcolémbolos? y
miridpodos. Prebablemente, también existian artropodos
anfibios (como fos euryptéridos) y anélidos v nematodos, que
debido a sus cuerpos blandos no han dejado depdsitos fasiles.

¢ COMO ERA EL ANCESTRO DE LOS ACAROS?

Si los dcares surgieron con anterioridad a la conquista del
medio terrestre de los ardenidos traqueados, se puede o no
aceptar la hipotesis de que los ancestros de los dcaros eran
quelicerados del Cambrice o Precambrice relacionados
estrechamente con los trilobites Olenellidos. Es estimulante
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pensar que, del stock ancestral de estos animales, un grupo
muy particular de talla pequefia, derivé (con independencia de
la linea Xiphosura-Eurypterida-Scorpionida y desde los otros
ardcnidos terrestres antes de su paso a la tierra) desarrollando
unas caracteristicas preadaptativas consecuencia de un modelo
de vida bentdnico en agua salzsda o dulee lodosa, Por lo tanto,
este ancestro debid de ser un animal acudtico que habitaba en
el fondo del mar, cerca de los estuarios.

Probablemente, este ancestro siguid a su recurso
alimenticio hacia un ambiente intersticial donde en la actuali-
dad habitan algunas formas primitivas de Acariformes {ciertos
Nanorchestidae, Nematalycidae y Adamystidae), llegando al
suelo a través del hibitat intermedio entre agua y tierra
denominade porosfera (Vannier 1973). Es probable, que este
ancestro ya poseyera una série de preadaptaciones para este
tipo de vida como: una talla pequeia, un tegumento poco
esclerotizado y fino que facilitaba la respivacién a su fravés
hactendo innecesario la existencia de drganos respiratorios
especializados, transferencia indirecta de esperma, un cuerpo
acortado sin segmentacién ni apéndices opistosdmicos v
buena movilidad entre las particulas del suclo en Ia porosfera
(donde el aire estaba saturado con vapor de agua).

¢ De qué se alimentaban los primeros acaros?

Casi todos los Ordenes de ardenidos, excepto los dcares, se
caracterizan por presentar una digestion previa extraintestinal
seguida de una ingestion de sustancias liguidas. Este compor-
tamiento se puede relacionar con sus hdbitos predadores
terrestres y ser considerado como una condicidén derivada
frente a la ingestion de alimento sélido encontrado en jos
Xiphosuros marinos.

En muchos dcaros actuales, incluyendo los mas primiti-
Vo3, se observa una ingestién de particulas alimenticias sblidas
seguida de una digestién interna. Este hecho esté correlaciona-
do, en un principio, con un habito no predador y la presencia
de rutella bien desarrollada. Los Opiliocsridos, a menudo
considerados como los dcaros més primitives, ingieren
alimento sélido; los Endeostigmata ingieren alimento fina-
mente triturado, al igual que la mayoria de Oribétidos v
Astigmata (excepto ios pardsitos) v los Prostigmata mas
derivados y Parasitiformes ingieren alimento liquido.

Laingestidn de alimento liquido en ardenidos probable-
mente evoiuciond, al menos en dos ocasiones, después de la
colonizacidn de la tierra por escorpiones y ardenidos traquea-
dos (Dunlop, 1997). La evolucién de la ingestién de alimento
liquido en los 4caros depende de si estos colonizaron como
tales dcaros la tierra o derivaron de ardenidos terrestres. Las
observaciones llevadas a cabo por Walter y Proctor (1998),
sugieren que el Acaro ancestral era un carrofiero, fungivoro v
predador eportunista de pequefios invertebrados. Silos Acaros
conguistaron la tierra independientemente de los ardcnidos
traqueados, este hibito tréfico puede representar la retencidn
de un cardcter acudtico primitive. 8i los dcaros derivaron de
ardenidos terrestres con habitos predadores, se ha de haber
producide uno o dos cambios a un tipo de alimentacion con
solidos triturados en Acariformes y Opitiocarida.

Si el ancestro de los Parasitiformes cambio a una dieta
liquida, esto le proporciond la posibilidad de alimentarse de
presas de gran tamafio y convertirse en los predadores domi-
nantes en los ecosistemas edificos (como ocure con la
mayoria de los Mesostigmata) y en los mayores hematofagos
de vertebrados (como los Ixedida y Dermanyssina).

En los Prostigmata y Astigmats, v de una forma
independiente, el cambic a una dieta liquida supuso una
mayor radiacién dentro de la predacién y el parasitismo.
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¢ Como era su modelo reproductivo y sistemas
genéticos?

Los cromosomas encontrados en los Acariformes son holoki-
néticos, mientras que en los Parasitiformes son monokiléticos.
Las arafias pueden presentar los dos tipos de cromosomas por
lo que establecer la polaridad evolutiva de este cardcter en los
caros es dificil y no puede ser utilizado como prueba de su
difilestismo. _

El estudio realizado por Alberti {1984, 1991, 1995),
pone de manifiesto que los espermatozoides de los dcaros son
siempre aflagelados y con profundas diferencias entre los dos
grandes grupos de dcarogs De cualquier modo, son muy
derivados en relacion a los de otros ardenidos. Los Opiliocari-
da, Holothyrida ¢ Ixodida, poseenun tipo de esperma altamen-
te derivado v de gran tarnafio, con una gran vacuola acrosoma
y un complejo acrosomal y filamento -espermatozoides
vacuolados. Los espermatozoides de los Acariformes, v de
algunas familias de Mesostigmata més derivadas (Parasitina
y Dermanyssina), son def tipo “acintado™. Los de los Acarifor-
mes son muy pequefios y simples, con la peculiaridad de gue
la envuelta nuclear desaparece, total o parcialmente, durante
la espermogénesis y que el filamento acrosomal queda libre en
el citoplasma después de penetrar el cuerpo de cromatina. El
tipo vacuolado parece ser evolutivamente muy estable y
aparentemente ha dado origen al de tipo acintado, que
obviamentees el derivado dentro de los Anactinothrichida. La
morfologia del esperma pone de manifiesto la distancia
filogenética que existe entre los dos grandes grupos de dcaros.

Las hembras de los Acariformes mds primitivos, al
igual que las de Opiliones, poseen un ovopositor eversible no
presente en los Parasitiformes y cuya pérdida es considerada
como un caricter evolucionado. El ovopositor que presentan
los Opiliocaridos no retiene todos los caracteres primitivos
encontrados en ¢l de Acariformes.

Excepto Xiphosura y Picnogonida, todos los demds
guelicerados muestran fecundacién interna. Bi comportamisn-
to en la transferencia de esperma en los diferentes guelicerados
es muy variada. La utilizacién de unespermatédforo ha evolu-
cionade independientemente en muchos animales acudticos
(poliquetos, pogondforos, gastropodos, bivalvos, cefaldpodos,
crustaceos, anfibios....) y muchos autores consideran este modo
de transferencia como un requisito previo para la conquista del
medio terrestre por lo artrépodos. Tedos los [xodida, Mesostig-
mata, Astignata, algunos Prostigmata y al menos una especie
de Oribatida, transfieren el esperma directamente. Witte (1991}
analizala transferencia indirecta de esperma en los Prostigmata
desde un punto de vista filogenético, llegande a la conclusién
de que los espermatdforos de las especiesterrestres de dcaros
estan perfectamente adaptados a las condiciones aéreas, aunque
no sigmpre estan libres de necesitar humedad atmosférica v que
ta deposicién del espermatéforo en ausencia de la hembra no
es condicién primitiva, sino que ka derivado de ancestros que
se apareabarn.

Ladiplodipioidia es el sistema genético comin en todos
los ardenidos (excepto en los dcaros). La determinacion sexual
en ardenidos es heterogamética y, salvo enraras ocasiones, los
machosson el sexo heterogamético, con cromosomas XY, XO
o con sistemas de miitipie X. Dada esta uniformidad, pode-
mos pensar que en los acaros la diplodiploidia (machos y
hembras biparentales y somaticamente diploides) v [a deter-
minacidén sexual heterogamética son caracteres ancestrales,

Los Endeostigmata (tfradicionalmente incluidos dentro
de log Prostigmata) son aceptados como los Acariformes mas
tempranamente derivados. Estos dcaros representan ef eslabdn
filogenético entre los otros ordenes de ardcnidos y los grupos
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més derivados de este grupe de dcaros, Sus modelos reproduc-
tivos y sus rasgos citoldgicos no se conocen, pere Norton et
al. {1993) predicen que estos dcaros mantienen la condicidn
ancestral de la diplodiploidia, aunque datos reales serian de
gran importancia para resoiver la filogenia.

:Como era su desarrollo postembrionario?

La supresién del cuarto par de patas comienza en la prefarva
y se mantiene en ia larva, aunque pueden observarse vestigios
de las patas IV en los Opiliocarida y en algunos Acariformes
primitivos. La presencia del estadio tritoninfal puede conside-
rarse como un cardcter primitivo (incluso en los Parasitifor-
mes) va que los Holothyrida y Opiliocarida refienen tres
estadios ninfales y en los Uropodina pueden aparecer dos
morfos deutoninfales, uno forético y otro no.

La anamorfosis es considerada como un cardcter
derivado, aunque la apomorfosis ocurre en Acaros mas
derivades. Los Opiliacariformes retienen 11 o 13 segmentos
opistosdmicos, y estos no se afiaden anamodrficamente, todos
elios son larvales, La corvatura caudal o posteroventral del
opistosoma de la larva es caracteristica de dcaros poco
derivados, sin embargo, la ausencia de ésta en la larva y ninfa
de los Opiliccarida se considera como una retencién de una
condicidn primitiva.

También este ancestro debid de presentar la divisién
dorsal por una sutura dorsosejugal entre prosoma y opistoso-
ma bien patente. Esta condicién se conserva en Acariformes,
Opiliocaridos y en los embriones de Ixodida, pero queda
enmascarada en los otros Parasitiformes por la presencia de
una gran placa podonotal en fodos los estadios postlarvales.

En los Acariformes actuales se chserva que la forma-
cidn de las nuevas patas, al mudar de un estadio de desarrollo
al siguiente, se realiza en el interior del idiosoma y no dentro
del viejo esqueleto de las mismas, condicion gue es considera-
da como derivada. Por lo tanto, el ancestro debid de presentar
una proceso de apolisis rapido (de tal forma que el periodo de
inactividad de estos animales era breve) y la epidermis de las
patas se separaba de ia cuticuia vieja dando lugar a una nueva
cuticula dentro del esqueleto viejo, Esta condicidn primitiva
se retienc en los Anactinotrichida.

LORDALYCIDAE
NANORCHESTIDAE
A MICHAEL | DAE
NEMATALYCIDAE -
TERNACARIDAE
ALICORHAGH DAE

w3 = SARCOPTIFORMES

pr————————ws FROSTI GMATA
s SPHABRCOLECHEDAE

Fig. 3.- Relaciones cladisticas de los Endeostiginata parafiléticos
{(hipétesis de I. B. Kethley, segin Norten et. al, 1993).

LA GLTIMA O ULTIMAS RADIACIONES ADAPTATIVAS
DE LOS ACAROS

Los Actinotrichida

La distribucién general y particular de los Acariformes mis
primitivos, parcce refiefar el cerco ambiental impuesto durante
la evolucién temprana de este grupo. Los Endeostigmata y
otros écaros primitivos, probablemente evolucionaron en
ambientes duros asociados a los mérgenes de zonas acudticas,
La colonizacién de la tierra y su dispersién pudo Hevarse a
cabo asocidndose a masas de algas y otros desechos que
llegaban a la costa y en los que, al menos inicialmente,
resolvieron ¢l problema del agua impuesto por el medio
estriciamente terrestre. La distribucion actual de estos dcaros
puede ser relicta y reflejar la antigua historia geoldgica.
Familias enteras {(Micropsammidae y Nematalycidae), s6lo han
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sido encontradas en capas muy profundas de suelos arenosos de
playas o de origen aluvial, Todos los Acariformes mds primiti-
vos poseen su mdxima diversidad en habitats aridos o semidri-
dos e incluso pueden ser encontrados a grandes profundidades
en suelos arenosos de praderas desérticas,

Los Endeostigmata (Fig. 3), con una organizacion
corporal muy primitiva, aunque algunas familias muestran
caracteres aitamente derivados, son considerados los Acarifor-
mes mds primitivos y, aungue sistemdticamente son considera-
dos como un grupo dentro de los Prostigmata, se trata de un
grupo parafilético. Los monofiléticos Sarcoptiformes v los
Prostigrata han surgido de diferentes ancestros “endeostigma-
tidos”. Dos de sus familias (Sphaerolichidae y Lordalycidae)
estan intimamente relacionadas con los Prostigmata y el resto
constituyen la linea que conduce hacia los Oribatida y
Astigmaia. Teniendo esto en cuenta, O’connor (1984) propone
eluso del nombre Trombidiformes para Prostigmata, Sphaero-
lichidae y Lordalycidae, y Sarcoptiformes para Oribatidos,
Astigmatas y otras farnilias de Endeostigmata. Estos dcaros
representan el puente filogenético entre el resto de los ardeni-
dos y los acariformes mds evolucionados.

Si la historia evolutiva de los Prostigmata (Fig. 4)
comienza en la mitad del Paleozoico, a partir del stock
fungivore y fitéfago habitante en la tierra, su siguiente paso
evolytivo fue la adopeién de habitos predadores, que les
permitio una mayor radiacion adaptativa al final del Mesozoi-
co. Esta radiacidn quizé se Hlevo a cabo en conjuncién con la
dominancia de angiospermas e insectos polinizadores
~radiacion adaptativa ligada a las plantas (fitéfagos) y
radiacidn a expensas de los insectos, cuyos huevos pudieron
ser posibles presas y los adultos huéspedes para relaciones de
foresia, comensalismo o parasitismo. Siguiendo siempre el
recurso alimenticio o al huésped en cualquier nicho, se ha
convertido en un grupo compiejo, heterogénen y conuna gran
variedad morfologica, ampliamente distribuido en todos los
ecosistemnas terrestres. Algunos Prostigmata volvieron a
ambientes acuaticos (predadores dulceacuicolas v marinos).

En la actualidad se reconocen cuatro cohortes en este
suborden {Norton et. al,, 1993) y la composicién de ias
superfamilias puede obtenerse en Kethley (1982, 1990} (fig. 4).

Los Anystina, ‘grupo’ parafilético segin Kethley
{1982}, incluye familias predadoras o pardsitas de otros
artropodos. Los Parasitingona, anteriormente con rango
equivalente a los Anystina, son considerados ahora como uno
de sus miembros. Son dcaros con un ciclo de vida Gnico vy
complejo v las relaciones entre sus grupos no son claras. Su
agrupacidn en superfamilias se hace en funcién de su habitat
terrestre o acuatico. Los terrestres tienden a estar débilmente
esclerotizados y con un esclerito prodorsal lineal con uno o
dos pares de tricobotrios. Los acudticos tienden a estar
maoderada o fuertemente esclerotizados y carecen de esclerito
prodorsal.

Los Eupedina son Acaros predadores de vida libre,
fungivoros, fitofagos o pardsitos que aceleran su desarrollo
mediante la supresién de uno o mds de sus estadios ninfales.
Incluyen 5 superfamilias, terrestres v acuaticas. Los Erio-
phyoidea, de gran importancia econdmica por el papel que
fuegan en tos ccosistemas agricolas, habian sido alineados
anteriormente con fos Tetranychoidea. Su posicidn actual
resuelve el problema de presentar caracteres primitivos come
la presencia de espermat6foros con talle. Los marinos Halaca-
roidea, siguen teniendo una posicién incierta en el cladograma
y su asociacion con Bdelloidea es tenue.

Los Eleutherentengona son #caros predadores,
parasitos o fitdfagos. Los inmaduros son homeomorficos
respecto al aduito y tienden a suprimir estadios de desarrollo.

Dentro de este grupo, los Heterostigmata son muy diversos
y altamente derivados.

Muchos de estos acaros son fitéfagos obligados,
nxeniras que esta condicion estd muy limitada en ofros
Acariformes. Las relaciones filopenéticas entre los fisdfagos
més importantes son pequefias, por lo que su fitefagia obliga-
da se debe a sucesos independientes. Este habito trofico debié
de surgir independientemente al menos en tres ocasiones entre
las grandes lineas de fitdfagos (en Eriophyeidea, Tetranychoi-
dea y Penthaleidae), mds otras tantas veces dentro de los
taxones gue incluyen acaros con otros hébitos tréfices. En
respuesta z las presiones selectivas similares para la adquisi-
cion de este modo de vida fitdfago en todos ellos, parece que
existe una convergencia evelutiva en su comportamiento y
caracteristicas de vida. Asf, como una preadaptacitn, modifi-
can el quelicero quelado pasando a ser todos estiliformes. Su
dispersion generalmente es pasiva {con pocas evidencias de
foresia); los individuos se mueven continuamente durante
todo su ciclo vital y su determinacion sexual suele ser arreno-
toca {Lindquist, 1998).

En cuanto a la evolucidn de su modelo reproductor, la
diplodiploidia sigue siendo el modelo seguido por los Parasi-
tingona, pero, de forma independiente, derivé a una haplodi-
ploidfa {(definida aqui de modo genérico como la existencia de
machos somaticamente haploides y hembras sométicamente
diploides) en los Empolina y Eleutherengona; en varios
miembros de los Eriophyoidea v una especie de Tydeidae a
una arrenotoquia (sistema genético haplodiploide, mediante el
cual los machos son uniparentales procedentes de huevos
preducidos por hembras virgenes v tag hembras biparentales);
existen evidencias para pensar que fos Cunaxidae (Bdelloidea)
muestran  parahaploidia (=pseudoarrenctoquia, sistema
haplodiploide mediante el cual ¢l genoma paterno de los
embriones machos diploides se heterocromatiza en los
comienzos de la embriogenia} y existen abundantes casos de
telitoquia derivada direciamente de los tres sisterna sexuales
antes mencionados.

El desarrolio postembrionario de los Prostigmata sigue
el patron acariforme primitive con seis estadios: prelarva,
farva, tres estadios ninfales y el adulto, Ancesiraimente, la
prelarva era activa y se alimentaba. En los taxones actuales,
fa prelarva nno se alimenta y solamente se conoce la movili-
dad de este estadio en una especie, cuyo cuerpo, patas y
pretarso estdn bien desarrollados. En la mayorla de los
grupos, los juveniles son homeomorficos con respecto al
adulto, salvo diferencias a nivel de la quetotaxia de patas y/o
palpos y regién genital. Lag diferencias ontogénicas entre
Juveniles v adultos pueden originar también dimorfismo
sexual en los juveniles en unos pocos grupos. En Parasitin-
gona, sus larvas pardsitas son heteromoérficas respecto a las
ninfas y aduitos predadores y las protoninfas v iritoninfas
son inactivas. Dentro de los grupo se observa la tendencia
a la supresidn o total eliminacion del nfimero de estadios
inmaduros. Esta tendencia culmina en las especies parteno-
genéticas en las cuales las hembras “alumbran” hembras
adultas.

Los Oribdtidos han existido al menos desde el Devéni-
co e incluso, algunos géneres derivados se conacen desde el
Jurdsico. Si se les compara con otros dcaros, parece que han
sido muy conservadores, en cuanto a su biologia se refiers,
dado que no han explotado el parasitismo en plantas vy
animales. Sonun ‘grupo’ claramente parafilético, que ha dado
origen a los Astigmata (O'Connor, 1982, 1984; Norton,
1998). Este conservadurismo bioldgico no se corresponde con
su rica diversidad y varios autores explican este hecho en
relacion a su microdistribucién y especificidad alimentaria.
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Parece muy probable que los Oribédtidos han constituido
cuantitativa y cualitativamente ¢l mayor componente de Ia
fauna edéfica desde ef Paleozoico Medio y desde entonces se
han extendido por toda la superficie terrena explotando todo
tipe de habitats, En parte, la gran diversidad de estos 4caros
eddficos (unas 150 familias) se debe a la heterogeneidad
estructural del suele, que ofrece un ilimitado namero de
nichos ecolégicos, y a la gran disponibilidad y diversidad de
sus recursos alimenticios (hongos, bacterias, algas y plantas),
que peimite tal especificidad por el alimento, que estos dcaros
pueden influir decisivamente en la estructura de Ias comunida-
des de hongos del suelo, de la misma forma que estos hongos
influyen en la presencia o ausencia de determinadas especies
de orib&tidos. Aunque son esencialmente miembros de la
fauna del suclo, existen formas arboreas y unas pocas especies
muestran habitos foréticos {la mayoria en coledpteres). La
saprofagia quizd derivd de un modo facultativo cvando ef
micelio superficial era escaso.

Dos acontecimientos son fundamentales para la
radiacién adaptativa de los oribatidos:

—-la esclerotizacion y mineralizacién de la procuticula
en los adultos, claramente relacionada con la proteccion ante
sus predadores (Norton y Behan-Pelletier, 1991) y Norton
(1994), sugieren ademds que este aito grado de esclerotizacion
es el resultado indirecto de su baja tasa metabdlica

~—la aparicién de 6rganos respiratorios especificos para
paliar la menor permeabilidad gaseosa de este tegumento
esclerotizado.

Los oribatidos més primitivos (Palacsomata, los
Enarthronota tempranamente derivados, y los Parhyposomata,
gue ya poseen las glandulas opistosémicas, estin poco
esclerotizados, tienen una respiracion cuticular v sus movi-
mientos son rapidos, cosa gue no ocurre en los Mixonomata
y Desmonomata bien esclerotizados que han desarrollado una
porosidad cuticular que soluciona el intercambio gaseoso. Los
Brachypylina mas primitivos desarrollaron macroporos en el
hysterosoma, acetabula porosos y una variedad de apodemas
profundas y braquitragueas en la regién coxiesternal como
adaptaciones respiratorias.

Las triqueas evolucionan en los Brachypylina més
derivados y quiza sea este hecho el que ha supuesto el gran
éxito de estos dcaros. Estas traqueas derivan de la misma
forma que las triqueas de las patas o como cualguier otro
drgane poroso interno, por invaginaciones de la cuticula y no
de glandulas o de conductos glandulares como habia sido
propuesto. Aparte del sistema respiratorio apodemato-acetabu-
lar, la interiorizacion de los drganos respiratorios es més
comuin en los taxones que viven en ambientes periddica o
permanentemente desecados y probablemente se trate de un
mecanismo de ahorro de agua,

Con la aparicién de las trigueas, se hace necesario ia
creacion de dreas hidrofobicas alrededor de los estigmas y
aparece el cerotegurmento especial hidrofébico, ademds de un
sistema octotaxico {estructuras secretoras). Este sistema pudo
haberse originado a partir de un par de glandulas dermales v
los cuatro pares derivaron de este primer par ancestral por
duplicacion de genes o alguna otra modificacién del control
del desarrollo. Lo que si parece claro es que originalmente
eran muy pequefios

Los oribatidos que secundariamente han abandonado el
ambiente terrestre para colonizar el acudtico, muestran otrag
adaptaciones importantes relacionadas con fa osmorregulacién
(as glanduias coxales de los dulceacuicolas son mas grandes
que en los terrestres y mucho més pequefas que las de los
marinos}.

PALAESOMATA
ENARTHRONGOTA
PARHYPOSOMATA

== BRACHYPYLYNA

b ASTIGMATA

DESMONOMATA
{Nothroidea)

VHXONOMATA

SARCOPTIFORMES

Fig. 5.- Relaciones cladisticas de los Sarcoptiformes {los parafiiéticos
oribatidos y astigmatas}, segin Norton et al., (1993).

Salvo escasas excepeiones, la transferencia de esperma
es indirecta, no existiendo asociacidn entre machos y hembras
(apareamiento)una vez que el espermatdforo ha sido deposita-
do. Estos 4caros retienen la condicién ancestral de seis
estadios postembrionaries, con una prelarva inactiva caliptos-
tatica y el resto de los estadios activos, La fecundidad de estos
acaros es muy baja. La mayorfa de los oribdtidos son diplodi-
pioides, pero un indeterminado nimero de Brachypylina
muestran haplodiploidia y un reducido niumero de especies
derivadas exhiben parabaploidia. Muchos exhiben telitoquia
(Norton, 1994).

Este grupo estd representado en la actualidad por mas
de 150 familias repartidas en cuatro cohortes (Fig. 5):

Los Palacosomata se consideran los més primitivos o
tempranamente derivados (Oligoceno). Muy poco escieroti-
zados, el rostro no estd desarrollado, de modo que los
queliceros son visibles dorsalmente (condicion que cumplen
la mayoria de los estadios inmaduros de los oribatidos), no
exisie articulacion sejugal, ni el par de glandulas opistosé-
micas gla, ni divisiones transversales en el hysterosoma y el
fémur de fas patas en el adulto estd secundariamente dividi-
do. No muestran heteromorfia entre inmaduros y adultos y
fos machos son raros.

Los Enarthronota son un grupo sumamente diverso que
retiene caracteres primitivos, como su escasa esclerotizacion,
ausencia de sistema traqueal y pequefio tamafio. Su tipo
corporal es ancestral y el prosoma y el hysterosoma se
escierotizan independientemente (tipo dichoide), aungue
también puede ser del tipo ptychoide y existen de una a tres
divisiones transversales en el hysterosoma.

Los Parhypochthonata sen pequefios, poco o bien
esclerotizados, el prodorso con rostro desarrollado o no, con
o sin articulacion sejugal o con un tipo corporal trichoide (con
suturas fransversales ademds de la sejugal). Tienen una
divisién transversal en el hysterosoma.
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Fig. 6.- Relaciones cladisticas de lag superfamilias del suborden
Astigmata segin Norton et al., (1993).

Los Mixonomata, con ¢ sin rostro desarrollado y bien
esclerotizados, con un tipo corporal similar al de los Enarthro-
nota pero carecen de divisiones transversales en el hysteroso-
ma. Aparece el par de glandulas gla en el opistosoma.

Los Desmonomata presentan ya un rostro bien desarro-
llado y una fuerte esclerotizacion corporal. El tipo corporal es
holoide, con una sutura secundaria —suiura circungastrica— y
carecen de divisiones transversales en el hysterosoma. Poseen
drgano de Tragardh al igual que los Astigmata y muestran
regresidn del tricobotrio en los inmadures asi como reduccion
del Claparede, '

Las cuatro cohortes anterioves constituyen los llama-
dos Oribétidos Inferiores (Balogh, 1965) o Macropylina
(Balogh, 1972}

Los Brachypylina (Oribatidos Superiores de Balogh
1965), son un grupo grande y diverso definido por la presencia
de un patron circumgdstrico de ecdisis y presencia de trdqueas
en la base de las patas Ty 11 y en la base de la zona ventroseju-
gal, Los adultos ¢ inmaduros son extremadamente diferentes.
El resto de los caracteres son similares a fos exhibidos por los
Desmonomata. Son los tipicos de la fauna edéfica.

Palagsomata v Enarthronota, los dos grupos mas
primitivos, parecen ser monofiiéticos pero sus relaciones estan
por resolver., Los Parhyposomata, posiblemente también
monofiléticos, es el “grupo hermano” de los otros taxones.
Los Mixonomata son una reunion de taxones parafiléticos que
estan bien esclerotizados con una articulacién sejugal bien
desarroilada y los Desmonoemata son otra reunion de taxones
probablemente parafilético y que han derivado de los Mixono-
mata. Los Brachypylina son monofiléticos, y probablemente
derivaron dentro de los Desmoncomata.

Los Desmonomata son, sin duda, los que poseen la
clave para entender Ia filogenia de los Sarcoptiformes Supe-
riores, dado gue han dado lugar a los Brachypylina u oribati-
dos mas evolucionados v a los Astigmata.

Los Astigmata (Fig. 6) son acaros que explotan
alimento de alta calidad, rico en proteinas pero limitado en
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espacio y en tiempo. Coma consecuencia de esto, han desarro-
lladoe relaciones importantes con animales y plantas (O"Conor,
1982}, Muestran ademds, una gran diversidad, tanto los de
vida libre como jos pardsitos.

Pudieron tener una radiacién similar a ta de los Prostig-
mata y a partir del tronco edéfico y de los relacionados con las
raices, se fueron asociando cada vez mas con los insectos que
fueron habitando la madera (escarabajos ¢ himendpteros
xildfagos) y ocasionalmente se convirtieron en parasitos. Lo
mismo ocurtié con relacidn a otros invertebrados y vertebra-
dos, primero con aves v mis tarde con mamiferos (de alimen-
tarse de los restos en nidos y madrigueras, no perdieron la
oportunidad de convertirse en comensales y pardsitos).

A diferencia de los oribétidos, tienen una fecundidad y
tasa de reproduccion muy elevads, un desarrollo més rapide
y una tasa metabdlica més alta. Aunque generalmente los
juveniles son homeomorficos respecto a sus adultos (salve
ligeros cambios en tamafio, adicidn de papilas (acetabula)
genitales y quetotaxia del idiosoma y patas), en varias familias
{Acaridides) podemos encontrar un estadio deutoninfal
heteromérfice que difiers considerablemente de ios estadios
anteriores y posteriores en morfologia y comportamiento. A
diferencia de los oribatidos, que se dispersan como adultos, ¢l
hypopus es el estadio de dispersién, no se alimenta, y estd
perfectamente adaptade a la foresia, Algunas especies pueden
omitir {o inciuir facultativamente) este hypopus, reduciendo
la edad reproductora, tipico de las especies oportunistas.

Estos dcaros se van a caracterizar por su esclerotizacién
escasa o incompleta y sus movimientos lentos. El mecanismo
respiratorio es primitivo y, salvo en raras ocasiones en las que
aparecen Organos respiratorios especializados, respiran a
través del tegumento.

Tradicionalmente, los Astigmata han sido tratados como
un suborden de Acariformes con una categoria taxendmica
sirnilar a la de los Oribatida v, en los dendrogramas, anbos
son considerados como “grupos hermanos”™. O’Connor (1981,
1984) ya indich la hipbtesis de que el origen de Jos Astigmata
se encontraba dentro de la linea de Oribatida que poselan un
par de glandulas opistosémicas y por o tanto “Oribatida” en
su sentido usual, serfa un grupo parafilético (Oribatida +
Astigmata = Sarcoptiformes).

Enun trabajo reciente, Norton {1998) aporta suficientes
prucbas para apoyar la idea de que los Astigmata se originaron
dentro de los oribatidos v que son miembros de un “clade”
con Desmonomata y Brachypylina. Estas pruebas se basan en
14 caracteristicas derivadas (presencia del par lateral de
gidndulas opistostmicas, regresion del par de pelos f1,
rutellum atelobasico, condiloforos pretarsales que articulan
con el tarso posteriormente, entre otras) v tomando como
comparacional grupo parafilético de los Endeostigmata {dada
fa posicion basal que ocupan estos dentro de los Acariformes).

Bl mismo autor argumenta ¢ue los Astigmata han
derivado de Malaconothroidea, un grupe monefilético de
Desmonomata, y para ello utiliza 13 caracteristicas derivadas
{presencia de una lamela rutellar distal, acortamiento del tarso
dei palpo, pérdida de pelos botridiales en todos los estadios de
desarrollo, entre ofros) ademds de similaridades morfolégicas
y ecoldgicas de los Astigmata con ciertos grupos de oribatidos.

En al actualidad se reconocen diez superfamilias cuyas
relaciones filogenéticas se muestran en la figura 5 y que han
sido separadas fradicionalmente en dos Supercohortes
{Krantz, 1978);

Los Acaridides, que pueden presentar hypopus asocia-
dos a vertebrados e invertebrados, mientras que los demds
estadios son de vida libre o nidicolas v a veces se asocian con
otros animales



Los Acaros: Origen, evolugion y filogenia 289

Los Psoroptides, que carecen de hypo-
pus y son pardsitos o parafagos de mamiferos,
aves, crusticeos o insectos, ocasionalmente
nidicolas o de vida libre.

La poca informacion sobre los esper-
matozoides de estos dcaros podria indicar el
hecho de que los Acaridides son mas deriva-
dos que los Psoroptides. Estos dcaros, conuna

gran diversidad en cuanto a ciclos de vida,
mantienen preferentemente la condicién primi-
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matidae y Epidermoptidae y existen datos gue
sugieren la existencia de Parahaploidia. Existe
una especie telitoca que produce machos
espanadricos que son diploides y muestran
meiosis normatles. La transferencia de esperma
es directa.

Si se adopta la idea de que los Astigmata
son simplemente un subgrupo derivado de

TRIGYNASPIDOS

T
MONOGYNASPIDOS
|

#caros oribatidos, surgirdn inmediatamente una
serie de preguntas de dificil respuesta, como
por gjemplo jcome pudo radiarse una forma
telitoca, como parece ser Malacenothroidea?
y si ast o hizo jcomo una linea sexual, como
los Astigmata, han derivada de una telitoca?.

MESOSTIGMATA

Fig. 7.- Relaciones cladisticas de las cohortes del suberden Mesostigmata (modificada

de Norton et al., 1993).

Los Anactinotrichida

Los Anactinotrichida se van a caracterizar, enfre ofras cosas,
por la presencia de un sistema traqueal provisto de grandes
estigmas respiratorios que se abren en Ja superficie opistoss-
mica, independieniemente de cualquier apéndice o estructura.

El par de grandes estigimas presentes sobre las patas III
o IV en los Holothryrida ha podido derivar al par simple que
presentan los Ixodida y Mesostigmata. Este par de estigmas,
comin en Parasitiformes, ha podido derivar de uno de los
cuatro pares de pequefios estigmas de los Opilocarida.

Si en los Acariformes, un per de gléndulas tubulares
desembocan dorsalmente en un par de canales podocefalicos,
gue a su vez reciben los conductos excretores o secretores de
glandulas acinosas antes de converger y desembocar en la
superficie dorsal del subcapitulum, en los Opilocarida y
Parasitiformes ! par de glandulas desernbocan ventralmente
en fa region de la coxa 1.

La presencia de tritosternum en eslos 4caros €s un
carfcter primitivo, mientras que fa ausencia de Claparede y
papilas genitales es derivado. Sin embargo, los Opiliacarida
presentan un par de estruciuzas llamadas “verrugas genitales”
entre las bases de las patas IV de la larva y estadios postiarva-
les, que parecen ser homologas af primer par de papilas o
acetabula genital de los Acariformes.

La movilidad de la coxa en estos 4caros es un cardcter
derivado y el hecho de que en los bxodida esta movilidad sea
reducida puede deberse a que las piacas de Ja region esternal
estén reducidas. La fisua peripodomeérica que se observa en
tados los fémures de las patas, y en todos los estadios de
desarrollo, ¢s un cardcter no conocido en otros ardcnidos.

Los Holothyrida (3 familias) son considerados como
los Parasitiformes més primitivos y son relacionados con los
Opiliocaridos (1 familia), en base 2 varios caracteres plesio-
mérficos. Los Holothyridos tienen un origen en la Gondwana
y la familia mas primitiva ~Allothyridae- es aparentemente
comin en Australia y Nueva Zelanda. Su distribucidn geogrd-
fica es relicta, encontréndose bien radiados en Nueva Guines,
Seychelles y Mauritius. Sclamente una especie ha sido citada

en Pertt (Lehtinen, 1991). Estos dcaros presentan un derivado
drgano de secrecién, “6rgano de Thon” (gue frecuentemente
ha sido mal interpretado como un par de estigmas respirato-
rios), ¥ conservan los 0jos ancestrales, como los Ixodida, con
una clara tendencia evolutiva a perderlos, También comparten
con los Ixodida la presencia del érgano de Haller con una gran
variedad estructural, sin olvidar que, muy probablemente, el
complejo receptor del tarso I de Mesostigmata es homélogo a
&ste, como puede serio el organo telotarsal de Opitocarida. Al
igual que en los Ixodida, el tritosternum se ha perdido en las
familias més derivadas (Holothyridae y Neothyridae), mientras
que en los mis primitivos sigue conservando la estructura
ancestral de los Opilocarida.

El habito trofico de los Holothyridos es similar al
observado generalmente en Mesostigmata (predadores
fluidicolas), alimentandose de pequefios artropodos.

Sobre los sistemas genéticos de Opiliocarida y Holo-
thyrida o se sabe nada. De ambos grupos se conocen machos
y hembras y se asume que retienen la condicion ancestral de
la diplodiploidia

Los Mesostigmata (Fig. 7) son en general &caros de
mediano o gran tamafio y el namere y grado de esclerotizacion
de sus placas dorsales y ventrales ponen generaimente de
manifiesto el estadio de desarrollo en el que se encuentran. Bl
dimorfismosexual en estos es muy marcado. Taxones tempra-
namente derivados, como algunos Cercomegistina, Uropodina
v Sejina, son predadores que ingieren sole alimento liquido de
sus presas

Tradicionalmente, se ha dividido a estos Acaros en dos
Supercohortes (Fig. 7):

Los Trigynaspidos, a menudo son 4caros muy ornamen-
tados y de gran tamafio, la mayoria tropicales o subtropicales,
asociados a artrépodos y, ocasionalmente, a reptiles. Algunas
especies se alimentan de las secreciones de sus huéspedes pero
otras son foréticas. Sus hembsas presentan un complejo
epiginial derivado constituide por tres elementes o placas
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coalescentes o fusionadas, que en opinidn de Lehtinen (1991
son las mismas que presentan les Holothyrida, v el dedo mévil
de sus queliceros estd provisto de filamentos o excrecencias.
Todos los machos carecen de espermatodéctilo y por lo tanto
son tocospérmicos.

Los Monogyndspidos son un grupo grande v muy
diverso de vida libre, foréticos y pardsitos, cuyas hembras se
caracterizan por la presencia de una placa geaital simple (se
hanreducido totalmente las placas latigyniales) que se abre en
su margen anterior. Los machos de Dermanyssina poseen un
espertnatodactilo que utilizan para transferir el espermatdforo
en el tracto reproductor de las hembras a través de un sistema
genital accesorio, provisto de espermotecss, cuyos orificios
externos se abren en los arlejos basales de ias patas posteriores
(podospermia). En las otras cohortes, los machos carecen de
esta especializacion en su quelicero y por lo tanto los esper-
matoforos son transferidos directamente de un orificio
reproductor a otro (tocospermia). En los machos de estos
aitimos dcaros, el orificio genital ocupa una posicién central
en la placa esternal, cardcter primitivo compartido por los
Holothyrida e Ixodida.

La presencia de podospermia dentro de los Mesostigma-
ta es un fenémeno extrafio, que pudo aparecer lentamente
pasando por estados intermedios funcionales. Los Parasitina
mostrarfan la posicion intermedia entre la podospermia de los
Permanyssina y la tocospermia primitiva que presentan los
Opiliocarida, Holothyrida, Ixodida y Mesostigmata tocospér-
micos. Sus queiiceros ya presentan espermatodactilo y la
posicidn en los machos del orificie genital es anterior, as
como otras similaridades de la anatomia interna de sus
hembras con ios Dermanyssina. Los espermatozoides acinta-
dos se adaptan a la condicion podospérmica més derivada y a
la intermedia, mientras que los taxones tocospérmicos poseen
espermatozoides vacuolados (condicién primitiva dentro de
los Anactinothrichida) (Alberti, 1991).

Los Sejina han sido considerados como los Mesostig-
mata mds primitivos, entre otros caracteres, por ¢l patrdn de
las placas dorsales {podonotal, mesonotal v elementos
pygidiales), fragmentacion de la placa esternal y su hipertri-
chia dorsomarginal. Sus ninfas y adultos son foréticas de
insectos y pequedios mamiferos. Se encuentran en Sudamérica
y Awustralia.

Los Microgyniina, estan poco esclerotizados y el dorso
de deutoninfas y adultos, como la regitn esternal, siguen
presentando el patrén ancestral de los Sejina, ademas de 1a
hipertrichia de las sedas marginales. La quetotaxia general de
sus patas est4 reducida, destacando ya la desaparicion de las
setas avd y pv4 del tarso, presentes en Sejina, Cercomegistina
y Antemophorina. La region anal de sus deutoninfas puede
modificarse para su enganche forético. Son holarticos,

Los Uropodina incluyen aqui a los Diarthrophallina
(Johnston, [982}, que son considerados como Uropodina muy
derivados. Sus larvas vy proteninfas tienen un patrén de
esclerotizacién dorsal primitivo, pero en la deutoninfa las
placas se fusionan y esta fusidn se mantiene en ¢l adulto. Las
placas marginales pueden permanecer separadas y sigue
persistiende hipertrichia dorsal. La placa esternal no esta
fragmentada. Son cosmopolitas.

Los Epicriina muestran el dorso cubierto por una tinica
placa dorsal que a menudo se fusiona con otras placas
ventrales dando lugar a animales acorazados. Todos los
estadios anteriores al adulto muestran una Gnica placa dorsal
{que no llega a cubrir toda la superficie en la larva). El
pretarso de Ja pata I se han perdido y solo quedan vestigios
de €l en algunas especies. S6lo se encuentran en el hemisfe-
rio Norte.
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En los Zerconina el dorso del aduito esté cubierto por
una dnica placa reducida o por dos placas subiguales pero la
protoninfa posee una gran placa pygidial. Pueden quedar
restos de hipertrichia dorsal. 86lo presentes en el hemisferio
Norte.

En los Parasitina ¢l dorso puede estar cubierto por una
o dos placas bien escierotizadas. Ei endogino de la hermbra
puede estar muy desarrollado. Aparece una deutoninfa forética
con un acrotarso derivado que serd retenide por los Dermany-
ssina. Los Dernianyssina son los més derivados y mas diver-
808,

Los Heterozerconina son comunes en los tropicos v
regiones templadas. Con un espermatodéctilo, que no parece
ser homéloge al de los otros Mesostimata, su posicién
taxondmica v filogenética es incierta, aunque se les ha
relacionado con los Trigynaspidos (Norton et al., 1993),

Los mayoria de los taxa superiores de Mesostigmata
(Cercomegistina, Parasitina y quizd Dermanyssina) son
diplodiploides. Al menos dos veces ha surgido la Parahaploi-
dia; en tres ocasiones la arrenotoquia {Eviphidoidea, Ascoi-
dea y Dermanyssoidea) y en Ascoidea (y quiza convergente-
mente en algunos Dermanyssoidea) la Parahaploidia aparecié
ensu evolucion temprana. La telitoquia individual o poblacio-
nal, vuelve a surgir esporadicamente en estos 4caros.

El pasado de los Ixedida (3 familias) es més oscuro
debido a la falta de fésiles. Sus propiedades bioldgicas,
fisiolégicas y estructurales parece que se establecieron
durante sus asociaciones pardsitas con los reptiles del
Paleozoico o principios del Mesozoico en unas condiciories
climéticas hiimedas y célidas (Hoogstraal v Aeschlimann,
1982), convirtiéndose en parasitos obligados. Estos reptiles,
de cuerpos grandes, epidermis lisa y que vivian en densos
grupos, constituian el hospedador ideal. Presentaban tres
estadios de desarrollo (larva, ninfa y adulto), cada uno de
los cuales requeria una ingestién de sangre o de tejido
animal abundante. La bisqueda de hospedador en estas
condiciones no requeria la presencia de 6rganos visuales y
la falta de pelos o plumas en estos hospedadores hacia ficil
la localizacién de un lugar idéneo de enganche. Cuando Jos
reptiles del Paleczoico se diversificaron y conguistaron una
gran variedad de habitats terrestres y acudticos, estos
parésitos evolucionaron en dos lineas diferentes: Ixodida
y Argasidae. )

Los Ixodidae més primitivos debieron de ser grandes
(adultos 9-12 mm de longitud y 1 mun las larvas). Probable-
mente requerian un hospedador por cada estadio de desarrollo
y las hembras necesitaban grandes cantidades de sangre o
tejidos para obtener la energia necesaria para la produccién
de huevos (no muchos, en base a la informacion obtenida del
primitivo y relicto Haemaphysalis inermis) durante varios
dias y para que estos huevos pudieran dar fugar a larvas
capaces de encontrar su propio alimento. Por el contrario, los
machos no necesitaban tanto alimento para lievar a cabo el
proceso reproductor,

Los Argasidae asociados con los reptiles del
Paieozoico-Mesozoico eran probablemente més grandss que
los Ixodidae y tres comidas no debieron de ser suficientes para
ellos. En sus principios, los estadios ninfales de argasidos
debieron de ser dos o mds, y cada ninfa necesitaba un cornida
en un hospedador diferente. Los adultos también necesitaban
varias ingestas de alimento y las hembras ovopositaban
después de una comida completa.

Las larvas de estas garrapatas primitivas podian permi-
tirse estar alimentdndose durante varios dias, y lo mismo
pudieron hacer las ninfas v adultos. Sin embargo, este patrén
primitivo en cuanto a la duracion de sus comidas, fue ajustado
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posteriormente. Las larvas de argésidos siguieron alimentan-
dose durante varios dias pero sus ninfas y aduitos sobrevivie-
ron alimentandose répidamente (30 a 60 minutos). Las larvas,
ninfas y hembras adultas de ixddidos pasaron a alimentarse
lenta v gradualmente durante varios dfas.

Al principio del Terciario (hace unos 70 millones de
aflos), las aves y los mamiferos reemplazaron a los reptiles
como vertebrados dominantes. La diversidad, abundancia vy
talia de los reptiles decrecié y algunos grupos de Ixodida no
pudieron adaptarse a los nuevos hospedadores y se extinguie-
ron. La evolucion de los que sobrevivieron fue paralela alade
los nuevos vertebrados pero de un modo més tento y conser-
vador. Estos dcaros disminuyeron su talla y modificaron
ciertas estructuras, su biologia y comportamiento, apareciendo
también otros patrones de alimentacién. Cuando el hombre
incorpora los animales domésticos en el ambiente, estas dos
familias llegan a presentar los problemas veterinarios y
médicos que existen en la actualidad.

En la actualidad, la mayoria de los argasidos siguen
habitando cerca de sus hospedadores, condicionan su tamafio
al tamafio de éste v se protegen de él acortando les tiempos de
alimentacion.

Por otro lado, los ixddidos se han adaptado biologica y
ecoldgicamente mejor. Han reducido su tamafio considerable-
mente (en algunos casos esta reduccidn estd totalmente
relacionada con ia reducida talla de su hospedador preferido}
y se observa una clara reduccion det hypostoma y del artejo 4°
del palpo (que pasa a estar alojado en un foseta del artejo 3°).
El palpo alargado (cardcter primitivo) persiste en la larva y
ninfas de especies actuales de Jxodes v Haemaphysalis, sin
embarge sus adultos muestran un palpo corto v compacto.
Ademas, se ha producido un alargamiento de la basis capituli,
Las implicaciones de todas estas reducciones en el proceso de
alimentacion estdn siendo investigadas.

El ciclo de tres hospedadores se ha conservado en los
ixédidos, dado que resulta seguro para aquellas especies que
pasan toda su vida en nichos donde los hospedadores vuelven
a dormir, reproducirse o hibernar. Especies mds derivadas,
ocupan hibitats mas expuestos y se han adaptado a hogpeda-
dores con una mayor movilidad a expensas de una mayor
mortalidad, sobre todo de st estadio larvario. Hay que tener
en cuenta gue la larva de ix6didos y argasidos carece de
sistema tragueal y mantener el equilibrio hidrico interno,
dentro de limites tolerables, con una respiracion tegumentaria
requiere mayor energia, por lo que la supervivencia de este
estadio es mas precario.

Los ixddidos y argasidos han modificado el ndmero de
hospedadores requeridos durante su ciclo biolégico en varias
ocasiones. El ciclo de dos hospedadores io encontramos en
unas 12 especies de ixddidos y el de un dnico hospedador en
12 especies de ix6édidos y en el argésido Otobius megnini. En
la mayorfa de las especies actuales de argésidos se observaun
cicio vital en el que se reguieren varios (més de tres) hospeda-
dores y el mismo numero de estadios ninfales.

Aungue estos dcaros muestran un alto grado de especifi-
cidad, en algunos casos toleran hospedadores alternativos én
ausencia del especifico, conservando sus caracteristicas
inorfoldgicas v fisioldgicas originales. La mayoria de los
grupos de Ixodida son pantropicales (Ixodidae es précticamen-
te cosmopelita).

La diplodipleidia ancestral constituye el sistema
genético de todos los Ixodida, aunque Ia partenogénesis ha
sido observada en condiciones experimentales. Los machos
transfieren el espermatéforo utilizando sus piezas bucales.

La familia Nuttaliiellidae sigue estando representada
por hembras de una Onica especie, Nuttalliella nomaqua,
encontrada en Africa y probablemente su hospedador sea un
mamifero de pequefio tamafio, Bl gnatosoma de estas garrapa-
tas s¢ articula anteriormente al igual que en los ixddides
{anteroventralmente en argésidos) y carccen de las glandulas
gnatosomales dorsales

A QUE SE DEBE EL EXITO DE LOS ACAROS?

En la historia evolutiva de los animales es siempre dificil
establecer los factores criticos que han sido la causa de su
rapida radiacion. Bxisten factores clave pero no son tan
definitivos y, ademas, son muy variables y diferenciados en las
distintas lineas filéticas,

Para las deutoninfas foréticas de los astigmatas y otras
pocas lineas, ¢l elemento decisivo parece ser el tipo de
desarrollo postembrionario, que les permite una division de
responsabifidades en su ciclo vital y vna mejor adaptacidn a
ciertas condiciones, ademés de la posibilidad de coevolucio-
nar. Para los oribatidos y mesostigmatas, en ciertos ambientes,
el espesor de su cuticula ha sido critico. Sin embargo, la
cutfcula fina de los prostigmatas no les ha impedido radiar
impresionantemente en los mismos ambientes.

Con una gran variedad en su plan estructural, la dnica
clave comin para el éxito de todos ellos parece haber sido el
pequefio tamafio, s genuino cportunismo y su plasticidad.
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