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Resumen

Tradicionaimente, los Apterygota, en sentido amplio, se han dividido en dos grupos texonomicos: Entognatha y
Ectognatha, segdin tuvieran respectivamente, las piezas bucales escondidas en un repliegue cefalice o visibies
externamente. Los primeros incluyen los Collemboia + Protura (= Eltipura) con el Orden Diplura y los segundos
comprenden los Microcoryphia, Zygentoma y Plerygota.

A pesar del interés gue despierta la historia evolutiva de los Apterygola, no hay un acuerdo unanime sobre las
diferentes hipolesis flogenéticas que se han formulado por diversos autores, en relacién af conjunte de grupos que
los integran.

En este articulo, se hace un estudio sobre las aportaciones filogenéticas efectuadas por aulores recientes y, a la
vista de sus trabajos, se concluye que los Callembola, Protura y Diplura forman grupos naturales {monofiléticos), al
igual que ios Microcoryphia y Dicondylia, El término Ellipura para designar Ja union de Collembola + Protura, deberia
rechazarse, al igual que la denominacion Apterygota en sentido amplio. Los Monura, como orden {6sl, deberia
incluirse dentro de los Microcoryphia con categoria de Suborden.

Palabras clave: Aplerygota, Parainsecta, insecta, Hexapoda, Coltembola, Protura, Diplura, Microcoryphia,
Archaeognatha, Monura, Zygentoma, Thysanura, Filogenia.

Recent advances on the phylogeny of ‘Apterygota’
Abstract
The Apterygota sensu lato are traditionally divided in two taxonomic groups: Entognatha and Ectognatha, the former
with enclosed and the later with exposed mouthparts. Entognathy is a character shared by Elfipura (Collembola +
Protura) and the order Diplura, whereas ectognathy is present in Microcoryphia, Zygentorna and Plarygota.
Despile the growing interest in the evolutionary history of the Apterygota .1, there is at present no agreement on
a phylogenetic hypothesis concerning the different lineages within this group.
ir this study we review the phylogenetic relationships recently presented by different authors. We conclude that
Collembola, Protura, Diplura, Microcoryphia and Dicondylia are natural (monophyletic) groups. The taxon Ellipura
(Coliembola plus Protura) is not supported, and should not be accepted. There is also no support to consider the
Apterygota sensu lato as a monophyletic group. The fossil order Monura should be inciuded as a Suborder of
Microcoryphia

Key words: Aplterygota, Parainsecta, Insecta, Hexapoda, Coliembola, Protura, Diplura, Microcoryphia,
Archaeognatha, Monura, Zygentorna, Thysanura, Phyiogeny.

CONSIDERACIONES SOBRE LOS HEXAPODA

Sz han hecho muchisimas tentativas sobre la filogenia de los
Arthropoda en general y de los Hexapoda en particular, No es
facit condensar, en pocas paginas, todas las aportaciones y
vicisitudes que han cxperimentado el conocimiente vy la
evolucidn de los Hexapoda a lo largo de su historia, pero
trataremos de dar una idea de las principales teorias evolutivas
que se han formulado en estos Gltimos afios, centrandonos
principalmente en el estudio de las formas primitivamente
apteras, es decir, de los denominados apterygota ¢ “insectos

sin alas”. Se trata de un conjunte de grupos més o menos
independientes entre s, relativamente modestos enniimero de
especies pero de una notable heterogencidad, porque dentro de
unas estructuras y una organizacion general aparentemente
simples v a menudo similares, se encuentran notables diferen-
cias que permiten suponer un crigen diverso y un proceso
evolutive lento muy influido por factores ambientales (edafi-
c0s), que han remodelado los caracteres primitives bésicos,
mezclando homologias y homoplasias. Aungue los fosiles son
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Fig. 2.~ Esquema de clasificacion de los Hexapoda. Original.

escesos en varios de los grandes grupos (Clases u Ordenes)
hay representantes muy antiguos, del Devénico o del Carboni-
fero, en los que es curioso comprobar ciertas estructuras
caracteristicas similares a las actuales, mientras que otras son
tan diferentes que hacen dudar de si se trata de entidades
taxondmicas equivalentes pero distintas o bien etapas primiti-
vas del desarrollo evolutivo de linajes que ahora, tal vez por
adaptaciones al medio, parecen més primitivas (mds generali-
zadas, en términos hennigianos).

Lo que precede ha motivado puntos de vista muy
distintos, ya en los autores antiguos. Como sefiala Denis
(1965), la mayorfa de autores como por ejempio Brauer,
Lubbock, Gegenbauer o Palmen, admitieron los Apterygota
como un grupo primitivo, mientras que Emery y Lankester
congideraron que eran Ortdpteros degenerados y Camerano y
Grassi opinaron que eran Ortdpteros neoténicos. Suponfan que
eran primeramente alados y luego perdieron las alas por
evolucidn; Sule (1927) sefiald los iobulos paranotales de los
Lepismatidos como alas vestigiales. Es de resaltar que Tothifl
(1916} en Denis (1965), creyo advertir en estos hexdpodos
incluso mas caracteres especializados (derivados) que genera-
lizados, aunque Denis (1965), hace observar que la especiali-
zacién se ha ido desarrollando a partir de condiciones muy
generalizadas. Como veremos, ias estructuras bucales de tipo
entotrofo {entognatas) pudieron desarrollarse independiente-
mente varias veces, a partir de una morfologia normalmente
ectotrofa, del mismo modo que la pérdida de érganos de

- vistén e incluso de las antenas, debid ser a costa de unos
antecesores oculados y antenados; os condilos de las mandi-
bulas se encuentran {inicos o dobles aparentemente en un
mismo grupo taxondmico, dando pie a [6gicas dudas sobre un
posible proceso evolutivo divergente de un mismo linaie, o de
la probable independencia filogenética de ambos grupos.

Las diferencias entre los diversos taxones parecen
evidenciar una profunda separacidn filogenética de varios
grupos, al menos cinco, de Apterygota. Creemos interesante
examinar sus caracteristicas y la relacidn que puedan tener con
los demas Hexapoda.

Desde que Hennig (1 966) utilizd el método de sisterna-
tica filogenética, més comunmente conocido por cladistica,
para estudiar la filogenis de los Hexapoda se han realizado
muchos estudios sobre este grupo, dando como resuitado la
existencia de diversas teorias sobre su origen: monofilia,
difilia o polifilia. Cada una de estas teorias ha sido apoyada
por diversos autores. Son partidarios de la polifitia Anderson
(1973, 1979, Manton (1977), Fryer (1992, 1996}, etc. Una
serie de autores ha dade soporte a la teoria difilética como por
gjernplo Tiegs y Manton (1958), Cisne (1974), Hessler v
Newman (1975}, Bergsirém (1980, 1992), Hessler {1992),
enire ofros. Apoyan la teoria monofilética Paulus (1979),
Boudreaux (1979), Weygolt (1979, 1986), Brusca y Brusca
(1990}, Wiigele (1993), Kristensen { 1975, 1981, 1989, 1991,
1995, 1998), Bourgoin (1996), Deutsch (1997), etc. Hoy,
parece admitido por muchos autores, ademds de los citados,
que los Hexapoda constituyen un grapo monofilético vy asi lo
entienden los autores del presente articulo,

Hasta aqui nos hemos referido al términe Hexapoda y
no hemos mencionado a los Insectos. Ambos términos han
sido considerados sindnimos, pero actualmenie hay una
tendencia muy acusada en considerar a los Hexapoda como
una Superclase, que comprende una serie de grupos que
comparten, entre otras caracteristicas, la posesién de tres pares
de patas. Algunos de ellos son dpteros en todo su linaje v esta
condicién primitiva ha hecho gue se les denomine Apterygota,
por oposicidn a los alados o dpteros por derivacion secunda-
ria, denominados Pierygota, Sin embargo, las caracteristicas
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Fig. 3.- Algunas de las agrupaciones que han experimentado fos cinco drdenes de Apterygota. Original.

de dos o tres ordenes (Collembola, Protura y tal vez Diplura),
que tienen las piezas bucales ocuitas por un repliegue cefélico
(Entognaths), hace gue s¢ es considere primitivos y distintos
a los demas, por lo que frecuentemente se les llama Parainsec-
ta. Los verdaderos Insecta serian los demds érdenes con las
piezas bucales expuestas {Ectognatha), constituidos por dos
ordenes que tienen las mandibulas con un céndilo (Microcory-
phia 0 Archacognatha y el orden fésil Monura), v todos los
demds con mandibulas dicondilicas constituidos por dos
conjuntos muy desiguales, los Zygentoma ¢ Thysanura s.8.y
los drdenes de Pterygota “tipicamente” alados.

Como veremos, el nivel taxondmico, o jerdrquico, de
los diversos grupos mencionados varia considerablemente
seghn sean los autores y los caracteres tomados en considera-
cidn; no obstante, a grandes rasgos, puede decirse que los
Cotlembola, Protura, Diplura, Microcoryphia, Monura y
Zygentoma constituyen un heterogéneo conjunto cuyas
dudosas afinidades filogenéticas sélo tienen como cardcter
comin el apterisme primitivo, es decir, son Apterygotas.l, ya
que esta denominacion, como comentaremos mas adelante,
puede rescrvarse para wn conjunto reducido de estos hexdpo-
dos, o bien podria considerarse en desuso.

La clasificacion que se encuentra en la mayoria de obras
de Entomologia (Mackerras, 1970; Carpenter, 1992; Nau-
mann, 1994, etc.), hace gue los términos Hexapoda e Insecta
no sean sindnimos, siendo los Hexapoda lo que podriamos
denominar “insectos sensu lato” que antes inchuia dos grupos:
Apterygots o insectos primitivamente 4pteros y Pterygota o
- insectos con alas o seoundariamente dpteros. Los primeros, a
su vez, estaban divididos en Entognatha y Ectognatha. Los
Entognatha comprendian los érdenes Collembola, Protura y
Diplura y los Ectognatha, ¢f Orden Thysanura que posterior-
menie se desdobid en dos: Microcoryphia (=Archaeognatha)
con cabeza pece visibie dorsalmente y mandibulas monocon-
dilicas y Zygentoma o Thysanura $.5. con cabeza visible
dorsalmente y mandibulas dicondilicas (Fig. 1). Ahora, se
considera que los Hexapoda comprenden una serie de grupos:
Clase y Orden Collembola, Clase y Orden Protura, Clase v
Orden Diplura y Clase Insecta con dos Subclases: Apterygota
(con los Ordenes Microcoryphia v Zygentoma) y Subclase
Pterygota (Fig. 2).

Vemos por tanto gue los Apterygota s.l., es decir,
todos los hexdpodos dpteros, comprenden clados general-
mente admitidos como Ordenes: Collembola, Protura,
Diphura, Microcoryphia y Zygentoma. En la fig. 3 se sefialan
algunas de las agrupaciones que han experimentado estos
érdenes.

Hechas estas consideraciones, trataremos cada uno de
los grupos por separado para luego discutir su posible
posicidn filogenética.

A partir de ahora, trazaremos la historia de los Aptery-
gota basdndonos tanto en los datos conocidos de las formas
fosiles como de las vivientes y en éstas en los conocimientos
anatdmicos (externos e internos), embrioldgicos, de funciona-
lidad, etolégicos, anatomia comparada, analisis de proteinas,
moleculares, efc.

CARACTERISTICAS TAXONOMICAS
Hexapodos Entognatos

Segin Boudreaux (1979), siguiendo esencialmente 2 Hennig
{1953}, los érdenes que componen los entognatos: Collembo-
la, Protura y Diplura constituyen un grupo hermano de ios
restantes Hexapoda y forman un conjunto monofilético que
denomina asimismo Entognatha, con categoria de Subclase.
Dentro de este grupo, se han reconocido dos grupos hermanos
en los Diplura y los Ellipura (= Collembola -+ Protura), ya que
todos los entognatos comparten una serie de autapomorfias
como son fa modificacion de las piezas bucales y su inclusion
dentro de un repliegue cefilico u oral; reduccién de ios
palpos; reduccion de los drganos visuales en los Collembola
(Paulus, 1972, 1979), gue faltan completamente en jos Protura
y Diplura; reduccidn casi total de los ciegos géstricos y de los
tubos de Malpighi.

Entre los Entognatha, se han reconocido relaciones
entre los Diplura y los Ellipura por numerosos autores (Tuxen,
1939, 1970; Lauterbach, 1972; Kristensen, 1975, 1981, 1991
Boudreaux, 1979; Hennig, 1981; Stys y Bilinski, 1990,
Machida et ak, 1996).

Por ofro lado, Manton (1977, 1979}, Koch {1997, 1998)
v Kraus (1998), basandose en caracteristicas de los Ellipura y
Diplura creen que la entognatia es una caractetistica adquirida
por convergencia y, por tanto, no hay afinidades entre los tres
taxa, pero las caracteristicas anatomicas a las que alude
Manton (1977, 1979), o son convincentes seglin Kristensen
(1975, 1981, 1991).

Jamieson (1987), estudiando la evolucion del esperma en
los insectos concluyd que un axonema simple con un anillo de
9 dobletes rodeando un par de tibulos centrales (9+2) es un
cardcter plesiomérfico de los Artrdpodos. Los Colémbolos
presentan este esquema, los Proturos carecen del doblete
central y pueden tener modelos de axonema como 12+0 o
14+0. Los Diplura, ademas del modelo 9+2 presentan rodeando
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a este conjunto un anillo de & thbulos accesorios simples, es
decir, 1z configuracién es 9+9+42. Este mismo tipo lo encontra-
mos en Microcoryphia, Zygentoma (Fig. 4) y muchos Pterygo-
ta. Bl tipo 9+9+2 puede ser consideradosinapomarfico de los
Diplura -+ Insecta (Kristensen, 1995) y asi existirian dos grupos
de Entognatha, los Diplura y log Ellipura (= Parainsecta =
Collemboia + Protura).

C. Bach De Roca, M. Gaju-Ricart y A. Compte-Sart

Ellipura (= Parainsecta)

Los constituyentes de este grupo se denominan asi por la
carencia de cercos y comprende pequefias formas cuya
longitud méxima no sobrepasa los § mm. Los dos clados que
los constituyen comparten una serie de sinapomorfias como la
reduccién de los palpos maxilares y labiales, la presencia de
un surco medic veatral posterior a la cabeza y que se extiende
por el torax ¢ incluso, en los Coliembola, hasta el primer urito,
la “linea ventralis”, presencia de grandes células neurosecreto-
ras (=ganglios epifaringeos) (Frangois, 1969} vy pretarso
constituido por una sola ufia, aunque este ultimo cardcter es
cuestionado por Kristensen (1981).

Los Ellipura no son solo fenéticamente distintos entre
si, sino entre los demds hexdpodos. La carencia de espirdculos
abdominales ha sido considerado como una autapomorfia de
los Ellipura.

La monofilia de los Ellipura es mantenida por Kristen-
sen (1991), pero rechazada por otros autores, como por
ejemplo Stys y Bilinski (1990} y Bilinski (1993).

Collembola

Son hexapodos de pequefio tamafio (0,25 a & mm de longitud),
por ello son formas poco esclerotizadas, Presentan una serie
de autapomorfias como el pequefio nimero de uritos (sélo 6)
y apéndices especializados en el abdomen: el tubo ventral o
coléforo en el primer urito, ¢l retindculo en el tercero y la
furca en el cuarto. Las patas fordcicas tienen el pendltimo
artejo muy alargado comprendiendo la unién de la tibia y el
tarso formando un tibja-tarso. Los espirdculos, cuando estan
presentes, se abren en la cabeza (Fig. 3).

El pequefio ndinero de uritos y el tipo de segmentacién
del huevo (holoblastica), son caracteristicas {inicas dentro de
los Hexapoda.

Las antenas presentan musculatura en todos los
antendmeros excepto en el Gltimo (cardcter que comparten con
los Miridpodos). Goneporo en el ditimo urite v desarrollo
epimdrfico.

Protura

Pequefios hexdpodos menores de 2 mm de longitud, delicados
y de cuerpo alargade (Fig. 6). Presentan una serie de autapo-
morfias como son la carencia de antenas, de ojos y de tentorio.
En {a cabeza se encuentran unos pseudocelos que se habian
considerado vestigios de antenas (Tuxen, 1959), pero Francois
{1959), demostrd que dicha estructura estd inervada por el
protocerebro v carece de musculatura, por tanto, no puede
considerarse un vestigio antenal. El primer par de patas estd
dirigido hacia adelante y asume las funciones propias de las
antenas ya que estén recublertas por gran cantidad de sensi-
lios, Presentan pequefios apéndices abdominales vestigiales en
los tres primeros uritos. El gonoporo se abre en el dltimo
urito. Su desarrollc postembrionario es anamorfico, al igual
que en la mayoria de Jos Miriapodos.

Diplura

Pequefios hexdpodos de 2 a 5 mm de longifud sin contar los
filamentos caudales, aunque algunos pueden alcanzar 5 cm;
sin pigmento, presentando una serie de sinapomorfias como
son la carencia de drganos visuales, presencia de antenas con
musculatura en todos los antendmeros excepto el {ltimo
{cardcter compartido con los Miridpodos v los Colémbolos).
Sin brazos anteriores tentoriales (Boudreaux, 1979} ¢ sin
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Fig. 6.- Protura: A, Visién dorsal; B. Parte anterior del
abdomen en vision ventral, Redibujado de diversos
autores.

tentorio {(Frangois, 1971). Koch (1997, 1998) considera los
apodemas cefalicos anteriores y posteriores como verdaderos
apodemas tentoriales. En el embrion se observan 11 uritos,
pero al eclosionar el huevo, solo se encuentran 10, Estilos en
los urosternes (bien desarroliados en los Campodeidae, pero
pequefios en las Japygidae). Algunos, presentan vesiculas
exértiles en los § primeros urosternos o en los H-VIIL Los
cercos son distintos segan los grupos de Dipluzos, lo que se
considera una autapomorfia (Fig. 7).

La evolucién de las traqueas ha seguido dos direc-
ciones, En los Campodeidae no existen espirdculos abdomina-
les, estando presentes 3 pares de espirdculos tordeicos; por el
contrario en los Japygidae existen 9 pares de espirdculos
abdominales v, en el torax, 2 pares en el mesotorax y uno en
el metatorax, A veces, s6lo se hallan dos pares de espirdculos
en el torax, por tanto los Japygidae presentan el modelo 3+9
0 2-+9 pares de espirdculos, dependiende de los grupos.

Manton (1972, 1977 estudiando la musculatura de los
apéndices comprobd la existencia de un solo misculo
trocanter-femoral y un solo céndilo o pivote femuro-tibial,

Kristensen {1971, 1975) duda de la monofilia de los
Diplura y la acepta con reservas basandose en el estudio de
Manton, citado anteriormente, sobre la musculatura y condilos
de Jos apéndices y que es comin a todos los dipluros. Estén
también de acuerdo con esta concepcidn y creen gue los
Diplura no son monofiféticos y tendrian que desdoblarse en
dos grupos, los Campodeoidea y los Japygoidea (Dunger,
1994; Koch, 1997, 1998; Kraus, 1998). Kukalovi-Peck
(1991} opina que parccen tener una mayor relacion con los
insectos 5.8. que con los demds enfognatos y cree que constitu-
yen un grupo hermano (entognato) de todos los demis
insectos (ectognatos).

Hexapoda Ectognatha = Insectos s.5. = Insecta

La monofilia de los insectos que comprende los Microcory-
phia, Zygentoma y Pterygota, parece bien fundada y la
mayoria de autores estan de acuerdo. Los dos primeros taxa se
kabian unido anteriormente en el taxon tnico “Thysanura”,
pero basandose en la articulacién de las mandibulas y otras
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Fig. 7.~ Diplura: A. Campodeidae; B. Anajapygidae; C. Japygidae. Ay B,

originales, C, tomsado de Naumann (1994),

razones fundadas, se consideran a los Microcoryphia como
monocondilicos (Monocondylia) v a los Zygentoma =
Thysanura s.s. como dicondilices y unidos cladisticamente a
los Prerygota (Dicondylia). Los tres grupos tienen una serie de
stnapomorfias en comin como son la estructura de la antena
aue sdlo presenta musculatura en el primer antendmere, el
escapo, y carece de musculatura en los restantes; ol segundo
antendmero, el pedicelo, posee una serie de drganos sensiti-
vos, drganos cordotonales, cuyo conjunto constituye el 6rgane
de Johnston. El endoesqueleto cefélico o tentorio esta bien
desarrollado principalmente los brazos posteriores que forman
una barra transversa. Las patas tordcicas tienen los tarsos
subsegmentados y el pretarso estd constituido por dos ufias
que se articulan con el tarsdmero distal. Las hembras presen-
tan un ovipositor u oviscapto apendicular en los uritos octavo
v noveno. El abdomen termina en un filamento caudal o
paracerco multianiflado que se desarrolla a partir del tergo del
decimoprimer urito. Por regla general los espirdculos respira-
torios siguen la formula 2+8 En el desarrolio embrionario
aparece ya la cavidad amnidtica.

Microcoryphia = Archaeognatha

Boudreaux, 1979 considera a este grupo como el grupo
hermano de los Dicondylia (Zygentoma + Pterygota). Recibe
¢l nombre de Microcoryphia debido a que, como ya hemos
indicado, vistos dorsalmente, el vertex es muy pequefio y estd
parcialmente recubierto por el pronoto gue es muy anche,
Presentan unos ojos compuestos muy grandes que se unen en
la linea media cefdlica. Bste cardcter puede considerarse una
apomorfia (Larink, 1997). Segin este mismo autor son también
apomorfias la presencia de ftréqueas sin anastomosis, la
carencia de estigmas respiratorios en ef primer urito, los cercos
multianillados, la habilidad para saltar, el cuerpo recubierto de
escamas, sensilios especiales, gonopodos especificos, su
comportamiento reproductor, la cuticula del blastodermo y el
presentar la cavidad amnidtica abierta. Como plesiomorfia
podsia citarse el gran nimero de vesiculas exértiles (Fig. 8).

I.as mandibutas son monocondilicas y presenta estilos
en las patas y en fos urosternos.
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Cercos

Fig. 11.- Rhyniella praecursor.
Tomado de Boudreaux (1979).
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Fig. 8.~ Microcoryphia: A. Cabeza vista frontaimente; B. Vision dorsal; C. Visién ventral,
Ay B, originales, C, redibujade de Naumann (1994).
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Fig. 9.- Zygentoma: A. Lepismatidae, visién dorsal; B. Id. Ventral; C. Mandibula;
D. Ateluridae; E. Nicoletiidae; F. Lepidotrichidae. Modificado de diversos autores.
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Zygentoma = Thysanura s.s.

Unidos anteriormente a los Microcoryphia, se han separado de
etlos por su dicondilia. La dicondilia representa un escaldn
importante en ¢l nivel taxondmico, por ello se consideran muy
proximos 2 los Pterygota constituyendo ambeos los Dicondylia
(sensu Hennig, 1969) y el grupo hermano de los Microcory-
phia (Kukalova-Peck, 1998).

Los Zygentoma poseen una serie de caracteres plesio-
morficos de sus antepasados como son las mandibulas
dicondilicas v los cercos anillados y otra serie de apomorflas
como la reduccion de los ojos compuestos llegando a faltar en
algunas especies, la carencia de ocelos, la falta de estilos en
tas patas y 1a reduccion de los estilos y vesiculas coxales en el
abdomen, poseyendo también algunas autapomorfias como la
presencia de dos condilos entre el fémur y la tibia, trigueas
con anastomosis, muchos sensilios especiales y un comporta-
miento reproductor especifico.

Los Zygentoma comprenden una seric de familias
bastante diversas (Lepidotrichidae, Nicoletiidae, Lepismati-
dae, Ateluridae y Maindreniidae) por ello la monofilia de los
Zygentoma no estd totalmente clara (Fig. 9). En 1961, Wygod-
zinsky describi6 un representante de la Familia Lepidotrichi-
dae, de la que sdlo se conocian formas fosiles halladas en el
dmbar del Baltico. Se trata de Tricholepidion gertschi'y dicha
especie ha retenido una serie de caracteres primitivos (plesio-
morficos) en relacion con las restantes familias conocidas:
cuerpo no recubierto de escamas, 0jos compuestos laterales,
3 ocelos, tarso con 5 tarsdmeros y pretarso con dos ufias,
vesiculas coxales en los uritos II-VIL, estilos en los uritos I~
IXy carencia de proventsiculo. Segdn Kristensen (1998} quiza
Tricholepidion ¢s un grupo hermano de los restantes Dicond-
ylia y se tendria que elevar la familia al rango de orden. Por
otro lado T gertschi comparte con los miembros de la familia
Nicoletiidae un tipo tmico de sensilio, probablemente un
caracter apomorfico, en el filamento terminal y otras apomor-
fias con los restantes Zygentoma como la disposicion de los
ovarios v el ovipositor, los foliculos testiculares y el pene. Por
desgracia no se conoce el desarrollo embrionario de los
Zygentoma excepto por lo que se refiere a la familia mas
numerosa del orden que es la Lepismatidae (Anderson, 1973,
Larink, 1983).

REGISTRO FOSIL.

E! conocimiento de las formas fosiles siempre ha ayudado
significativamente al reconocimiento de las caracteristicas
plesiomérficas o apomodrficas (caracteres primitivos o
derivados, respectivamente), principalmente cuando estas

caracteristicas se comparan con rigor con las formas vi-
vientes. Refiriéndonos a las formas fosiles v dentro de los
drdenes que nos ocupan, los primeros fosiles conocidos
pertenecen al orden Collembola (Fig. 10). Son del Paleozoi-
co, en concreto, del Devonico de Escocia y este f6sil es
también el més antiguo conocido dentroe de fos Hexapoda. Se
trata de Rhyniella praecursor y es muy parecido a los
colémbolos actuales (Fig. 11). Carpenter {1992) lo considera
de familia dudosa mientras que Ross y Jarzembowski, en
Benton (1993), los incluyen entre los Isotomidae. Posterior-
mente se han descrito otros colémbolos tanto de la Era
Primaria como de la Secundaria (Cretéceo) y Terciaria
(Eoceno v Oligoceno). Todos ellos presentan las piezas
bucales ccultas por un repliegue cefilico al igual que los
colémbolos actuales (Greenslade, 1988), por ello, no
proporcionan muchos datos suplementarios para estudios
morfologicos.

De los Protura, no se conocen restos fosiles.

Hasta el trabajo de Kukalova-Peck (1987) sélo se
conocian Diplura fosiles del terciario, como Oncyctajapyx
schmidti, Plioprojapyx primitivus y O. onychis, todos descri-
tos por Pierce en 1950 y 1951, del Paleoceno, de familia
incierta seghin Carpenter (1992); Campodea darwinii (Campo-
deidae) v Ocellia articulicornis (Ocellidae), son del 4mbar
baltico, det Oligoceno. Con la descripeitn, por dicha autora,
de Testajapyx thomasi del Carbonifero de Ilinois (Fig. 12), se
adefanta en el tiemmpo el conocimiento de los Diplura.
Kukalova-Peck (1987) crea para dicha especie la familia
Testajapygidae que presenta, seghn ia descripcién original,
varias caracteristicas de los Diplura actuales pero también
comparte otras con los Microcoryphia, Zygentoma y Ptery-
gota. En base a un estudio muy detallado de 7. thomasi y
comparando las hemelogias entre las formas entognatas,
ectognatas y los miridpodos asi como la estructura general de
los artropodos, Kukalova-Peck {(1987) afirma que su conoci-
miento da un amplio soporte al concepto de que los Diplura
pertenecen al grupo de los insectos s.s. y que forman un grupo
hermano con los insectos Ectognatha ya que los dipluros
ancestrales (Diplura) derivaron del mismo antepasado comin
que dio lugar a los ectognatha y que éstos, en el curso de la
evolucion, adquirieron la prognatia v las piezas bucales
Hegaron a inchuirse dentro de unos iébules epicoxales gue
fueron creciendo v se fusionaron ventraimente con el labio, al
mismo tiempo que desamroflaron cercos con articulacion
especial y redujeron muchas estructuras de su cuerpo como los
ojos, algunas vesiculas, apéndices genitales, etc.

Kristensen (§9P1) cree que Testajapyx realmente
pertenece a los Diplura y gue su conocimiento-demuestra que
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Fig. 13.- Dasyleptus brongniarti: A. Vista lateral; B. Detalie de la cabeza y parte anserior del torax. Tomado de Sharav (1957, 1966).

l2 ausencia de ojos en los dipluros tiene que ser descartado
como g autapomorfia asi como la exirema reduccién de los
palpos maxilares y labiales.

Las teorias de Kukalova-Peck (1987) han sido contro-
vertidas y discutidas por varios autores (Bitsch, 1994; Bitsch
y Bitsch, 1998; Kristensen, 1998), puesto que T- thomasi,
difiere de los dipturos actuales por varias caracteristicas, entre
ellas, la presencia de amplios ojos, la constitucion de las

piezas bucales ectognatas, la subsegmentacion del tarso y de
los estilos abdominales, la segmentacion del abdomen, etc.
Todos estos caracteres se contraponen a la atribucion de esta
especie al Orden Diplura. La presencia de cercos en forma de
pinzas al final del abdomen de la forma £6sil no justifica su
inclusién deniro de los dipluros, por tanto, las afinidades de
Testajapyx no estin todavia establecidas definitivamente
(Bitsch, 1994),
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cerco

Fig. 14.- Reconstruccidn de Dasplepius sp. n. Tomade de Kukalova-Peck {1987),

Representantes de Microcoryplhia, es decir, hexdpodos,
ectognatos, monocondilicos y con un filamento terminal bien
desarrollado han sido citados del  Devénico de Quebec
(Labandeira etal., 1988) v del Devonice del Estado de Nueva
York (Shear et al., 1984), pero solo son pequefios fragmentos;
sin embargo, Ross y Jarzembowski, en Benton (1993),
consideran que la especie Gaspea palavoentagnathae, aparte
de ser nomen nudum, es dudoso que pertenezca a este orden
v seglin Jerarn et al. (1990), ni siquiera es un hexéapodo.
Brongniart (1885, 1893), describié del Carbonifero de
Commentry (Francia) Dasyvleptus hucasi. En dicha especie los
0jos compuestos no se focan en la linea media cefalica y no se
aprecian ocelos, el cuerpo estd recubierto de pequefias sedas,
las mandibulas son largas y estrechas y los tarsos con un solo
tarsomero. Su perteneacia a este orden fue puesta en duda
durante mucho tiempo. Sin embarge, cuando Sharov (1957)
encontrd un eiemplar bien conservado y parecido aD. fucasi,
en Siberia, datado del Pérmico, dic validez al previamente
descrito. Sharov lo denomind D. brongniarti, ahadiendo las
siguientes caracteristicas con respecto a la especie conocida:
pronoto menos desarrellado que en los Microcoryphia
vivientes, tarso unisegmentade y pretarso constituido por una
ufia; abdomen con 11 uritos, llevando los 9 primeros estilos
aparentemente bisegmentados v terminados por una espina;
ovipositor con 4 valvas. ParaDasyleptus, Sharov ored el orden
Monura. Posteriormente, Sharov (1966), al estudiar mas
ejempiares redescribié la especie, de la que se conoce una
reconstruccidn bastante aceptable (Fig. 13). Recientemente,
Bitsch y Nel (1999), han publicade un articulo sobre la
monofitia y clasificacién de os Microcoryphia (=Archaeog-
natha} fosiles, redescribiendo Dasyleptus lucasi y designando
un lectotipo, baséndose en el examen de fa serie tipo.

Kukalova-Peck (1987) describio del Carbonifero de
Hlinois otro £sil al que también denomind Dasyleptus (Fig.
14) v que atribuyd al Orden Monura, pero que difiere de los
descritos por Sharov por varies caracteres: mandibulas
dicondilicas, distinta constitucién del patpo maxilar y de los
tarsos, posesion de estilos abdominales anillados, cercos, ctc.
Segin Bitsch {1994) (opinidn que compartimos), los ejempla-
res descritos por Kukalova-Peck de Ilinois presentan muchas
caracteristicas que le apartan de los Dasyleptus conocidos
hasta la fecha v es posible que pertenezcan a otro taxon fosil
distinto de fos conocidos hasta hoy. Kukalova-Peck creé para
este grupo la categoria de “Cercopodata”, considerandolos el
grupo hermano de los “Cercofilata” (Zygentoma + Pterygota)
(Fig. 15). Los Cercopodata con estilos abdominales parecidos
a las patas tordcicas y con mandibulas dicondilicas, tendrian
que constituir un taxon independiente {con categorfa de
Orden), dentro de los Dicondylia. En su reciente trabajo
Bitsch y Nel (1999} reafirman que la especie de Dasyleptus
descrita por Kukalova-Peck (1987) es diferente a la descrita
por Sharov y también se aparta de los Microcoryphia actuales

pere que, sin embargo, se parece a otro insecto descrito en la
misma serie geologica que Dasyleptus, denominado Ramsde-
lepidiony atribuido por Kukalova-Peck (1987) aun Zygento-
ma. Los dos insectos, descritos como géneros distintos
pertenecientes a dos ordenes diferentes, son casi idénticos en
la configuracion cefalica (ver Fig. 14y 16). Bitsch y Nel creen
que la reconstruccidn de Dasyleptus llevada a cabo por
Kukalova-Peck se ha basado en la cabeza de ofro insectos
(Ramsdelepidion) y, por tanto, el Dasylepius de Kukalova-
Peck tendria que tener un nombre genérico distinto para evitar
confusion, Larink (1997), duda si los Moriura deben conside-
rarse 0 no sindnimos de Cercopodata. Kaplin (1985) cree que
deberian tener rango de familia dentro de los Microcoryphia
y Bitsch (comunicacion personal) cree que deberian tener una
categoria taxondmica de suborden dentro de los Microcory-
phia. Esta opinién esta refrendada por Bitsch y Nel (1999).
Dureden, en 1978, describid Lepidodasypus  sharovi,
parecido a Dasyleptus, pero proviste de escamas, ademés de
pelos, en el cuerpo y apéndices. Es del Pérmico de Kansas.
Pornuestra parte, ya Bach (1987), por las caracteristicas
dadas por Sharov, creyé que Dasyleptus era una forma juvenil
de Microcoryphia y que, por tanto, el Orden Menura no tenfa
razén de ser. Al estudiar ef desarroilo postembrionario de
Promesomachilis hispanica (Bach y Gaju, 1987, 1988)
confirmaron esta impresion, aungue no lo publicaron, ya que
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Fig. 16.- Ramsdelepidion schusteri. Tomado de
Kukalova-Peck (1987).

Fig. 17.- Metdmero hipotético de un “Protoinsecto” o antepasado comun de log
insectos (Entognatha = Diplura y Ectognatha). Segén Kukalova-Peck (1987),

Collembola
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Japygina
Microcoryphia
Zygentoma
Pterygota

Fig. 18.- Filogenia de los Apterygota segiin Stys y Bilingki (1990}

los dos primeros estadios presentan el cuerpo sin escamas y
los cercos estdn muy reducidos, caracteres que también posee
Dasyleptus.

Se conocen ademds, tres especies fosiles de Micro-
coryphia de la era Secundaria muy patecidos a los actuales,
Sharov (1948) describio del Trias, Triassomachilis uralensis,
Para dicha especie, Sturm y Bach (1993), crearon la superfa-
milia Triassomachifoidea,

Menge (1854) citado en Silvestri (1912), describe del
ambar del Baltico unos fosiles de Zygentoma del género
Tricholepidion. De este mismo género Wygoszinsky (1961)
describe de California un representante actual: 7 gersschi (Fig.
9F), Tanto en las especies fosiles como en las vivientes, si se
compatan con jos representantes de las familias de Zygentoma,
se observa que presentan una serie de caracteres plesiomor§i-
¢08: cuerpo no recubierto de escamas, tarso con 5 tarsdémeros
y terminado en un pretarso constituido por 2 ufias, ojos
compuestos laterales, 3 acelos, estilos y vesiculas exértiles en
el abdomen. Algunas de estas caracteristicas son compartidas
con los actuales Nicoletiidae. Segiin Wygodzinsky (1961),7.
. gertschi representa el insecto dicondilico mas arcaico conoci-
do. A pesar de ello, su conereta posicion filogenética es todavia
debatibie (Kristensen, 1981, 1991; Stys et al,, 1993).

Kukalova-Peck (1987) describe del Carbonifero de
Hlinois un Zygentoma Ramsdelepidion schusteri (Fig. 16),
con el cuerpo deprimido y un tamafio de unos 6 cm de
iongitud, con 0jos compuestos bien desarroliados, mandibutas
dicondiiicas y tres filamentos caudales. Kluge (199%), discute

la posicion de Ramsdelepidion y cuestiona la posicién de este
género dentro de los Zygentoma, Parece clarc que esnecesaria
una revision de este taxon. Los restantes Zygentoma fdsiles
conocidos datan del Cenozoico y fueron hallados en &mbar
tanto en la Repiblica Dominicana como en el Biltico. Sus
formas son muy parecidas a las actuales ¥ perlenecen a
familias que incluyen también formas vivientes.

INTERRELACIONES FILOGENETICAS

Hechas las consideraciones pertinentes sobre los distintos
grupos de Apterygota, vamos a examinar las tendencias
actuales en cuanto a sus relaciones filogenéticas, teniendo en
cuenta que el vocablo “Apterygota” incluye los hexdpodos
més primitivos, pero no tiene validez taxondmica. Los 5
ordenes considerados de apterygota vivientes son: Collembo-
la, Protura, Diplura, Microcoryphia y Zygentoma, los 3
primeros con piezas bucales entognatas v los 2 dltimos con
piezas bucales ectognatas. 7

Kukalovd-Peck (1987, 1991, 1992, 1998}, analizando las
formas fésiles y vivientes de los Apterygota, la constitucion
fundamental del cuerpo, de los apéndices y otras estructuras
morfolégicas, elabora sus conclusiones sobre la filogenia de los
Hexapoda en general y de los Apterygota en particular. Segiin
dicha autora, la monofilia de los Entognatha postulada por
varios autores que los consideraban el grupo hermano de los
Insecta, fue criticada por Mackerras (1970) v ella misma
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considerando que, entre ellos, los Diplura (entognatos) y los
Insecta {ectognatos) son grupos hermanos y comparten el
mismo plan en la constitucién de sus apéndices y derivados
apendiculares (Fig. 17), asi como a formacion de los uroster-
nos que considera gue estan constituidos por 3 derivados apen-
diculares: subcoxa, coxa y trocanter {afirmacién enérgicamente
rechazada por Bitsch, 1994). Segin Kukalova-Peck (1987), los
Collembola y los Protura tienen unos urosternos en fos cuales
no se ha incorporado el trocénter. Los Collembola + Protura (=
Parainsecta) deben haberse originado de un stock bésice
artropodiano antes de la aparicion de los entognatos (= Diplu-
ra} y los Ectognatha. La entognatia, pues, se habria desarrolia-
do dos veces, una para dar lugar a Jos Parainsecta y otra para
originar el taxon monofilético de los Diplura (=Entognatha
s.8.), considerado el grupe hermano de los Insecta (= Ectognat-
ha), adaptindose cada uno de estos taxa a un medo de vida
particular, Los Ectognatha, se distinguen también de los
Entognatha por el desarrolio de un filamento terminal o
paracerco que puede observarse en los Monura, Microcoryphia,
Zygentoma y en Pterygota primitivos, como por ejemplo, los
Ephemeroptera. Los Entognatha y los grupos de Ectognatha
presentan también cercos anillados, pero los de los Monura
{Cercopodata), son plurisegmentados y terminados en dos ufias,
igual que los apéndices toracicos y los abdominales pregenita-
les. La articulacion de los cercos es diferente en los Entognatha
{Diplura), Microcoryphia y Zygentoma-Pterygota (=Dicond-
yliz). Los cercos han evolucionado al menos tres veces en los
insectos, Sus conclusiones estan expuestas en la Fig. 15,

Stys y Bilinski (1990) y Bilinski (1993) creen que los
Diplura forman dos clados distintos: Campodeoidea y Japy-
goidea. Los primeros constituirian e grupo hermano de los
Ellipura con los que comparten la posesion de ovarios de tipo
meroistico, aunque en los Protura los ovarios son, secundaria-
mente, de tipo panoistico, Los Japygoidea estarfan situados en
ia base de los Entognatha, caracterizandose por ovarios de
tipo panoistico (Fig. 18).

Kristensen {1995) en su trabajo sobre la filogenia de los
Hexapodos vivientes, considera que los Diplura durante mucho
tiempo han estado reunidos cen los Collembola y los Protura
formando un grupo monofilético = Ellipura (Tuxen, 1970;
Lauterbach, 1972; Kristensen, 1975, 1981; Boudreaux, 1979;
Hennig, 1981) (Fig. 19). Kristensen (1995), al estudiar ¢l fosil
descrito por Kukalova-Peck (1987, 1991), Testajapyx (Fig. 12),
coincide con dicha autora y considera que la reduceion de los
palpos en las piezas bucales no puede considerarse una
autapomorfia compartida por todos los Entognatha, Los cercos,
apéndices del decimoprimer urito son, filogenéticamente
hablando, unas estructuras enigmdaticas; son filiformes y
multianillados en los diphuros Campodeidos (su transformacion
en pinzas en otros dipluros se considera secundaria), en los
Microcoryphia, Zygentoma y Pterygota primitivos. Si nos
fijamos s0lo en este careter, ¢5 mds “parsimoniose” conside-
rarfo sinapomdrfico de los Diplura + Insecta. Teniendo en
cuenta la descripcion por Kukalova-Peck (1987) de un Monura
con cercos parecidos a los apéndices abdominales pregenitales
(Fig. 14} y su interpretacion en considerarlos el grupo hermano
de los Insecta, entonces los cercos deben haberse desarrollado
independientemente tres veces; considerando las apomorfias
que unen a los Diplura con los otros hexapodos, Kukalova-
Peck {1987), estima oportuno reconccer dos clada dentro de los
Entognatha s.i.: Los Diplhwa y los Ellipura (=Pasainsecta=
CollembolatProtura) y presentar sus relaciones con los
verdaderos insectos como una tricotomia todavia no resuelta
(ver Fig. 15).

Kristensen (1998), postula que el conjunto de los
Apterygota presentan una serie de interrelaciones todavia no
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Fig. 19.- Filogenia de fos Hexapoda propuesta por Kristensen (1991).

dilucidadas y que el problema es saber si Ia totalidad de los
Diplura constituyen uno o dos clados, es decir si los “campo-
deidos™ y los “japygidos™ han evolucionado independiente-
mente, Encuentra razones fundadas para creer en fa monofilia
de los Ellipura (Collembola + Protura) v en la monofilia de los
Diplura, pero mieniras s¢ conocen muchos trabajos acerca de
los Campodeidae, los Japygidae estdn menos estudiados y
menos todavia las familias Anajapygidae, Projapygidae y
Procampodeidae. Parece admitido que los Diplura no japygoi-
deos se unen en un  faxon Rhabdura. La monofilia de los
Campodeoidea {Campodeidae + Procampodeidae) parece una
hipbtesis razonable (Bareth et al., 1989), pero las relaciones
entre los Anajapygidae y Projapygidae son muy cuestionables.
En resumen, hay dificultades en aceptar ia monofilia de todos
los Entognatos. Esta opinion es también compartida por Kraus
(1998). Parece evidente que la configuracion de la cabeza de
los Diplura y Ellipura es distinta y que la adquisicion de la
entognatia en los dos grupos no pertenece a la misma serie de
transformaciones (Kraus, 1998). Existen otra seri¢ de argu-
mentos que indujeron a Kukalova-Peck (1998) a incluir a los
Diplura entre los Insecta. Estos argumentos se refieren 2 una
serie de sinapomorfias de los Diplara como son la pérdida de
los drganos de Témdsvary, pérdida de los ligamentos antena-
tes del endoesqueleto, quizé las dos ufias del pretarso. Pero el
principal argumento proporcionado por Kukalova-Peck (1998)
para unir a los Diplura con los Insecta es que ambos grupos
presentan la base del apéndice (incluido el trocanter) unido a
la pared de! cuerpo. Kristensen (1998) cree que la monofilia
de los Entognatha s.I. como grupo tiene que desaparecer y
que, en este momento, los Diplura (Campodeoidea + Japygoi-
dea) constituyen un grupo monefilético y que esta opinién
puede constituir una buena hipétesis de trabajo a la vista de
los conocimientos actuales. Considera bien fundada la
monofilia de los Microcoryphia y duda de la existencia de los
Monura haste que no se clarifique su estatus. EI grupo de los
Dicondyha (Zygentoma + Pterygota) posee suficientes
evidenciss para considerarse monofilético, como son la
presencia de las siguientes autapomorfias: la dicondilia “per
se”, la sutura postoccipital completa, los brazos posteriores del
tentorio unidos, los palpos maxilares mas cortos que fas patas,
base del ovipositor con gonangulo, etc. Si bien esta admitido
que los Pterygota son un grupo monofiiético, no es tan claro
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Fig. 20.- Cladograma basado en los Hexapoda actuales: ELLI: Eliipura; CAMP:
Campodeoidea; JAPY: Japygoidea; ARCH: Archacognatha = Mictocoryphia; LEPT:
Lepidetrichidae; NICO: Nicoletiidae; LEPM: Lepistatidae; PTER: Pterygota: i: entognatia;
2: reduccidn de fos ojos compuestos; 3: id. de los tubos de Malpighi; 4: quiza, pérdida del
cantriolo del esperma; 5; entognatia mds avanzada que en los Diplura; 6: presencia de “#nea
ventralis™; 7: agregacion de neurcnas sensoriales; 8: pretarso formado por una ufia: 9: pérdida
de fos cercos; 10: id. de Jos Grganos visuales; 11: id. brazos tentoriales anteriores; 12:
gonoporo entre VIIT y IX uritos; 13; un solo misculo trocanter-fémur; 14: ua solo pivote
férnur-tibia; 15: unidn pecutiar de la gula y superlengua; 16: sin espirdculos abdominaies;
17: ovarios embrionarios sin metamerizacién; 18: ovariolos meroisticos; 19: pérdida det
drgano de Témosvary; 20: id, del pseudotentorio; 21: id. del pretarse formado por dos ufias;
220 id. de los cercos; 23: modificacion del esperma; 24: disposicién “metamérica” de los
ovariolos en el adulto; 25: misculos antenales sdlo en el escapo; 26: pedicelo antenal con
organos de Johnston; 27: flagelo antenal muitianillado; 28: vasos antenales separados de ia
aorta; 29: con metatentorio; 30: sin articulaciones coxales ventrales; 31: tarso
subsegmentado; 32: anillo pretarsal reducido, por ello, pretarso articulado con e} tarsbmero
distal; 33: dos pares de espiriculos tordcicos; 34: ovipositor largo; 35: presencia de filamento
terminal ¢ paracerco; 36: axonema def esperma con 1-3 “cuerpos aceesorios™ 37: cavidad
amuiGtica formada durante el desarrolio embrionaric; 38: ojos compuestos grandes,
contiguos en la linea media; 39: hipertrofia de los palpos maxilares; 40: enditos labiales
bilobados; 41: gran desarrollo de los apodemas en ¢l meso y metatdrax; 42: trocantin no
desarrollado en el meso y metatdrax; 43: sin delimitacién entre 2] basisterno y el furcaesternc
torfeicos; 44: pérdida del espirdeulo I; 43; especializacién de la muscuiatura para el salto,
46: base mandibular ensanchada con articulacién craneal secundaria; 47: sutura postoceipital
compieta; 48; brazos anteriores del tentorio unidos a los posteriores; 49: palpo maxilar de
menor tamafio que las patas; 50: fulero hipofaringeo obliterado; 51: pérdida de la espina
postcefilica; 52: tarso con 3 tassdmeros; 53: sin vesiculas exértiles en el segundo coxito; 54:
base del ovipositor con gondngule; 55: conectivos v comisuras traqueales en el abdomen; 56:
esperma con tibulos simples dispuestos regularmente; 57: paso amnidtico cerrado, ai menos
temporalmente; 58: segmentacion superficial; 59: retencidn de parte del endoesqueleto
cefdlico ligamentose; 60: palpo labial con el Gltimo artejo ensanchado; 61: obliteracién de
las superlenguas; 62: conjugacion del esperma; 63: pérdida de los ocelos: 64; reduccién de
los ojos compuestos; 65: id. de los “peines” de la lacinia; 66: menos de cinco tarsémeros; 67:
reduccion de los apéudices abdominales pregenitales; 68: pérdida de vesiculas exértiles; 69
menos de siete ovariolos por iade; 70: pérdida de vesiculas exértiles; 71: desarrollo de los
miisculos del vuelo; 72: id. del pterotorax; 73: fusién de los tentorios anterior y posterior; 74:
pérdida de los vasos circulatorios circum y subesofigicos. Los caracteres marcades con * son
homopldsicos; los sefialados con ! son utilizados con interpretacién alternativa. Segin
Kristensen {1998).
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en lo que respecta a los Zygentoma. Kris-
tensen (1998) analiza solo tres familias de
Zygentorna (Lepidotrichidae, Nicoletiidae
v Lepismatidae) y constata que el Gnico
representante viviente de los Lepidotrichi-
dae, Tricholepidion gerischi, presenta una
serie de sinapomorfias en su constitucién
como ei ensanchamiento muy marcado del
{ltimo artejo del palpo labial, la oblitera-
cién de fa superlenguz y la conjugacién
del esperma que hace que deba considerar-
se esta familia como el grupo hermano de
log Nicoletiidae + Lepismatidae pero, a su
entender, los Zygentoma siguen formando
un grupo monofilético ¥ son el grupe
hermano de los Pterygota (Fig. 20).

Larink (1997} estudiando las carac-
teristicas apomdrficas y plesiomérficas de
los Monura, Microcoryphia y Zygentoma
tomando datos de anatomia, desarrollos
embrionaric y postembrionario, stologia
de la reproduccion y paleontologia, cons-
truye el cladograma de la fig. 21, conclu-
yendo que las caractetisticas de los ectog-
natos, tanto plesiomorficas (piezas buca-
les visibles, monocondilia, ojos compues-
tos y ocelos, glanduias coxales excretoras,
palpe maxilar de 7 artejos, presencia de
estilos en las patas, un condilo entre el
fémur y 1a tibia, apéndices abdominales,
vesiculas exértiles, ovariolos panoisticos,
segmentacion total y ndmero ilimitado de
mudas), como apomorficas (antenas de
tipo flagelar, tentorio, pretarso con 2 ufias,
11 uritos, ovipositor, filamento terminal o
paracerce, cercos con tricobotrios, glandu-
las endocrinas de tipo “insecto”, desarro-
llo ametabolo, transferencia indirecta de
esperma y organismos terrestres), son
claras y definidas.

Koch (1997, 1998) comparando las
piezas bucales del grupo Entognatha y el
endoesqueleto cefélico analiza las relacio-
nes filogenéticas de Jos Hexapoda v elabo-
ra el correspondiente cladograma, Dicho
autor considera que aunque la entognatia
generalmente se ha aceptado como un
estado plesiomdrfico, es diferente en los
Ellipura y en los Diplura, mostrando com-

-binaciones de caracteres plesiomorfos y

apomorfos; en los primeros (Ellipura) estd
caracterizada por el labio diferenciado
(s6lo antero-ventralmente) de la cépsula
cefilica, la formacion de la linea ventralis,
las mandibuias y lag maxilas escondidas
en bolsas gnatales separadas v las mandi
bulas con un ligamento gue conecta su
base con la pared lateral de la cdpsula
cefilica y presenta un solo condilo. Por lo
que respecta a los segundos (Diplura),
tanto en los campodeidos como en los
japygidos presentan las siguientes diferen-
cias: labio extendido caudalmente hacia el
orificio occipital, diferenciacidn de un
esclerito adicional (admentum) en la parte
tatero ventral de cada lado de la cdpsula
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cefalica; base de la mandibula v de la
maxila situadas en una finica bolsa gnatal;
cbndilo basal de la mandibula y ligamento
mandibular reducidos; maxila y superlen-
gua conectadas y parcialmente fusionadas,
A la vista de estos caracteres concluye gue
la entognatia de los Ellipura y los Diplura
es diferente v que la entognatia debe ha-
berse adquirido independientemente en
los dos grupos. Ello justifica la monofilia
de los Diplura aunque, a su entender, los
Projapygoidea necesitarfan un estudio mas
detallado. Por lo que respecta al endoes-
queleto, encuentra razones para considerar
que los apodemas anteriores y posteriores
de los Entognatha s.s. = Diplura, son
verdaderos apodemas tentoriales. Dentro
de los Entognatha sl., los apodemas
anteriores existen en los Collembola y en
los Diplura. En los Collembola, Diplura y
Microcoryphia se encuentran similares
conexiones escierdticas entre la base de
los apodemas anteriores y la base del
labro. Ello apoya la teoria de que los
apodemas anteriores son homélogos. La
relacion de los Diplura como grupo herma-
no de los Ectognatha se basa en Ja suspen-
sidn posterior de los apodemas tentoriales
anteriores ala pared craneal; sus conclusio-
nes estan expresadas en ¢l cladogramade fa
Fig. 22.

Bitsch y Bitsch (1998) discutiendo
las relaciones filogenéticas entre los
grandes grupos de Apterygota baséndose
en caracteres de anatomia interna, com-
portamiento reproductor y ontogenia con
un total de 35 caracteres, constrayen los
cladogramas posibles, estimando que
cada cardcter considerado tiene el mismo
peso y tomando como grupo externo dos
taxa de Myriapoda y dos de Pterygota.
Los resultados obtenidos estin a favor de
la monofilia de los Collembola y de los
Protura, por tanto, ¢l taxon Eipurano es
sostenible, como fampoco o es la agru-
pacién Ellipura + Diplura (fig. 23}, Los
Protura aparecen netamente separados de
los otros Hexapoda. Ya Dallai (1991)
dudaba de su pertenencia a los Hexapo-
da. Los dos taxa de Diplura examinados,
Campodeoidea y Japygoidea, aparecen
comeo unidades separadas y su posicién

Entognatha -
Pterygota
Insecta Cercofilata
Dicondylia Zygentoma
Ectognatha Cercopodata Monura +
Monocondyiia Archaeognatha

= Microcoryphia

Fig. 21.- Cladograma de los taxa de Insecta, Tomado de Larink (1997).
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Fig. 22.~ Cladograma de los Hexapoda: 1: torax con tres metadmeros; 2: once uritos; 3: linea
ventralis; 4: tipo especial de entognatia distinta a 1a de los Diplura; 5: seis uritos; 6: apéndices
abdominales especiatizados; 7: ojos compuestos reducides a ocho ematidios aistados; 8:
antena compuesta de cuatro antenémeros y sin vasos antenales; 9: tibia-tarso; 10: ganglios
abdominales incorporados al ganglio tordcico; 11: pérdida de antenas; 12: primer par de patas
reatizando Ja funcién de antenas; 13: ojos compuestos reducidos; 14: fulero-tentorio; 15:
escama genital escondida en la camara genital que se abre detrds del decimoprimer urito; 16:
giandulas abdominales defensivas en el borde del VI terguito; 17: desarrollo epimérfico; 18:
pérdida del rgano temporal, 19: tipo especial de entognatia; 20t papifa genital con ua
gonoporo Gnico ablerto entre los uritos VIIT y 13 21: sdlo 10 urites visibles; 22: antenas con
tres antendmeros; 23: ovipositor formado por gonapofisis sitas en fos uritos VITE y IX; 24:
paracerco o filamento terminal muliianiliado; 25: mandibuias dicondilicas. Seghn Koch
(1997).

con respecto a los Collembola v 2 los Entognatha, no esté
resuelta, En el trabajo no abordan la monofilia de los
Microcoryphia y de los Zygentoma puesto gue sOlo se ha
analizado una familia de cada uno de los ordenes. La
agrupacién Ectognatha + Dicondylia (=Insectz 8.5.) esté bien
sostenida y confirma el estrecho parentesco entre los Di-
condylia (Zygentoma + Insecta),

Carapelli et al. (1998), construyeron un cladograma
sobre las refaciones filogenéticas de los Apterygota basando-
se en la filogenia molecular de los genes nucleares y mito-
condriales. Las muestras de DNA fueron tomadas de 8
géneros de Collembola, 1 género de Protura, ! género de
Diplura Campodeidae, | género de Diplura Japygidae, 3

géneros de Microcoryphia v 2 de Zygentoma. Con estos
datos elaboraron 3 &rboles filogenéticos que dan soporteala
monofilia de los ordenes Cotlembola, Diplura y Zygentoma.
La carencia de resolucién en los nodos més profundos del
arbol filogenético no permite obtener més conclusiones; sin
embargo, se sugiere una relacion entre los Collembola y los
Diplura (Fig. 24).

Bitsch y Nel (1999), basindose en el estudio de los
Microcorypliia fosiles y otros taxa relacionados, construyen
un arboi filogenético de los Ectognatha criticando y anali-
zando los datos existentes, Proponen separar a los Micro-
coryphia (=Archacognatha) del resto de Ectognatha y
considerar dentro de aquellos tres subdrdenes: Cercopodata
y Monura, ambos fosiles y Machiloidea con una familia fosil
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= _ithobiomorpha
— Sym phyla

Campodeoidea

Japygoidea

Eosentomoidea
Acerentomoidea
Poduromorpha

R S'ymptypleona

Machilidae

L epismatidae
| I Acrididae

Drosophilidae

Fig. 23.- Cladograma de los Apterygota segtn Bitsch y Bitsch (1998).

Allothereura

Tomocerus

A Isotonurus

Collembola
> Onychiurus
Campodea

Japyx

Microcoryphia Praetrigonioph.
Machilinus
Zygentoma
BN D i l ta

Ctenolepisma

Thermobia

Fig. 24.- Cladograma de los Apterygota, basado en et gen 128,
Tomado de Carapelli et al. (1998).

{Triassomachiloidea)} vy dos vivientes
(Fig. 25). Por las razones ya expuestas,
creemos que los Cercopodata constitui-
dos por ios Dasyleptus descritos por
Kukalova-Peck (1987), con mandibulas
dicondilicas, tendrian que incluirse den-
tro de los Dicondylia. Seria deseable un
estudio detallado de los Dasyleptus (Cer-
copodata) de Kukalova-Peck.

Discusion

A la vista de los recientes avances de la
filogenia de los cinco érdenes vivientes y
el orden fésil de Hexapoda primitivamente
dpteros y de las distintas opiniones de los
autores que han trabajado en su esclareci-
tiento, podemos establecer lo siguiente:

Todos los autores estdn de acuerdo
en admitir la monefilia de los Hexapoda,
cosa que también aceptamos,

El conjunto Ellipura (= Parainsec-
ta = Collembola + Protura) que es acep-
tado por varios autores (Hennig, 1953 -
1981; Frangois, 1969; Kristensen,1975,
1981, 1991, 1995, 1998; Boudreaux,
1979; Kukalova-Peck, 1987, 1991; Stys
y Bilinsky, 1990; Stys et al., 1993; Stys
y Zrzavy, 1994; Koch, 1997, 199§;
Kraus, 1598}, no lo es por otros (Dallai,
1976, 1980; Carapelli et al, 1998;
Bitsch y Bitsch, 1998). Estamos de
acuerdo con los dlitimos autores
creyendo que los Collembola es un
grupo muy amplio que presenta varias
caracteristicas primitivas y otras
especializadas. Segiin Bitsch y Bitsch
{1998) la monofilia de este clado es
soportada por tres sinapomorfias
morfolégicas: la condensacidn de todos
tfos ganglios abdominales al ganglio
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Cercopodata
Monura-Dasyleptidae
Triassomachilidae
Machilidae
Meinerteliidae
Carhofripluridae?

Machiloidea |

393

Fam.? - Ramsdelepidion

Lepidothrichidae
Nicoletiidae
Lepismatidae .

Paleoptera
Neoptera

[ A rchec:g natha ]?

Pterygota |i

T

g e R

Fig. 25.- Cladograma de los Ectognatha segin Bitsch y Nei (1999).

metatordcico, la regidén pilérica muy diferenciada y la
ausencia de vasos antenales. Carapelli et al, (1998), apoyan

_ esta teoria por la distribucion de los intrones en el gen EF-
lee y el gen 128 del ARN mitocondrial (ver Fig, 24)

Los Protura, presentan controversias en cuanto a sus
afinidades, va que se les ha relacionado con los Myriapoda
formando lo que Berlese (1909) denomind Myrientomata.
Dallai (1991) opina que tendrian que situarse fuera de los
Hexapoda ya que, aparte de los tres pares de patas,
presentan pocas afinidades con eflos. Bitschy Bitsch (1998)
estudiando la morfologia de dos de los subodrdenes de
Protura (Eosontomoidea ¥ Acerontomoidea) concluyeron
que la monefilia del grupo estd bien soportada por las
siguientes sinapomorfias: estructura del protocerebro,
reduccion del deutocerebro, fusion parcial de los ganglios
abdominales, carencia de membrana peritrofica, estructura
particular de Ia regidn pilorica v, en los que tienen
espermatozoides flagelados, el patrén aberrante del
axonema (ver Fig. 23},

La monofilia de los Diplura ha sido cuestionada por
varios autores (ver Kristensen, 1995, que hace una perfecta
recopilacion). Por ejemplo Stys v Bilinsky (1990) y Stys et
al. {1993} los consideran un conjunto en el que los
Campodeocideos estarian més proximos a los Ellipura, por
el tipo de ovariolos y distribucion de las células germinales
y los Japygoidea que estarian mas préximos a los Insecta
por sus ovariolos panoisticos (ver Fig. 18). Carapelii et al.
(1998) en sus estudios sobre filogenia molecular consideran
relacionados los Collembola y los Diplura (Fig. 24). Koch
(1997, 1998), Kukalovd Peck (1998) v Kraus (1998)
estiman que los Diplura forman un Gnico taxon que es el
adeifotaxon de los Ectognatha, Opinamos que, aungue es
observable una diferenciacion entre los dos grupos de

Diplura (Campodeoidea y Japygoidea), mientras no se
tengan maés estudios, se podrian considerar un solo taxon,
tal y como postula Kristensen (1991).

Pocas controversias hay referentes a la monofilia de
los grupos de Ectognatha (ver Bitsch y Bitsch, 1998 para
recopilacion), Dentro de ellos, los monocondilicos
Microcoryphia parece que forman un grupo monofilético,
En cuénto a los Dicondylata, los Zygentoma, estamos de
acuerdo en lo expuesto por Kristensen (1998) y vya
expresade mas arriba.

CONCLUSIONES

Examinados los Gltimos trabajos, concluimos lo siguiente a la
vista de los conocimientos actuales:

L Los Collembola y Protura forman grupos monofiléticos.

. Los Diplura forman también un grupo monofilético.

. Los Microcoryphia y los Dicondylia, 2 su vez, son
también grupos monofiléticos.

L] Eltaxon Ellipura, como unién de Collembola + Protura,
deberia rechazarse.

#  Los Entognatha, como conjunto de Collembola +
Protura -+ Diplura, deberia rechazarse. Puede admitirse
¢l taxon Entognatha en el sentido estricto referido a los
Biplura y que utilizan Kukalova-Peck (1998) y Koch
{1997, 1998).

. La denominacion Apterygota, como un conjunto,

aungue la hemos empleado en todo el trabajo, creemos
que deberia rechazarse ya que induce a confusiones.
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. El orden fésil Monura deberfa pasar a constituir un
suborden dentro de los Microcoryphia.

* Deberia rechazarse, hasta que no existieran estudios
mas detallados, el taxon Cercopodata como un Subor-
den dentro de los Microcoryphia.

Creemos que, con log estudios realizados hasta la fecha,
la filogenia de los cinco drdenes tratados no esté todavia clara
v que el conocimiento de més caracteristicas morfoldgicas,
ermbrioldgicas y moleculares nos aportard nuevos datos para
tener un punto de vista mds exacto sobre las relaciones
filogenéticas de los hexépodos primitivamente apteros.
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