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Resumen

Los onicoforos son considerados “fosiles vivientes” porque durante 500 millones de afios han mantenido
un estadio evolutivo intermedio entre un poliqueto (gusano marino con patas) y un miriapodo (grupo de
artrdpodos terrestres que incluye a ciempiés y milpiés). Aqui se analiza su biologia, basada en la vida en
microhdbitats estables, siguiendo la historia evolutiva del grupo desde el Cdmbrico y usando datos de
investigaciones aun en desarrollo.
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500 million years of evolution: Onychophorans, first animals who walked (Onychophora)

Abstract

Onychophorans are considered “living fossils” because they have retained an evolutionary stage
intermediate between a polychaete (legged marine worm) and a myriapod (group of terrestrial arthropods
that includes centipedes) for 500 million years. This review analyzes their biology, based on life in stable
microhabitats, by following their evolutionary historyfrom the Cambrian with data from ongoing
research.
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INTRODUCCION

Aungue todos los biélogos estudiamos los gusanos onicéforos durante nuestros afios de formacion, muy pocos hemos
tenido la experiencia de ver uno vivo, por no mencionar la de observarlos en su habitat natural. Con la enorme
cantidad de filos que aprendemos en el recargado programa de zoologia de los invertebrados, lo poco que puede
quedarnos en la mente es que los onicoforos son el “eslabdn perdido entre los anélidos y los artrépodos™, o algo asi.
Posiblemente, el caso del primer autor no habria diferido del comin si no hubiera sido por la visién de un estudiante
costarricense, Bernal Morera Brenes (hoy estudiante doctoral en la Universidad de Barcelona) quien hace casi dos
décadas le dijo que era increible que teniendo en América Central un animal tan extraordinario, no nos
preocuparamos por su estudio. Comenz6 asi una larga amistad que llevd a varios estudios y publicaciones en
conjunto. En el caso del segundo coautor, el estudio de los onic6foros surgi6 del descubrimiento de varios fosiles de
estos animales tropicales (y originalmente marinos) en una colina del sur de la Republica Popular China,

Aqui resumiremos la gran cantidad de avances en el conocimiento de estos animales que no aparecen en los
libros de texto usados en las universidades iberoamericanas, textos que lamentablemente suelen ser desactualizadas
traducciones de desactualizados libros en inglés. Seguimos basicamente la estructura y material de presentaciones que
hicimos en la Universidad de Leicester y que fueron publicadas por la Sociedad Linneana de Londres (Hou &
Bergstriiin. 1995; Monge-N4jera, 1995 b), pero actualizando lo que cabe con informacién de un estudio que tenemos
en proceso de desarrollo, dando en ello prioridad a los lectores del Boletin S.E.A. Informacion frecuentemente
actualizada aparece en Tropiweb (www.ots.ac.cr) (Fig. 1).



Fig. 1.- Un onicéforo vivo, como éste de una especie nueva descubierta por el herpetélogo costarricense Alejandro Sol6rzano es
visto muy pocas veces por el ser humano. Ademas de su bajisima densidad poblacional, sus habitos nocturnos y ocultos hacen muy
dificil su estudio, pero el esfuerzo vale la pena pues con 500 millones de afios con el mismo disefio corporal son el “fésil viviente”
por excelencia. Esta hembra se encuentra en proceso de muda, pocas veces fotogralisdo (basado en una fotografia tomada por
Alejandro Sol6rzano).

Los onicoforos reciben en los textos el nombre de “gusanos aterciopelados” (traduccién de ve/ver worms) y en la vida
real el de gusanos o babosas. Los campesinos costarricenses conocen estas “babosas con patas” que aun sobreviven en los cafetales
(Monge-N4jera, 1996 a) y los matan siempre que surge la oportunidad, lo cual es casi nunca pues son animales extremadamente
escasos. Al considerarlos como moluscos con patas, los campesinos actuales no difieren de los antiguos naturalistas europeos,
quienes a inicios del siglo XIX los clasificaron en un grupo propio, Malacopoda (de las palabras griegas correspondientes a suave-
molusco, y patas) (Bouvier, 1905) (Fig.2).

Conocemos cerca de 130 especies agrupadas en dos familias, la “surefia” Peripatopsidae (Chile, Africa del Sur y
Australasia) y la tropical Peripalidae (Antillas, México, América Central, region norte de América del Sur, Africa ecuatorial
occidental y sureste de Asia) (Bouvier, 1905, 1907; Monge-N4jera, 1994).

Viven en lugares himedos y oscuros, principalmente bajo hojarasca. dentro de microcavernas del suelo y bajo piedras,
troncos podridos y bromelias, a menudo a pocos metros de algin cauce de agua (Picado, 1911, Endrody-Younga & Peck, 1983;
Monge-Najera & Alfaro, 1995) (ver Fig. 3). Pueden cambiar de madriguera cada 30 horas y se ocultan del sol en 3 minutos y evitan
la luz de 470 a 600 nandmetros (Monge-Néjera et al., 1993, 1996).

Se alimentan de pequefios invertebrados que capturan mediante una extraordinaria secrecion gomosa que sale a presion
de la parte cefélica y que sirve también para defenderse de sus depredadores invertebrados y vertebrados, que incluyen reptiles, aves
y serpientes (Monge-N4jera et al., 1993). En un solo ataque un individuo puede perder una media del 7,4 % de su peso corporal solo
por la expulsion de la sustancia adhesiva (Monge- Najera et al., 1993; Monge-Najera & Morera, 1994) (Fig. 4).

Fig. 2.- La similar apariencia de onic6foros (izquierda) y babosas (derecha) explica su antigua clasificacion como Malacopoda:
‘moluscos con patas” (dibujo basado en fotografias publicadas por Ruhberg y Cendrero)



Fig. 3. - Los onicoforos arboricolas fueron descubiertos en 1911 por el biélogo costarricense Clodomiro Picado, quien publicé el
hallazgo en una revista parisina. Desde entonces, los anglosajones se refieren al importante descubrimiento del “biélogo francés
Picad6” (Jorge Ledn, 1998, com. pers.) (fotografia de la coleccion de L.D. Gémez).

! :

Fig. 4.- En la oscuridad de la noche, la presa del onicéforo solamente siente la caida de una especie de lluvia, que instantdneamente
se convierte en una red pegajosa que la inmoviliza. El onicéforo abre una herida en su victima, libera sustancias digestivas y
finalmente bebe las entrafias licuadas. En cambio, si la presa es muy pequefia, la traga entera (pintura de G. Avalos).

Sus caracteristicas comunes con anélidos y con artrépodos (frecuente tema de pregunta en el examen de zoologia) han
sido causa de muchas dudas sobre su ubicacién ftlogenética (Sawyer, 1984; Ballard et al., 1992) pero ya casi nadie duda de su
condicion de filo (e.g. Brusca & Brusea, 1990). Por muchos afios no hubo un arbol filogenético para el grupo, ni se le aplicaron
modernas técnicas cladisticas o paleobiogeogréaficas, y sus sistemas de apareamiento casi no habian sido analizados (Vachon, 1953,
1954; Ghiselin, 1985; Ruhberg, 1985a) pero todos estos temas fueron analizados, a menudo con evidencia experimental, en afios
recientes (Elliot et al., 1993; Monge-Najera, 1994, Monge-Najera, 1995 b), a lo que se agregd detallados analisis bioquimicos para
las especies australianas (Briscoe & Tait, 1995), muy superiores a lo normal en este grupo, que es una coherente produccion de
resultados contradictorios por parte de los bi6logos moleculares que usan muestran mindsculas, métodos controversia- les y un
organismo con el que no tienen ninguna experiencia.

El trabajo cladistico ha permitido rechazar el viejo concepto del grupo Uniramia propuesto por la famosa investigadora
britanica Sidney Manton (1973) y ha dado -como resultado colateral- evidencia de que los tardigrados estan mas relacionados con
los nematodos que con los artrépodos (Monge-Najera, 1995 b).

Aungque los dos coautores de este articulo hemos producido cladogramas ligeramente diferentes para las especies fosiles
(ver Fig. 5), basicamente coincidimos en reconstruir como sigue la historia del grupo, segun indican los fosiles de China, Canada,
Alemania, Francia y Estados Unidos (hay un fésil espafiol, sin describir en detalle: Lifian et al., 1996). Hemos creido que para el
Boletin, el mejor enfoque es ubicar lo que se sabe dentro de un contexto histérico-evolutivo, para superar la aridez de la simple

descripcion tradicional de “anatomia”, “fisiologia”, “comportamiento”, etc.

Los primeros onicéforos fueron marinos (al contrario de todas las especies vivientes) y habitaron comunidades
ecoldgicamente diferentes de las actuales (la descripcion que sigue se basa en un manuscrito en desarrollo de Monge-N4jera y Hou).
En el Cambrico, los lodazales someros donde habia onicéforos eran dominados taxonémicamente por los artropodos y las esponjas.
La de biodiversidad comunitaria era de H’=2,09, dentro del d&mbito estacional de los lodazales costeros actuales del trépico. En
contraste con lo que ocurre en la comunidad actual, los onic6foros cambricos cran acompafiados principalmente por especies que se
desplazaban sobre el lodo, en lugar de vivir dentro de éste. Los modernos habitos alimentarios de la omnivoria y la herbivoria
estaban aparentemente ausentes de las comunidades cambricas. Probablemente los primeros onicéforos debian enfrentarse mucho



mas frecuentemente a presas armadas con peligrosas caracteristicas de depredador. En la comunidad cambrica los onicéforos
representaban el 0,042 % de los individuos, contra un 0.83 o/ en las comunidades modernas (que ademas de tener menos animales de
cuerpo grande que las cambricas, son terrestres en lugar de marinas, como ya dijimos).

Los onicdforos primitivos estuvieron cercanamente emparentados con los gusanos poliquetos, todavia tan comunes en el
mar. Nuestro argumento es simple: un onicéforo es fundamentalmente un poliqueto con patas mas duras y méviles que el resto de
los poliquetos; solo requiere mayor quitinizacion para producir el prototipo de un miridpodo terrestre (bu & Bergstrém, 1995;
Monge-Né4jera, 1995 b). Cuando hemos tenido la oportunidad de ver vivos y desplazandose en su medio a los tres grupos, esa es la
explicacion que viene inmediatamente a la mente. De hecho, no somos los primeros en pensar asi, como se podra consultar en la
famosa Zoologie de P. Grassé.

Los primeros onicéforos habitaban las costas tropicales de Canada, China y otros lugares (recordemos que en aquella
época eran otros el clima y la ubicacion geografica de tales regiones: Monge-Najera, 1996 b) (Fig. 6). Sus patas eran anilladas y
mucho mas largas que las de las especies actuales. Tenian una armadura de placas frecuentemente espinosas, para protegerse de los
tempranos depredadores del mar cdmbrico. Estaban destinados a desarrollar caracteristicas novedosas, como una placenta similar a
la de los mamiferos y un genoma rico en adenina y timina (ver por ejemplo Hebert et al.,1991; Mora, 1992), asi como la goma de
naturaleza proteica ya mencionada (Monge-Najera, 1995 a; Mora et al., 1996 a, b). Los onic6foros comedores de esponjas
popularizados por Scientific American y exhibiciones en museos de Estados Unidos y Canada parecen existir solo en la imaginacion
(ver el curioso caso del fraude relacionado con las siguientes referencias: Sundara Rajulu & Gouri, 1988 a, b, 1990;
Jayaraman,1989).

Si los primeros onicé6foros tenian una cola o pigidio, pronto se redujo (Anderson, 1973; Boudreaux, 1979; Robison,[985)
y la presencia de las caracteristicas papilas tactiles que originaron el adjetivo de “aterciopelados” es al menos previo a la evolucion
de Onvchodictvon (Robson, 1964; bu, Ramskold & Bergstrom, 1991), género en el cual las patas estaban acortadas y podian mover
al animal, como méaximo, a unos 37-69 cm/mm (Monge- Néajera y Hou, 1999: en preparacion). La boca de los onic6foros cambricos
probablemente era radial y parte de ella se cambiaba con cada muda, junto con los escudos, que paulatinamente se redujeron
(Xenusion) hasta desaparecer junto con las espinas (Avsheaia) (las especies actuales mudan cada dos semanas: Monge-Najera et al.,
1993).

El género posterior pero también extinto Helenodora, tenia ya la apariencia de un onicéforo moderno, pero se desconoce
si era marino o terrestre. El inico modelo disponible para explicar la tendencia al desarme es que los onicéforos se adaptaron a vivir
en pequefios tuneles dentro del fondo marino, por lo que placas y espinas pasaron de ser una necesidad a ser una inconveniencia
(Monge-N4jera, 1995 b). Mas aun, pareciera que las especies que mantuvieron tales defensas se extinguieron, mientras que los
suaves y flexibles onicéforos sin armadura lograron dar el salto a la vida en tierra firme (Manton, 1958; Boudreaux,1979). Este
modelo no solo es apoyado por la evidencia fosil, sino también por el desarrollo de fertilizacién interna, tan propio de la vida en la
zona intramareal y por una serie impresionante de adaptaciones fisioldgicas (Manton & Ramsay, 1937; Campiglia & Maddrell,
1986; Campiglia & Lavallard, 1978; Barrington, 1979; Ruhberg & Nutting, 1980) y recuerda en muchos detalles el caso de los
moluscos terrestres que han perdido su concha para convertirsc en babosas, lo que simultaneamente ha implicado impresionantes
diferencias en cuanto al aparato enzimatico, con graves consecuencias para la agricultura (Monge-Najera, 1997) (Fig. 7).

HOU & BERGSTROM (1936)

Onychophara actuales
Helenodora
Onychodictyon
Cardiodictyon
Haillveigenia
Microdictyon
Aysheala

Xanusion
Luaishania
Neopilina

MONGE-NAJERA [1995)

Onychophora actuales
Helenodora

Aysheala

Xonusion
Onychodic yon
Microdictyon
Cardiodictyon
Hallucigenis
Luolishania
Palychacta

Fig. 5.- Dos posibles filogenias de los onicoforos, que enfatizan las especies fésiles. Aunque los dos autores tienen opiniones
diferentes, ello no evitd que se unieran para producir este articulo (original de los autores).



Fig 6.- Creemos que un onicéforo (al centro) representa la etapa intermedia entre el poliqueto marino (izquierda) y el miridpodo
terrestre (derecha) que dio origen a los insectos. Aunque los onicéforos no son insectos, siempre han encontrado un espacio en las
obras de los entomologos, quienes de alguna manera reconocen el parentesco (figura basada en ilustraciones publicadas por Bames,
Ruhberg y Ross).

Fig. 7.- Hace 500 millones de afios, los onicéforos eran marinos y estaban armados con placas y espinas (arriba a la izquierda). La
pérdida del armamento, asociada con el cambio a la vida en tlneles (excepto por las excursiones de caza y otras salidas
infrecuentes), permitio la colonizacion del medio terrestre (arriba a la derecha). Una secuencia parecida se dio en la evolucién desde
el caracol (abajo a la izquierda), protegido por su concha, hacia la babosa (abajo a la derecha), que se oculta en tineles pero tiene la
ventaja de vivir donde la falta de calcio es una barrera para los caracoles (figura basada en ilustraciones publicadas por Barnes y
Ross, y en fonografias del primer autor).



Fig. 8.- Escorpiones y onico6foros tienen mucho en comdn, ademas de ser depredadores invertebrados antiguos de origen acuético.
Sin embargo, a diferencia de los escorpiones, los onicéforos no desarrollaron valvulas en sus traqueas respiratorias. Ello les cerr6 las
puertas de la vida en el desierto y de la produccién de mayor biodiversidad que si lograron los escorpiones (figura basada en
ilustraciones publicadas por Bouvier y Ross).

En tierra, el intercambio gaseoso se realiza mediante unas traqueas sin valvula, por lo que estos animales solo se activan
cuando la humedad atmosférica no favorece la desecacién que les causa la muerte en pocos minutos (Manton & Ramsay, 1937;
Holliday, 1942; Morrison, 1946b; Lavallard, Campiglia, Parisi Alvares & Valle, 1975; van der Lande, 1978; Endriidy-Younga &
Peck, 1983; Morera-Brenes & Monge-Najera, 1990; Mesibov & Ruhberg, 1991) (Fig. 8). Al 66 % de humedad relativa, la
desecacion media es del 2 % del peso corporal por minuto (Monge-Najera & Morera, 1994).

Precisamente la estructura de las traqueas definié todo el futuro del grupo y se ha usado para explicar desde su escasa
biodiversidad (Monge- Najera y Lourengo, 1995; Monge-N4jera et al., 1996) hasta su modo de reproduccién (Monge-Néjera, 1991,
1995 b). Los organismos de microclimas estables suelen tener poca variabilidad genética y alta tolerancia al entrecruzamiento
(Hamilton, 1967; Ramirez, 1987; Brusca & Brusca, 1990), lo cual parece ser el caso también de los onicéforos, especialmente de las
especies latinoamericanas (Lavallard, Campiglia, Parisi Alvares & Valle,1975; Endrédy-Young & Peck, 1983, Morera & Monge-
Najera, 1990). El descubrimiento de un alto contenido de ADN y poca variacion alozirnica en su genoma apoya tal interpretacion
(Hebert, Billington. Finston, Boileau, Beaton & Barrette,1991; Mora, 1992). Epiperipatus imihurni (Sclater) ha eliminado del todo a
los machos y se reproduce por partenogénesis (Read, 1985).

Las hembras son 47-63 % mas pesadas que los machos de la misma especie y cuando la lluvia es escasa tardan mas en
alcanzar la edad reproductiva, son mas fecundas y presentan “diapausa” reproductiva cuando la precipitacion no alcanza los 200 cm
por afio (Monge-N4jera, 1994) (Fig. 9).

La distribucion geografica mundial de los onicéforos refleja su gran antigiiedad y ha sido detalladamente estudiada en lo
que concierne a los patrones resultantes de la tectonica de placas y los derivados de factores climéticos (Monge-Najera, 1996 b). La
distribucion ecolégica actual del conjunto de las especies del mundo solo se asocia estadisticamente con la vegetacion que cubrié los
continentes durante el periodo Pleistoceno (Monge-Néjera, 1994).

Deseamos acabar este articulo con un llamado a los investigadores latinoamericanos: las generalizaciones de este
articulo, y de os libros de texto, son engafiosas: mas del 90 % de las especies de onicéforos jamas han sido estudiadas en vida, Aqui
hay un campo en el que cualquier investigador latinoamericano, con los pobres recursos disponibles en la region, se puede labrar un
renombre mundial estudiando lo que algunos investigadores de paises ricos desean pero no tienen: un fésil viviente disponible a
pocos kilémetros de su oficina (Fig. 10).



Fig. 9.- Los onicoforos latinoamericanos representan un buen ejemplo de sexualidad en familia. Aunque nunca se ha visto un
apareamiento, la evidencia anatémica sugiere que apenas nacen, muchas hembras son fecundadas por sus hermanos, y que guardan
el semen para usarlo toda la vida, ya que sus vaginas quedan bloqueadas por una auténtica cadena de produccion en serie de
descendientes. Aqui, un Gtero de Epiperipatus isthrnicola Bouvier abierto para mostrar 20 embriones (marcados del 1 al 10 segun su
estado de desarrollo en cada ramal) (reproducido de Bouvier 1905).

Fig. 10.- La placenta, un tejido de intercambio entre madre e hijo, es un logro que solamente comparten, hasta donde sabemos, los
mamiferos, algunos tiburones y los onicéforos neotropicales (ilustracién basada en una publicacién de Ruhberg).
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