
Introducció

La vida conquesta el medi terrestre

La vida a la Terra es va originar fa uns 4.000 mi-
lions d’anys, poc després de la formació del nostre 
planeta, tal com suggereixen les restes d’organis-
mes unicel·lulars que es troben al registre fòssil 
més antic. No obstant això, l’aparició d’organismes 
complexos pluricel·lulars, com animals, plantes o 
fongs, només es va produir en els darrers 1.000 mi-

lions d’anys (Lozano-Fernandez et al., 2017). L’ori-
gen animal és, molt probablement, un dels estats 
més complexos assolits mai, ja que va donar lloc 
a una enorme diversitat de plans corporals i nom-
brosos tipus de cèl·lules, tots amb un desenvolu-
pament embrionari complex. Aquesta diversitat de 
plans corporals ja es veu reflectida en l’excepci-
onal registre fòssil primerenc dels animals, durant 
“l’explosió cambriana”, fa uns 540 milions d’anys 
(Ma), on apareixen quasi de manera simultània 
components de la majoria dels fílums actuals.
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Resum: Els artròpodes tenen un origen marí. D’ençà el Cambrià, fa més de 540 milions d’anys, aquests 
animals han dominat els oceans del món. La colonització de la terra, però, sembla no haver-se produït fins 
a un centenar de milions d’anys més tard, amb la formació dels primers ecosistemes terrestres comple-
xos. Tot i que aquest medi representa un entorn hostil per a organismes marins, tres grups d’artròpodes 
han aconseguit envair-lo de manera independent durant el Paleozoic: hexàpodes (insectes), miriàpodes i 
aràcnids. El consens filogenètic actual ajuda a clarificar quantes colonitzacions de la terra hi ha hagut. Els 
miriàpodes, exclusivament terrestres, són el grup germà dels pancrustacis (hexàpodes i crustacis), amb els 
quelicerats com a parent més proper. Els aràcnids han estat tradicionalment considerats un grup monofi-
lètic que conté tots els quelicerats terrestres. Alguns estudis filogenòmics recents, però, no han evidenciat 
aquesta relació, suggerint múltiples terrestrialitzacions dintre dels aràcnids. Tanmateix, una única colonit-
zació de la terra és més probable quan es tenen en consideració tant d’altres anàlisis filogenòmics, com 
l’evidència morfològica i paleontològica. Els remipedis, un grup crustaci de depredadors que habiten coves 
marines, són probablement els parents més propers dels hexàpodes. Les datacions moleculars més recents 
suggereixen l’existència de plantes i artròpodes terrestres durant el Cambrià. Aquestes dates precedeixen 
per desenes de milions d’anys l’evidència fòssil més antiga d’aquests grups i són compatibles amb una 
“explosió cambriana” continental no registrada en les roques. Aquestes discrepàncies poden estar rela-
cionades amb la naturalesa del registre de les roques, que rarament presenta sediments terrestres en els 
substrats més antics (Cambrià fins al Silurià).

Summary: Arthropod origins and the conquest of land. – Arthropods originated in the sea and have 
dominated the oceans of the world since the Cambrian, more than 540 million years ago. The colonization 
of the land, however, did not take place until a hundred million years later, with the formation of the first 
complex terrestrial ecosystems. Although this environment is hostile for marine organisms, three groups 
of arthropods colonized it independently during the Palaeozoic: hexapods (with insects), myriapods and 
arachnids. The current phylogenetic consensus clarifies how many terrestrializations have taken place. 
Myriapods, which are exclusively terrestrial, are the sister group of pancrustaceans (containing hexapods 
and crustaceans), with chelicerates as their closest relative. Arachnids have traditionally been considered 
a monophyletic group containing all terrestrial chelicerates. Some recent phylogenetic studies, however, 
disagree on this relationship, suggesting multiple terrestrialization events within arachnids. A single land 
colonization is more likely when the results of other phylogenomic analyses together with morphological and 
paleontological evidence are taken into account. Remipedes, a crustacean group of predators inhabiting sea 
caves, are probably the closest relative to hexapods. The most recent molecular dating studies suggest the 
existence of plants and arthropods during the Cambrian. These dates precede the oldest fossil evidence of 
those groups by tens of millions of years and are compatible with an unrecorded continental “Cambrian ex-
plosion”. These discrepancies may be related to the nature of the rock record, which rarely exhibits terrestrial 
sediments in older substrates (Cambrian to Silurian).
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Els animals, i la vida en general, tenen orí-
gens marins. No obstant això, hi ha evidència 
fòssil d’ecosistemes terrestres simples formats 
per organismes unicel·lulars des de fa uns 1.000 
Ma (Clarke et al,. 2011). Els primers ecosiste-
mes terrestres complexos registren una fascinant 
transició en la història de la vida. Anteriorment, 
les plantes i els animals només havien viscut als 
oceans. Des de fa com a mínim 470 Ma, però, van 
començar a colonitzar els continents, als quals no 
hi havia organismes complexos. L’era Paleozoica 
va des de l’inici del període Cambrià (fa 541 Ma), 
caracteritzada per la seva famosa explosió d’ani-
mals marins, fins al final del Permià (251 Ma); i 
està marcada per la extinció massiva més gran 
mai coneguda (Sahney i Benton, 2008). Abans del 
Paleozoic, l’única vida terrestre era unicel·lular, 
fet que —fins fa poc— només es podia deduir a 
partir de proves indirectes (Prave, 2002). Va ser 
durant el Paleozoic que les plantes i els animals 
van començar a colonitzar la terra, en el cas de les 
plantes deduït a partir de microfòssils anomenats 
criptòspores que apareixen a mitjans de l’Ordovi-
cià, fa uns 470 Ma (Wellman i Gray, 2000), i en el 
cas dels animals amb fòssils terrestres del límit Si-
lurià-Devonià (414 Ma) (Wilson i Anderson, 2004).

Processos de terrestrialització animal

Només uns pocs fílums animals contenen lli-
natges que poden completar cada fase del seu 
cicle de vida fora d’ambients carregats d’humitat, 
i són per tant completament terrestres. Això és 
degut al fet que el medi terrestre representa un 
entorn nou i hostil per als organismes marins (Sel-
den i Jeram, 1989). D’entre aquests, destaquen 
principalment els vertebrats (rèptils, ocells i ma-
mífers), els mol·luscs (amb els cargols terrestres 
i els llimacs), els onicòfors i els artròpodes (per 
exemple, insectes, aranyes, escorpins, centpeus). 
És natural, doncs, que la vida a la terra requereixi 
una sèrie d’adaptacions. La terrestrialització és el 
procés mitjançant el qual els organismes aquàtics 
s’adapten a una vida terrestre, i esbrinar com s’ha 
produït és un dels problemes sense resoldre més 
fascinants de la biologia evolutiva, on molta litera-
tura ha abordat aquest procés fisiològic (Dunlop 
et al., 2013). No obstant això, la majoria d’aquests 
estudis s’han realitzat en llinatges aïllats i no 
han aprofitat al màxim l’enfocament comparatiu 
entre diversos llinatges terrestres (Felsenstein, 
1985). Múltiples esdeveniments de terrestrialitza-
ció ocorreguts de manera independent permeten 
comparacions sobre les solucions alternatives 
adoptades per diferents grups a un mateix rep-
te adaptatiu, i representen una eina poderosa per 
comprendre l’evolució en un marc evolutiu. No 
obstant això, per a dur a terme aquests estudis 
cal: (i) clarificar quantes colonitzacions de la ter-
ra s’han produït de manera independent en el lli-
natge en estudi, (ii) estimar quan es van produir 
aquests processos de terrestrialització i quant de 

temps van durar, i (iii) establir de manera robusta 
quin és el grup germà aquàtic de cada grup ter-
restre. Aquesta informació és, alhora, necessària 
per a poder realitzar anàlisis comparatives i esti-
mar el ritme d’emergència de noves adaptacions 
terrestres. Tot i que la diversitat filogenètica ani-
mal (entesa com a diversitat de plans corporals) 
més gran és marina, la biodiversitat terrestre és 
clarament superior. Comprendre la terrestrialitza-
ció animal és, doncs, crucial per clarificar la bio-
diversitat actual i entendre l’adaptació biològica. 

Els artròpodes representen el registre fòssil 
més antic d’animals (fig. 1), i han colonitzat la ter-
ra múltiples vegades de manera independent i en 
diferents moments de la història del nostre plane-
ta, constituint un dels millors models per estudiar 
adaptacions terrestres a escala genòmica, fisio-
lògica i morfològica. A més, representen la ma-
jor part de la diversitat, tant marina com terrestre, 
amb més d’1 milió d’espècies descrites (Zhang, 
2013). En els artròpodes, hi ha hagut un mínim de 
tres terrestrialitzacions durant el Paleozoic: la dels 
hexàpodes (que inclouen els insectes), la dels mi-
riàpodes i la dels aràcnids.

Origen i terrestrializació d’artròpodes 

Origen d’artròpodes

Els artròpodes conformen la major part de la 
diversitat i abundància d’animals terrestres del 
Paleozoic (un grup que, de fet, ha estat dominant 
en termes de biodiversitat animal durant els dar-
rers 520 milions d’anys; Edgecombe, 2010). Els 
artròpodes es caracteritzen per presentar una 
segmentació corporal interna i externa amb es-
pecialitzacions regionals (tagmosi: en el cas dels 
insectes per exemple, presenten un tòrax on s’in-
sereixen potes i ales mentre a l’abdomen no hi 
ha extremitats); un esquelet extern compost per 
peces articulades esclerotitzades; segments cor-
porals que primitivament portaven associats ex-
tremitats articulades; creixement a base de mu-
des (ècdisis); i un sistema circulatori obert amb 
un cor dorsal amb vàlvules laterals (Grimaldi i 
Engel, 2005). Aquest conjunt de característiques 
úniques indiquen que són un grup monofilètic 
(descendents d’un avantpassat comú que posse-
ïa les característiques diagnòstiques del grup). Els 
artròpodes (fig. 2) estan constituts pels quelice-
rats (amb aràcnids com les aranyes i escorpins, 
i grups marins com els picnogònids), els hexà-
podes (contenen els insectes), els crustacis (per 
exemple, crancs o gambes), els miriàpodes (com 
milpeus i centpeus) i inclou grups importants ex-
tints, com els trilobits. La seva abundància fa que 
els artròpodes siguin ecològicament essencials; 
per exemple, els miriàpodes són processadors 
importants de fullaraca en els boscos i els tèrmits 
consumeixen grans quantitats de cel·lulosa. 
Sense artròpodes, la vida i els ecosistemes de la 
Terra serien radicalment diferents. La seva sor-
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prenent diversitat (que supera el 75% de totes les 
espècies vives descrites; Brusca i Brusca, 2003) 
pot ajudar a dilucidar els patrons i els processos 
d’evolució. 

Els primers animals que coneixem que van co-
lonitzar la terra van ser artròpodes (Little, 1983). 
En concret, l’animal indiscutiblement terrestre 
més antic correspon al milpeus Pneumodesmus 

newmani, de fa 414 Ma (Devonià inferior) (Wilson 
i Anderson, 2004). El caràcter terrestre d’aquest 
organisme és indiscutible ja que presenta espira-
cles, que són obertures a la cutícula que perme-
ten l’entrada d’aire al sistema traqueal (fig. 1F). En 
la seva adaptació a la terra, els artròpodes han 
experimentat evolució convergent (orígens inde-
pendents en diferents llinatges), la qual cosa ha 

Figura 1. Exemplars fòssils dels primers artròpodes marins i terrestres. (A) Redlichiidae, grup de trilobits del Cambrià 
inferior; (B) reconstrucció de Marrella splendens, artròpode del Cambrià d’afinitat incerta; (C) reconstrucció d’una 
forma juvenil del picnogònid Cambrià Cambropycnogon klausmuelleri; (D) empremtes i fòssil del xifosur que va produir-
les, Mesolimulus walchi. S’interpreta que va morir sufocat dintre d’un llac altament salí. Morfològicament és gairebé 
indistingible de formes modernes; (E) reconstrucció d’un l’icnofòssil terrestre Cambrià, presumiblement realitzat per 
l’euthycarcinoid Mosineia, grup emparentat amb miriàpodes; (F) milpeus Pneumodesmus newmani del Devonià inferior 
presentat espiracles; (G) euriptèrid Eurypterus remipes del Silurià; (H) escorpí Waeringoscorpio westerwaldensis del 
Devonià, amb brànquies filamentoses que suggereixen una possible adaptació secundària aquàtica. Fonts de les 
imatges: Wikimedia Commons (Autors Il·lustració: (B) Haug, (C) i (H) Junnn11).
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complicat sovint els esforços per avaluar les re-
lacions de parentiu entre aquests (Edgecombe, 
2010). Per exemple, trobem tràquees (estructu-
res respiratòries adaptades al medi terrestre) en 
diversos llinatges que han conquerit la terra de 
manera independent durant el Paleozoic: en miri-
àpodes, aràcnids i hexàpodes. 

Filogènia d’artròpodes

Les relacions evolutives entre els grans grups 
d’artròpodes ha estat sempre un tema de debat. 
És de gran rellevància conèixer el grup germà 
de cada llinatge terrestre, no només per dispo-
sar d’aquesta informació en estudis comparatius 
sobre estratègies d’adaptació a la vida a la terra, 
sinó també per entendre les seves rutes de ter-

restralització. Per inferir aquestes filogènies s’ha 
comparat principalment les estructures anatòmi-
ques d’espècies vives i fòssils, i durant les dar-
reres dècades s’ha basat en gran mesura en la 
utilització de dades moleculars. 

Miriàpodes

En relació a la seva filogènia, una de les hipò-
tesis clàssiques predominants suggereix que els 
miriàpodes, animals exclusivament terrestres, són 
grup germà dels hexàpodes. Aquesta hipòtesi, 
anomenada Tracheata, es basa principalment en la 
presència de tràquees en ambdós grups per a dur 
a terme l’intercanvi de gasos. Estudis més actuals 
basats en dades moleculars, i també morfològi-
ques, descarten aquesta hipòtesi, i atribueixen la 

Figura 2. Diversitat actual d’artròpodes. (A) picnogònid Endeis flaccida (quelicerat); (B) xifosur Limulus polyphemus 
(quelicerat); (C) aranya Philodromus aureolus (aràcnid: quelicerat); (D) milpeus Cylindroiulus caeruleocinctus (miriàpode); 
(E) centpeus Scutigera coleoptrata (miriàpode); (F) branquiòpode Daphnia sp. (pancrustaci); (G) remipedi Morlockia 
williamsi (pancrustaci); (H) hexàpode  Orchesella villosa (pancrustaci). Fonts de les imatges: Wikimedia Commons i (G) 
Jørgen Olesen.
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coincidència a la convergència morfològica en pro-
cessos de terrestrialització independents, que con-
fonen la seva història evolutiva (Lozano-Fernandez 
et al., 2016). Una segona hipòtesi derivada de les 
primeres anàlisis amb dades moleculars suggeria 
als miriàpodes com a grup germà dels quelice-
rats. Tanmateix, aquests resultats es consideren 
un artefacte degut a les taxes d’evolució ràpides 
de crustacis i hexàpodes, que contribueixen a la 
designació d’aquest clade erroni quan es fan servir 
models simples d’evolució molecular. Avui dia, hi 
ha un cert consens sobre les principals relacions. 
Els miriàpodes, el primer dels tres grans llinatges 
terrestres, s’accepta generalment com a grup ger-
mà dels pancrustacis (hexàpodes i tots els llinat-
ges crustacis), i els quelicerats com a parent més 
proper d’aquest clade (fig. 3). Així doncs la divisió 
bàsica entre artròpodes consisteix en aquells que 
presenten mandíbules (miriàpodes i pancrustacis) 
o bé quelícers (Lozano-Fernandez et al., 2016).

Pancrustacis

Existeix un suport ampli molecular i morfològic 
que afavoreix la consideració d’hexàpodes dintre 
dels ‘Crustacis’ (el concepte de Pancrustacea o 

Tetraconata — per exemple (Regier et al., 2010; 
Schwentner et al., 2017; Lozano-Fernandez et al., 
2019a), i la dels miriàpodes com a grup germà de 
pancrustacis tot formant el grup de mandibulats, 
caracteritzats per la presència d’aquesta estruc-
tura bucal. En conseqüència, el grup més prope-
rament emparentat amb els miràpodes terrestres 
ha de ser un grup primitiu de pancrustacis marins 
o bé un grup fòssil encara per establir. En con-
traposició, les relacions exactes dels hexàpodes 
dintre dels pancrustacis encara són poc clares, i 
no és obvi quin és el seu grup germà aquàtic, ha-
vent-se suggerit els branquiòpodes, que habiten 
aigües dolces (Lozano-Fernandez et al. 2016), i els 
remipedis, depredadors que habiten coves mari-
nes (Schwentner et al., 2017; Lozano-Fernandez 
et al., 2019a). L’establiment robust del grup crus-
taci més emparentat amb els hexàpodes té gran 
impacte a l’hora d’establir si aquests van colonit-
zar el medi terrestre directament des del mar (ruta 
marina), o si primerament van colonitzar entorns 
d’aigua dolça per posteriorment traslladar-se a 
la terra. Val a dir que els estudis més recents de 
tipus filogenòmics, fent servir centenars de mar-
cadors moleculars, han mogut la balança en favor 
dels remipedis (Schwentner et al., 2017; Lozano-

Figura 3. Cladograma amb el consens actual sobre les relacions filogenètiques entre els grans grups d’artròpodes. Els 
grups terrestres es representen en colors taronges mentre que els clades marins en blau i turquesa per branquiòpodes 
(aigua dolça). El gruix de les branques terminals es correspon amb una aproximació proporcional de número d’espècies 
descrites. A la base del cladograma, imatge amb detall de quelícers i mandíbules, les estructures definitòries dels dos 
grups. Algunes de les siluetes provenen de Phylopic (http://www.phylopic.org/).

http://www.phylopic.org/
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Fernandez et al., 2019a). Els remipedis són una 
classe de crustacis anoftalms i depredadors que 
viuen en aqüífers costaners que contenen aigües 
subterrànies salines. Es van descobrir fa menys 
de 40 anys (Yager, 1981), i presenten una distribu-
ció molt restringida, amb unes poques espècies 
descrites a coves del mar del Carib, dues espè-
cies a les Illes Canàries i una a l’oest d’Austràlia. 
Es coneix molt poc de la biologia d’aquests orga-
nismes, la qual cosa dificulta la comprensió sobre 
la possible terrestrialització d’hexàpodes a partir 
d’un ancestre comú amb remipedis, encara que  
una ruta marina directa a la terra sembla el més 
probable.

Aràcnids

Entre els artròpodes terrestres, només els in-
sectes superen els aràcnids en nombre d’espè-
cies descrites (1 milió versus 112.000). Els mirià-
podes són menys nombrosos, amb unes 16.000 
espècies descrites (Zhang, 2013). Els aràcnids 
inclouen tots els grups terrestres d’un llinatge 
molt divers, els quelicerats, compost majorità-
riament per formes depredadores com les ara-
nyes o escorpions, paràsits com les paparres, o 
grups marins com els picnogònids i xifosurs. Ni 
les dades morfològiques ni moleculars actuals 
han resolt les relacions de parentiu internes en-
tre quelicerats. Els aràcnids han estat tradicional-
ment considerats un grup monofilètic que conté 
totes les formes terrestres de quelicerats, la qual 
cosa suggereix una única colonització ancestral 
de la terra irreversible que va propiciar l’èxit evo-
lutiu d’aquest grup. Alguns estudis filogenòmics 
recents, però, no han evidenciat aquesta rela-
ció. En canvi, han revelat que els xifosurs marins 
s’agrupen dins dels aràcnids terrestres, i no com 
a grup germà d’aquest (Ballesteros i Sharma, 
2019). El centre d’interès d’aquest debat és saber 
si hi ha hagut un únic avantpassat terrestre comú 
per a tots els aràcnids. La terrestrialització és 
fonamental en la història evolutiva dels aràcnids. 
El fet que la terrestralització es produeixi de 
manera fragmentària i independent en diversos 
llinatges, o només una sola vegada, és enorme-
ment significatiu, ja que influeix en la manera en 
què percebem l’evolució d’una sèrie de caràc-
ters morfològics que es relacionen amb un mode 
de vida terrestre (com per exemple els sistemes 
respiratoris, sistemes sensorials i reproductius o 
els apèndixs locomotors). Les exigències fisiolò-
giques de la vida a la terra requereixen una mo-
dificació important d’aquestes característiques 
anatòmiques, i això probablement s’il·lustra millor 
pels òrgans respiratoris, una gran varietat dels 
quals estan presents en els quelicerats actuals 
(fil·lotràquees o pulmons en llibre i tràquees en 
grups terrestres, i brànquies en formes marines). 
En el cas hipotètic que els xifosurs fossin un grup 
d’aràcnids marins, això suggeriria que la resta de 
grups han colonitzat la terra de manera indepen-

dent. Una segona opció seria que els xifosurs re-
colonitzessin el medi marí a partir d’un ancestre 
terrestre. D’aquestes dues opcions, es conside-
raria més plausible la primera, ja que el registre 
fòssil dels xifosurs s’estén més de 400 Ma enrere 
amb formes exclusivament aquàtiques, sense tra-
ces d’una possible terrestrialitat (fig. 1D). A més, 
tot i que els xifosurs poden fer incursions momen-
tànies a les costes per fer postes, no presenten 
adaptacions morfològiques netament terrestres 
i les seves estructures corporals presenten gran 
similitud, i més que probable homologia, amb la 
d’altres quelicerats fòssils aquàtics. Altres estudis 
recents emprant tant un conjunt de dades a es-
cala genòmica compost per gens d’evolució 
lenta, com evidència morfològica i fòssil, van 
trobar que els quelicerats marins (picnogònids i 
xifosurs) són grups germans successius d’un lli-
natge monofilètic d’aràcnids terrestres. Aquests 
resultats suggereixen una única colonització 
de terra dins dels quelicerats i l’absència d’or-
dres aràcnids marins (Lozano-Fernandez et al., 
2019b; Howard et al., 2020). 

Cronologia de la terrestrialització dels 
artròpodes

Evidència fòssil

Els fòssils més antics d’artròpodes són, sens 
dubte, marins. Inclouen els trilobits, amb repre-
sentants que es remunten al Cambrià inferior, fa 
521 Ma (Malof et al., 2010). Els trilobits s’han inter-
pretat de manera alternativa com a mandibulats o 
com a quelicerats. Altres fòssils marins del Cam-
brià inclouen quelicerats (picnogònids) (fig. 1C) i 
crustacis, amb fragments cuticulars i fòssils com-
plets de possibles branquiòpodes com Rehbac-
hiella kinnekullensis (Walossek, 1993), així com 
grups d’artròpodes amb afinitat incerta. Les tra-
ces més antigues d’activitat al medi terrestre feta 
per artròpodes (icnofòssils) van des del Cambrià 
mitja fins el Ordovicià superior. Exemples en són 
les impressions a les sorres dunars eòliques fetes 
per un artròpode amfibi semblant a un miriàpode 
(fig. 1E), probablement un grup fòssil anomenat 
Euthycarcinoid (MacNaughton et al,. 2002). S’han 
documentat altres traces locomotores en dife-
rents jaciments fòssils cambrians, reforçant enca-
ra més l’opinió que les activitats aèries d’artròpo-
des (si no artròpodes terrestres) eren habituals a 
les costes durant el Cambrià. Ja he esmentat que 
el fòssil més antic del cos d’un miriàpode terrestre 
és del milpeus P. newmani, de fa 414 Ma (Wilson 
i Anderson, 2004), amb el seu depòsit fossilífer 
recentment datat del Devonià inferior (Suarez et 
al., 2017). La seva ecologia terrestre és indiscu-
tible perquè presenta espiracles. Les evidències 
d’ecosistemes terrestres complexos amb plan-
tes terrestres, fongs i una varietat d’artròpodes 
es coneixen a partir del Silurià superior (427 Ma) 
en endavant i es confirmen en el Devonià inferior, 
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amb el perfectament conservat i àmpliament cele-
brat (411 Ma) jaciment de Rhynie chert a Escòcia 
(Parry et al., 2011). Aquest inclou els hexàpodes 
més antics del registre fòssil, inclosos col·lèmbols 
i insectes. El grup més antic d’artròpodes terres-
tres està representat per aràcnids, amb els escor-
pins del Silúric (aprox. 437 Ma). No obstant això, 
la seva terrestrialitat s’ha posat en dubte degut a 
l’absència de caràcters definitivament terrestres, 
com fil·lotràquees o tràquees, i haver-se trobat en 
depòsits aquàtics o semiaquàtics (fig. 1H). L’evi-
dència actual de tipus molecular, filogenòmica i 
morfològica suggereix, però, que els escorpins 
són aràcnids emparentats amb les aranyes (Lei-
te et al., 2019; Lozano-Fernandez et al., 2019). 
Aquesta posició filogenètica és difícilment recon-
ciliable amb un origen marí dels escorpins, la qual 
cosa suggereix que alguns d’aquests escorpins 
ancestrals podrien haver retornat secundàriament 
al medi aquàtic, encara que sense adaptacions 
marines evidents.  

Metodologies per datar les cronologies

El nombrós registre fòssil d’artròpodes és in-
formatiu sobre la diversitat del grup, l’evolució 
històrica dels caràcters i proporciona pautes tem-
porals per a les dataciós moleculars. Resoldre 
els temps relatius de les divergències evolutives 
entre espècies i clades en el passat geològic pro-
porciona una informació crucial per interpretar els 
fenòmens evolutius. La reconstrucció d’aquests 
«arbres del temps», o cronogrames, és cada ve-
gada més sofisticada metodològicament i ha es-
devingut l’eix vertebrador per a estudis compa-
ratius de biologia evolutiva i paleontologia. Les 
dades moleculars ens informen tant de la com-
prensió del patró d’embrancament de l’arbre de 
la vida (la filogènia) com del moment geològic en 
què van succeir aquests esdeveniments d’em-
brancament quan aquests es calibren amb fòssils 
(cronograma). Les datacions es generen fent ser-
vir la tècnica del rellotge molecular (Zuckerkandl i 
Pauling, 1965), on es dedueix el temps transcor-
regut des de la divergència de diferents organis-
mes o espècies a partir de les diferències entre 
les seves seqüències d’ADN. Per a dur a terme 
aquestes anàlisis s’utilitzen de manera habitual 
punts de calibració on s’assignen edats mínimes 
basades en l’evidència fòssil més antiga que es 
pot assignar inequívocament a aquell node, és 
a dir, l’origen d’aquell grup no pot ser més jove 
que el seu fòssil més antic. La datació de nodes 
(node-dating en anglès) és el mètode més emprat 
(Yang i Rannala, 2006), i s’ha desenvolupat molt 
durant els darrers anys, amb la implementació de 
mètodes Bayesians que permeten assignar pro-
babilitats a les franges d’edats i diversos parà-
metres basant-se en coneixements previs sobre 
el grup en qüestió (dos Reis et al., 2015). Mentre 
que les cronologies ens informen sobre l’edat real 
dels llinatges, els fòssils ens informen de quan 

aquells organismes van esdevenir numèricament 
i ecològicament abundants. Per tant, les crono-
logies proveeixen un marc conceptual essencial 
per investigar l’evolució dels primer ecosistemes 
terrestres i les interaccions al llarg del temps entre 
els organismes i el seu ambient. 

Datació de la terrestrialització dels artròpodes

Les datacions més recents de la radiació dels 
artròpodes (o els seus subgrups) fent servir re-
llotges moleculars son de manera general com-
patibles amb les evidències paleontològiques, 
que proposen un origen del grup en edats com-
preses entre el final del període Ediacarià i l’inici 
del Cambrià (amb un interval de credibilitat amb 
95% de probabilitat entre 551–536 Ma) (Lozano-
Fernandez et al., 2020). Aquests estudis també 
suggereixen que les edats d’origen d’aràcnids i 
hexàpodes estan en cert consens amb l’evidència 
fòssil, precedint aquestes per unes desenes de 
milers d’anys (fig. 4). En el cas dels quelicerats, 
s’ha inferit l’origen dels aràcnids, i de les seves 
principals diversificacions, en dates compreses 
entre el Cambrià i l’Ordovicià (494–475 Ma). Les 
taxes d’evolució molecular van ser altes durant 
el seu origen, coincidint amb una ràpida clado-
gènesi (Lozano-Fernandez et al., 2020). En el cas 
des hexàpodes, les franges d’edats oscil·len en 
diferents estudis entre els 520–450 Ma (resumit 
a Klopfstein, 2020). En conseqüència, es troben 
certes diferències quan es comparen les edats 
inferides a les datacions moleculars amb el regis-
tre fòssil, on els aràcnids apareixen per primera 
vegada en el Silurià (427 Ma) i els hexàpodes en 
el Devonià (411 Ma). En el cas dels aràcnids, s’ha 
suggerit que aquestes diferències poden ser de-
gudes al fet que el parent més proper d’aràcnids 
és un grup extingit. S’ha proposat com a possible 
grup germà els euriptèrids (altrament anomenats 
‘escorpins marins’) (fig. 1G). Aquests organismes 
aquàtics sorgeixen durant l’Ordovicià (~467Ma) i 
van representar un component important de les 
faunes marines fins a desaparèixer del registre 
fòssil durant l’extinció massiva del Permià-Triàssic 
(~252 Ma). Sembla que podien fer incursions al 
medi terrestre, com ho suggereixen els icnofòssils 
atribuïts a euriptèrids, i estudis recents mostren 
que presentaven estructures respiratòries adap-
tades al medi aeri (Lamsdell et al., 2020). Aquest 
estudi dona suport a la monofília d’aràcnids i sug-
gereix que l’avantpassat d’aquests podia haver 
tingut una condició ancestral semiterrestre, similar 
a la dels euriptèrids. Pel que fa a l’origen dels miri-
àpodes, els temps de divergència són substanci-
alment anteriors (524–505 Ma) a la seva evidència 
fòssil més antiga, i situen fermament membres 
d’aquest grup al Cambrià (Fernández et al., 2018; 
Lozano-Fernandez et al., 2020), malgrat que el 
seu fòssil més antic té 414 Ma (fig. 4). Un estudi 
recent reinterpreta el grup fòssil Euthycarcinoidea 
com a parent més proper dels miriàpodes que es 
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basa en la similitud de les estructures bucals i ulls 
(Edgecombe et al., 2020). Aquest grup enigmàtic 
d’artròpodes amfibis sorgeix al Càmbrià i s’estén 
fins al Triàsic. Aquesta troballa en certa mane-
ra reconcilia les estimes moleculars cambrianes 
per l’origen dels miriàpodes amb l’aparició més 
tardana de fòssils atribuïbles a aquest grup durant 
el Devonià inferior. 

Reconciliació de l’evidència fòssil i molecular

Les discrepàncies entre els resultats dels re-
llotges moleculars i les evidències fòssils més an-
tigues poden estar relacionades amb la naturale-
sa del registre de les roques, especialment amb 
la raresa de sediments terrestres des del Cambrià 
fins al Silurià. S’ha suggerit que a Euramèrica, re-
gió de la qual es deriven gran part de les dades 

sobre els primers artròpodes terrestres i megafòs-
sils vegetals, hi ha absència de sediments terres-
tres abans del Silurià superior i que aquests no es 
generalitzen fins a inicis del Devonià (Kenrick et 
al., 2012). Aquest biaix temporal del registre de 
les roques afecta possiblement el registre fòssil 
d’organismes terrestres i podria explicar part de 
la discordança entre les dates moleculars i fòs-
sils. La discrepància també podria ser deguda a 
la metodologia del rellotge molecular amb datació 
de nodes. S’ha desenvolupat un nou mètode per 
estimar temps de divergència en un marc d’evi-
dència total (Total-Evidence en anglès), on els 
fòssils s’integren directament a l’anàlisi combi-
nant les dades moleculars de les espècies vivents 
amb les dades morfològiques de grups fòssils i 
vivents (Ronquist et al., 2012). En el procés de 
reconstruir les relacions de parentesc i datar-les, 

Figura 4. Cronograma esquemàtic amb temps de divergència entre els clades més representatius d’artròpodes. Els nodes 
de l’arbre representen les estimes mitjanes de divergència temporal extrets d’estudis recents citats en el text. A l’eix de 
les x, el temps va des de més recent (dreta) fins al passat (esquerra), i s’expressa en milions d’anys. El rectangles grocs 
marquen els intervals temporals de credibilitat per als diferents fenòmens de terrestrialització. La creu senyala el fòssil més 
antic d’aquell grup. Els grups terrestres es representen en colors taronges mentre que els clades marins en blau i turquesa 
per branquiòpodes (aigua dolça). Algunes de les siluetes provenen de Phylopic (http://www.phylopic.org/).

http://www.phylopic.org/
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s’incorporen els fòssils sense haver de determinar 
la seva posició filogenètica a priori, i per tant, es 
pot integrar directament aquesta incertesa filoge-
nètica. Limitacions computacionals limiten en el 
present l’aplicació d’aquesta metodologia per de-
terminar divergències profundes. No obstant això, 
el camp avança ràpidament i s’augura que ben 
aviat aquestes metodologies ajudaran a establir 
l’afinitat dels fòssils, i assignar més acuradament 
l’edat dels llinatges i dels diferents processos de 
terrestrialització (Howard et al., 2019).

Conclusions

Els hàbitats efímers terrestres han existit com 
a mínim des d’aproximadament fa 1.000 milions 
d’anys. No obstant això, la terrestrialització animal 
i conseqüent generació d’habitats més comple-
xos ha estat un procés molt més recent. Els artrò-
podes tenen un origen marí, i d’ençà el Cambrià 
han dominat tant ecosistemes marins com terres-
tres. Les dades moleculars i morfològiques sug-
gereixen que els aràcnids formen un grup natural 
amb un origen comú, hipòtesi compatible amb 
un únic esdeveniment de terrestrialització, que se 
suma als dos altres ancestrals de miriàpodes i he-
xàpodes. El parents més propers dels hexàpodes 
són probablement els remipedis, que suggereix 
una colonització de la terra mitjançant una ruta 
directa marina. El registre fòssil proporciona da-
des úniques per entendre l’adquisició temporal de 
caràcters, conèixer morfologies ancestrals i inferir 
els orígens de les majors radiacions de vida. No 
obstant això, les filogènies i rellotges moleculars 
complementen aquest registre per determinar 
l’origen dels grups. Les datacions moleculars més 
recents suggereixen que les plantes terrestres 
eren ja presents al Cambrià mitjà (Morris et al., 
2018). De la mateixa manera, també suggereixen 
una colonització concomitant de la terra per part 
d’artròpodes. Si realment miriàpodes i aràcnids 
van colonitzar el medi terrestre tan aviat, seria 
possible que els milpeus, un grup de miriàpodes 
detritívors, s’alimentés d’estores bacterianes del 
litoral. Els aràcnids són un grup predominantment 
depredador, suggerint que s’han d’haver originat 
en un ecosistema divers. En aquest escenari, els 
aràcnids podien tenir els miriàpodes com a pre-
ses potencials. Aquestes ecologies representen 
hàbitats altament desfavorables a la fossilització, 
com són els ambients d’alta energia caracterit-
zats per l’erosió en lloc de deposició (Parry et al., 
2018). No és sorprenent, doncs, que la visió pa-
leontològica pugui ser en aquests casos limitada, 
i la inferència del tipus molecular pugui esdevenir 
més important com a eina per a la recerca. 
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