Filo Artrépodos:
Los miriapodos
(ciempiés, milpiés y afines)

Viven en lugares ocultos y aparecen por la
noche. Sus movimientos pueden ser tan
rapidos, que a menudo sélo nos damos
cuenta de ellos cuando atraviesan el suelo o
la pared. Son tan fragiles que no pueden
causarnos ningin dario y si muchos
beneficios, ya que cazan moscas, cucarachas,
polillas de la ropa y otros animales que
constituyen plagas caseras.

Edward Essig,
(hablando del ciempiés casero comiin, Scutigera)

0s artr6podos del subfilo Miridpodos incluyen cuatro grupos o clases:

Quilépodos (ciempiés), Diplépodos (milpiés), Simfilos (sinfilos), y

Pauropodos (paurépodos). Aunque todos los miridpodos modernos
son terrestres, es posible que sus antecesores habitaran los mares tranquilos.
Los primeros fésiles del grupo datan de finales del Ordovicico y principios del
Sildrico, y se piensa que algunos de ellos pudieron ser especies marinas. Las
pruebas fésiles sugieren que la primera aparici6n de los Miriapodos (milpiés)
en la tierra no tuvo lugar hasta mediados del Sildrico. En la Figura 18.1 se mues-
tran diversos tipos de miridpodos. Hay descritas unas 11 460 especies actuales.

A casi todos nos son familiares el ciempiés y el milpiés, los cuales, a pesar
de su diversidad, se ajustan a un aspecto externo y a un modelo de organi-
Zacién. Los miridpodos se distinguen rapidamente por su cuerpo dividido en
dos tagmas: céfalon y un tronco largo, homénomo y multisegmentado. Como
los hexapodos, tienen cuatro pares de apéndices ceflicos: antenas, mandibu-
las, primeras maxilas y segundas maxilas.

Los milpiés son animales especialmente atractivos para mucha gente, sus
inofensivas cabriolas han constituido un entretenimiento seguro, y para gene-
raciones de estudiantes de todas las edades, una leccién de biologia. Los mil-
Piés son detritivoros, se mueven lentamente, y pasan el tiempo excavando en
el suelo y la hojarasca. Consumen restos de plantas y convierten la materia ve-
getal en humus. En medios tropicales, donde a veces las lombrices de tierra
50N un tanto escasas, los milpiés son los principales animales formadores de
suelo. Cada uno de los segmentos del tronco (denominados diplosegmentos)
resulta de la fusién de dos, por lo que tienen dos pares de patas en cada uno
(Fig. 18.2F). Se piensa que la condici6n diplosegmentaria evolucioné junto con
el hébito excavador, ya que al hacerse mas rigidas e incomprimibles las arti-
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Figura 18.1 Miriapodos representativos. (A) Ciempiés del Nuevo Mundo Nissodesmus. (B) Milpiés de
Malasia. (C) Scolopendra heros, un ciempiés del desierto del Sudoeste americano. (D) Scutigera coleoptrata,
el ciempiés «casero». (E) Orthoporus ornatos, milpiés del desierto del Sudoeste americano. (F) Pauropus

silvaticus (Paurépodo). (G) Scutigerella (Sinfilo).

culaciones alternativas del cuerpo, la fuerza de empuje
de las patas fue mas eficaz. Cuando se sienten ame-
nazados, muchos milpiés se arrollan en una espiral
plana, y algunos, como las cochinillas (isépodos onis-
cidos), pueden arrollarse en una bola perfecta. Gene-
ralmente los milpiés tienen muchos segmentos tron-
cales, aunque algunas especies africanas presentan
s6lo unos pocos segmentos y recuerdan a las cochini-
llas (especialmente cuando se arrollan formando una
bola). Aunque el mito popular dice que los milpiés tie-
nen miles de patas (mil-pies), ninguno las tiene, la es-
pecie que mas tiene (Illacme plenipes, una especie de
California), con 375 pares de patas, es impresionante.

Aunque los milpiés son criaturas apacibles, mu-
chos de los diplosegmentos cuentan con glandulas re-
pugnatorias laterales, que secretan liquidos toxicos
volétiles y utilizados para defenderse (Fig. 18.2F). Es-
tos productos son extraordinariamente diversos, en-
tre los que se incluyen quinonas, fenoles, e incluso cia-
nuro, como el producido por algunos milpiés
aplanados del orden Polydesmida. Unas pocas espe-
cies tropicales tienen toxinas tan potentes que pueden

(@) Antena

producir ampollas en la piel humana. La especie eu-
ropea Glomeris marginata produce quinazolinonas,
una sustancia del mismo tipo que la droga sintética
Quaalude, un potente sedante (que utiliza cuando es
atacada por la arafia lobo y hace que ésta se quede
dormida). Oxidus gracilis es una especie casera comtin
en Norteamérica (introducida hace tiempo desde
Asia); cuando se siente molestada, libera un produc-
to defensivo de olor intenso. Los miembros de la sub-
clase Penicillata lanzan cerdas duras por su extremo
posterior, como habil estrategia defensiva contra las
hormigas y otros depredadores. Dado lo extenso de
sus tacticas defensivas, no es sorprendente que mu-
chos milpiés tengan coloraciones aposematicas (de
aviso), generalmente rojas, amarillas y naranjas bri-
llantes, y que algunos vertebrados del suelo hayan de-
sarrollado coloraciones semejantes (mimetismo bate-
siano). Incluso, las especies de California del género
Motyxia (Polydésmido), utilizan la bioluminiscencia
como posible advertencia para los depredadores.

En contraste con los milpiés, la mayoria de los ciem-
piés son depredadores de movimientos rapidos, con un



par de patas por segmento Yy unas venenosas en el pri-
mer par. Cuando se los molesta nunca se arrollan en
espiral; en vez de eso, generalmente utilizan sus ufias
venenosas para herir y producir picaduras dolorosas.
La picadura del ciempiés gigante del desierto ameri-
cano, Scolopendra heros, que alcanza 20 centimetros de
longitud, produce una necrosis local (similar a la pica-
dura del escorpién negro Centruroides). Scolopendra
también tiene coloracién de advertencia a bandas ne-
gras y rojas (Fig. 18.1C). Una importante especie, He-
nia vesuviana, debe su nombre a que secreta grandes
cantidades de una proteina gomosa como respuesta al
ataque de los depredadores. A los pocos segundos de
su exposicion al aire, la goma se endurece e inmovili-
za incluso a los insectos depredadores de mayor ta-
mafio. En los tltimos cuatro pares de patas de algunos
litobiomorfos, existe un elevado niimero de glandulas

repugnatorias que orientan hacia el enemigo y por las

que arrojan gotitas pegajosas de secreciones nocivas.

Clasificacion de los Miridpodos

SUBFILO MYRIAPODA
CLASE DIPLOPODA
SUBCLASE PENICILLATA
ORDEN POLYXENIDA
SUBCLASE CHILOGNATHA
ORDEN CALLIPODIDA
ORDEN CHORDEUMATIDA
ORDEN GLOMERIDA
ORDEN GLOMERIDESMIDA
ORDEN JULIDA
ORDEN PLATYDESMIDA
ORDEN POLYDESMIDA
ORDEN POLYZONIIDA
ORDEN SIPHONOPHORIDA
ORDEN SIPHONIULIDA
ORDEN SPHAEROTHERIIDA
ORDEN SPIROBOLIDA
ORDEN SPIROSTREPTIDA
ORDEN STEMMIULIDA
CLASE CHILOPODA
SUBCLASE NOTOSTIGMOPHORA
ORDEN SCUTIGEROMORPHA
SUBCLASE PLEUROSTIGMOPHORA
ORDEN CRATEROSTIGMOMORPHA
ORDEN GEOPHILOMORPHA
ORDEN LITHOBIOMORPHA
ORDEN SCOLOPENDROMORPHA
CLASE PAUROPODA
CLASE SYMPHYLA
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Sinopsis de los taxones de
miriapodos

Subfilo Miriapodos (Myriapoda)

Un par de antenas; mandibulas con enditos articula-
dos; primeras maxilas libres o fusionadas; segundas
maxilas parcialmente fusionadas (o totalmente), o sin
ellas; tronco indiferenciado formado por numerosos
segmentos poscefdlicos; todos los apéndices de la ca-
beza y del tronco son unirrdmeos; las especies actua-
les aparentemente sin ojos compuestos; exoesqueleto
sin la capa cérea bien desarrollada (excepto en algu-
nas especies del desierto); muchos con glandulas re-
pugnatorias laterales en los segmentos del tronco; sin
ciegos digestivos derivados del endodermo; tibulos
de Malpigio derivados del ectodermo (proctodeales)
para la excrecién; con érganos de Témésvary; copula
indirecta; desarrollo directo.

Clase Diplépodos (Diplopoda)

Segmentos del cuerpo fusionados a pares y denomi-
nados diplosegmentos; la mayoria de los diploseg-
mentos con dos pares de patas, espiraculos, ganglios
y ostiolos cardiacos; cada diplosegmento con un ter-
guito, dos pleuras y de uno a tres esternitos; a menu-
do, los segmentos mas anteriores carecen de patas,
aunque mantienen parte de los musculos internos; pri-
mer segmento sin patas modificado en un cuello o co-
Hum; antenas simples de 7 artejos; primeras maxilas
fusionadas, forman el gnatoquilario; sin segundas
maxilas; los gonoporos se abren anteriormente sobre
o cerca de las coxas del segundo par de patas (tercer
segmento del cuerpo); cuticula generalmente calcifi-
cada; muchos son capaces de arrollarse en una espiral
apretada; espirdculos tipicamente situados delante de
las coxas de las patas y sin valvulas (no se pueden ce-
rrar); los gonoporos se abren en la region anterior del
cuerpo; cuerpo con 11 a 192 diplosegmentos con apén-
dices (el primer y dltimo diplosegmentos siempre sin
patas, y los diplosegmentos 2 a 4 s6lo con un par); las
patas cortas y ventrales hacen que el cuerpo esté muy
cerca del suelo. Aunque los milpiés carecen de ufias o
venenos, muchos tienen, en los segmentos del cuerpo,
glandulas repugnatorias laterales secretoras de com-
ponentes nocivos que pueden irritar la piel y los ojos.
Se han descrito cerca de 8000 especies.

La clasificacion de los milpiés es inestable, con mu-
chas familias cuya validez y relaciones son inciertas.
La subclase Penicillata agrupa a los milpiés de cuer-
po blando, sin exoesqueleto calcificado y cubierto por
penachos de cerdas; los machos carecen de apéndices
copuladores y la reproduccién sucede sin contacto en-
tre los sexos. La subclase Chilognatha agrupa a los mil-
piés con exoesqueleto duro, calcificado y con sedas
dispersas; los machos tienen apéndices reproductores,
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y la reproduccién requiere el contacto entre los sexos.
Los glomeridésmidos son milpiés aplanados, con 22
diplosegmentos que no pueden arrollarse en bola. Los
gloméridos y esferotéridos son milpiés cortos, redon-
deados, con 12 6 13 segmentos que pueden arrollar-
se formando una bola perfecta. Los milpiés polidés-
midos son los mas coloreados, sus pigmentaciones
roja, naranja y azul constituyen un aviso de sus se-
creciones defensivas de cianuro.

Clase Paurépodos (Pauropoda)

Casi microscépicos (0.5-1.5 mm); sin ojos; con 9-11 pa-
res de patas; algunos segmentos del tronco estan par-
cialmente fusionados (pero no como auténticos di-
plosegmentos), ademés del telson libre. Sin apéndices
en el primer segmento del tronco; piezas bucales es-
casamente desarrolladas; primeras maxilas fusiona-
das en gnatoquilario; sin segundas maxilas; antenas
ramificadas; la mayoria sin sistemas traqueal o circu-
latorio; gonoporos en el tercer segmento del tronco;
los tergos suelen ser anchos y se extienden sobre dos
segmentos; cuticula blanda sin calcificar. Aunque se
encuentran en todas las partes del mundo, son poco
comunes. Habitan en suelos hiimedos y hojarasca.
Hay descritas dos familias con unas 500 especies.

Clase Quilépodos (Chilopoda)

Con numerosos segmentos del tronco sin fusionar;
cada segmento con un par de patas, el primero de
ellas modificado en grandes ufias venenosas (llama-
das prensoras o forcipulas) que mantienen bajo la ca-
beza como las piezas bucales (a veces se denominan
«maxilipedos»); ambos pares de maxilas pueden es-
tar fusionadas medialmente; las antenas son simples

y con segmentacién variada; cuticula dura pero sin
calcificar; gonoporos en el dltimo somito del tronco;
espirdculos laterales 0 mediodorsales (pero en las pa-
redes laterales de la pleura), con vélvulas (se pueden
cerrar) en algunas especies ; cuerpo con 15 a 193 seg-
mentos y con patas; aunque éstas son largas, se ex-
tienden lateralmente, de manera que el cuerpo queda
cerca del suelo; el dltimo par de patas estdn dirigidas
hacia atrds y no intervienen en la locomoci6n. Es po-
sible que los ciempiés sean los tinicos animales con
patas modificadas en ufias que inyectan veneno.

La subclase Notostigomorfos tiene espirdculos me-
dio dorsales, hemolinfa con hemocianina, cabeza en
forma de ctpula, ojos pseudofacetados (ocelos) y 15
pares de patas finas y largas. La subclase Pleurostigo-
morfos tiene espiraculos laterales, cabeza aplanada, pa-
tas en numero variable, y sin pigmentos respiratorios.
Los ciempiés méds grandes son los escolopendromorfos
(con 21 6 23 pares de patas), aunque el mayor nime-
ro de patas las tienen los largos y finos geofilomorfos
(con 27 o més). Hay descritas unas 2800 especies de
quilépodos actuales.

Clase Sinfilos (Symphyla)

Pequeiios (0.5-8.0 mm); sin ojos; tronco con 14 segmen-
tos, el dltimo fusionado al telson; cada uno de los 12
primeros segmentos del tronco con un par de patas; pe-
ndltimo segmento con hileras y un par de largos pelos
sensoriales; superficie dorsal con 15-22 placas tergales;
cuticula blanda sin calcificar; antenas largas, simples y
filamentosas; primeras maxilas unidas medialmente;
segundas maxilas totalmente fusionadas en un labio
complejo; un par de espiraculos (en la cabeza); las tra-
queas abastecen los tres primeros segmentos; los gono-
poros desembocan en el tercer segmento del tronco. Por




(A) Segunda maxila
Primera maxila

Salientes coxales
Coxas de los
maxilipedos
(fusionados)

venenosa

(D)

Primera maxila Maxilipedos o (F)
prensores

Tergo
(= ufia venenosa)

® I gancule
Primer segmento del cuerpo repugnatoria
Espiraculo
Coxa

Pata marchadora

Cabeza N

(&)

jtena “. S Esternitos
Gnatoquilario Poro genital
(maxilas fusionadas)
(0]
Poro coxal »

Esternito del tiltimo
segmento que lleva patas
Esternito del

segmento intermedio
Esternito del primer
segmento genital

Gonépodos del primer
' sSegmento genital

Figura 18.2 Anatomia general del cuerpo de los miriapodos.
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lo general, los sinfilos son artropodos poco comunes
que se encuentran en el suelo y la vegetacion podrida.
Se han descrito dos familias con unas 160 especies.

El modelo de organizacion de
los Miriagpodos

En el Capitulo 15 discutimos las ventajas y limitacio-
nes impuestas por la artropodizacion, y en el Capitu-
lo 17 la acomodacién de muchas caracteristicas del
modelo general de los artrépodos para la adaptacion
al modo de vida terrestre. Los miridpodos comparten
muchas de estas adaptaciones con los hexapodos,
aunque quizas como resultado de la convergencia de
una evolucién paralela.

Los miridgpodos difieren de los hexdpodos en la re-
tencién de una condiciéon mds homénoma: el largo
tronco con sus apéndices segmentarios pares. Sin em-
bargo, los apéndices cefdlicos y las patas son muy si-
milares a los de los insectos, razén por la cual los dos
grupos se consideran, durante mucho tiempo, taxo-
nes hermanos. Los miridpodos tienen un metameris-
mo acusado, que se evidencia internamente en es-
tructuras como los ostiolos del corazon, las traqueas
y los ganglios. En el Recuadro 18A se enumeran las
caracteristicas claves que distinguen a los miridpodos.

Los ciempiés (quilépodos) tienen un par de patas
por segmento, y puede haber hasta 193 segmentos
troncales (Fig. 18.2 A-D). La mayoria de las especies
son de 1-2 cm de longitud, si bien algunos gigantes
tropicales alcanzan longitudes préximas a los 30 cm.

Los milpiés (diplépodos) presentan una interesan-
te modificacién del metamerismo basico. Realmente
todos los segmentos del cuerpo son diplosegmentos,
cada uno formado por la fusion de dos somitos y un
doble complemento de érganos y estructuras meta-
méricas (Fig. 18.2F). A la cabeza le sigue un diplo-
segmento expandido y dpodo denominado cuello o
collum, que forma un conspicuo collar entre la cabe-
za y el tronco, fuertemente esclerotizado (Fig. 18.2E).
Cada uno de los tres siguientes diplosegmentos tiene
un unico par de patas. Los restantes diplosegmentos
conservan dos pares de patas. Cuando en la embrio-
génesis se fusionan los somitos alternos, el par de pa-
tas, el par de espiraculos y el ganglio del cordén ner-
vioso ventral del somito fusionado anterior, se
trasladan al somito fusionado posterior. Asi, el diplo-
segmento resultante, el metazonito (representa el ex-
tremo posterior de los dos segmentos fusionados) lle-
va todas estas estructuras, mientras que el prozonito
(el somito anterior) carece de ellas y esté libre para in-
sertarse dentro del diplosegmento anterior de mane-
ra telescopica (Fig. 18.2 F). Los milpiés, como los
ciempiés, tienen entre 1 y 30 cm de longitud. La cuti-
cula de los milpiés es especialmente fuerte, esta bien
esclerotizada y generalmente calcificada.

Los paurépodos son miridpodos pequeiios, de
cuerpo blando y sin ojos, que viven en el suelo y pa-
recen milpiés (Fig. 18.1F). Tienen menos de 2 mm de
longitud y hasta 11 segmentos troncales. Como en los
milpiés, algunos segmentos son pareados y por lo ge-
neral s6lo son visibles seis terguitos.

Los sinfilos (Fig. 18.1G) son también miridpodos di-
minutos, sin 0jos, e inferiores a 1cm de longitud. El tron-
co tiene 12 pares de segmentos portadores de patas. Al-
gunos terguitos estan divididos y dorsalmente suelen
verse entre 15-22. El decimotercer segmento del cuerpo
presenta hileras, un par de largos pelos sensoriales y un
diminuto telson postsegmentario. Los sinfilos, como los
paurdpodos, viven entre la hojarasca y el humus.

Cabeza y apéndices bucales

Como recordara de los capitulos anteriores, una gran
parte de la discusion y especulacion evolutiva de los
artropodos esta centrada en la naturaleza de la cabeza
y de sus apéndices. El modelo bésico de cabeza de cin-
co segmentos (+ acrén) de los crustéceos-hexdpodos se
mantiene en los miridpodos (Fig. 18.2). El acrén lleva
los ojos y contiene el protocerebro. El primer somito
cefélico postacronal (el segmento antenal) lleva las an-
tenas y aloja el deutocerebro. El segundo segmento es
el segmento premandibular; carece de apéndices pero
aloja al tritocerebro. El tercer segmento (segmento
mandibular) porta las mandibulas, y el cuarto (primer
segmento maxilar) el primer par de maxilas (= maxi-
lulas). El quinto segmento cefélico (segundo segmen-
to maxilar) lleva el segundo par de maxilas. En los sin-
filos, las segundas maxilas se fusionan formando el
«labio», pero se pierden en los milpiés y paurépodos.
En los diplopodos y paurépodos las primeras maxilas
se fusionan para formar el gnatoquilario, de forma la-
minar. Generalmente, los ganglios de los segmentos
mandibular y maxilar estdn fusionados, formando el
ganglio subesofagico. Los miridpodos carecen de ca-
parazén y no hay indicios de que lo hayan tenido.
Los Miridpodos, al igual que los Crustaceos y los
Hexépodos, poseen dos estructuras cefélicas adicio-
nales: un clipeo-labro que bordea el campo bucal an-
terior y una hipofaringe que bordea el campo bucal
posterior. El clipeo se extiende desde la parte frontal
de la cabeza hacia abajo, por encima de las mandi-
bulas, de la misma manera que nuestro labio superior
cubre nuestros dientes. El labro, laminar, sobresale
del clipeo. Algunos investigadores consideran al la-
bro como los apéndices del acrén fusionados, o como
el segmento cefalico premandibular; pero la mayoria
de las pruebas sugieren que ha derivado indepen-
dientemente de escleritos del exoesqueleto. Sin em-
bargo, las investigaciones preliminares sugieren que
el gen del desarrollo Distal-less se expresa en la onto-
genia del labro, por lo que el asunto atin no esta re-
suelto. La hipofaringe, de aspecto laminar (o de len-
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gua) se localiza por detras de las primeras maxilas y
cerca de la base de las segundas. Las glandulas sali-
vales desembocan en la hipofaringe. Es probable que
la hipofaringe sea una formacién independiente de la
pared del cuerpo y no un verdadero apéndice. Sin em-
bargo, la homologia del clipeo y de la hipofaringe es
una materia objeto de debate.

Locomocién

Como soporte del cuerpo, los miridpodos cuentan con
un exoesqueleto bien esclerotizado. Las patas de los
ciempiés son largas, pero extendidas lateralmente; esto
les permite dar grandes zancadas y tener una locomo-
cién répida, mientras mantienen el cuerpo préximo al
suelo proporcionando estabilidad. Las patas de los mil-
piés son cortas y se originan de la parte ventral; tam-
bién mantienen el cuerpo préximo al suelo a la vez que
le proporcionan una locomocién potente, aunque lenta.

El disefio basico de los apéndices de los artrépodos
se describié en el Capitulo 15. Recuerde que la mayoria
de los aracnidos tienen coxas fijas al cuerpo, inméviles,
y que el movimiento del apéndice se produce en las
articulaciones més distales. Sin embargo, en los miri-
podos (como en la mayoria de los hexdpodos y los
crustdceos), los movimientos anteroposteriores del
apéndice tienen lugar entre las coxas y el propio cuer-
po. Como se sabe, la potencia ejercida por un apéndice
es mayor cuando la velocidad es baja, y menor cuando
la velocidad es alta. Cuando la velocidad es baja, las
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Figura 18.3 Locomocion de los milpiés y
ciempiés. (A, B) Un milpiés tipico en movimiento
(como Spirostreptus o Gymnostreptus). Fijese en los
16 diplosegmentos (con 32 pares de patas). La vista
dorsal (A) muestra a los grupos de patas del lado izquierdo
y derecho exactamente en la misma fase. La vista lateral
(B), del mismo animal, muestra cémo la mayoria de los
extremos de los apéndices tocan el suelo a la vez, una
disposicién que produce un paso lento pero potente.

(C, D) Un ciempieés tipico (como Scolopendra o Cryptops)
en movimiento. Fijese que cada uno de los 12 segmentos
tiene un par de patas. La vista dorsal (C) muestra los pares
de patas en fase opuesta, y las ondulaciones del cuerpo
que acentdan la longitud de la zancada. La vista lateral
(D), del mismo animal, nos muestra que los extremos de
los apéndices que tocan el suelo a la vez son menos de un
tercio; esta disposicién produce un golpe corto y rapido,
tipico del paso rapido pero poco potente. Las flechas
indican la direccién que sigue el animal; los puntos son las
zonas de contacto del extremo del apéndice con el
sustrato. (E) Locomoci6n de un ciempiés escolopéndrido a
diversas velocidades. 1-4 muestra las ondas del cuerpo y la
accién de las patas al aumentar la velocidad. Los apéndices
de trazo grueso estan en el golpe eficaz, con las puntas en
el sustrato (puntos); los apéndices de trazo fino estan en
distintos estados del golpe de recuperacién. Fijese que el
animal esta apoyado sobre tres puntos cuando la
velocidad es maxima. (F) Campo del movimiento de las
patas de un ciempiés corredor, Scutigera. Las lineas gruesas
verticales, trazan el movimiento de los extremos de cada
pata durante el impulso propulsor hacia atras. Notese el
aumento gradual de la longitud del apéndice en sentido
posterior; esto les permite que se sobrepasen sin ningtin
problema, incluso cuando giran por completo el apéndice.

patas estan en contacto con el suelo durante largos
periodos de tiempo, por eso en los miridpodos son nuis
la patas que estdn, en todo momento, en contacto con
el suelo. Asi, en las formas excavadoras, como la mayo-
ria de los milpiés, las patas son cortas, y el paso es lento
y poderoso cuando los animales se mueven como una
excavadora a través del suelo o de la madera podrida.
En los ciempiés, que se desplazan muy rapido y duran-
te periodos cortos de tiempo, son menos de la mitad las



698 CAPITULO DIECIOCHO

patas que pueden tocar el suelo en un momento dado
(Fig. 18.3). Los apéndices mas largos incrementan la
velocidad de un paso réapido; los ciempiés y los sinfilos
tienen apéndices y pasos largos, caracteristicas tipicas
de una carrera rapida. Los objetos largos y finos que se
mueven rapidos, como los ciempiés (jy los trenes!) tien-
den a desarrollar oscilaciones laterales. Aunque en un
ciempiés esto puede aumentar la longitud de la zanca-
da, también puede contrarrestar el movimiento de
avance y hacer mads lento al animal. Por consiguiente,
los ciempiés han desarrollado modificaciones anatémi-
cas para amortiguar este vaivén lateral del cuerpo,
como son la fusién tergal, los puntos nodales de oscila-
cién (Escutigeromorfos) y el acortamiento de los seg-
mentos del cuerpo (y por tanto del cuerpo), mientras
mantienen el mismo nimero de apéndices (Litobio-
morfos). Entre los Paurépodos, existe un margen de
velocidades, desde especies que son «carros lentos»
hasta los que son rapidos corredores.

Los modos de locomociéon evolucionaron tipica-
mente de acuerdo con los hébitat de los animales, par-
ticularmente con los comportamientos alimentarios.
La mayoria de los ciempiés son depredadores que vi-
ven en la superficie del suelo y que se deben mover
rapidamente para capturar sus presas. Scutigera es un
ciempiés pequerio y capacitado como un corredor de
categoria mundial, que cuando persigue a sus presas
favoritas, las moscas, alcanza velocidades de hasta
42 em/s. Por otro lado, la mayoria de los milpiés son
detritivoros que buscan el alimento excavando en el
suelo, la hojarasca o los troncos podridos. Por ello, los
milpiés tienden a tener las patas mas cortas y el paso
mas poderoso y mas lento.

La potencia también se puede incrementar con un
aumento del niimero de patas y, por tanto, del niimero
de segmentos corporales. En este sentido, los limites
fisicos se alcanzan cuando el cuerpo logra una propor-
cién longitud-anchura que causaria el arqueamiento
del tronco. En parte, esta restriccion es superada por
los milpiés y los paurépodos de dos formas principa-
les: aumentando el diametro del cuerpo (volviéndose
mas gruesos) y uniendo los segmentos a pares. En al-
gunas especies, la pared del cuerpo se ve fortalecida
por ciertos segmentos del tronco que estan fusionados
formando un anillo macizo. También, cuando los mil-
piés y los paurépodos excavan, doblan la cabeza ven-
tralmente y el collum es empujado hacia delante, fun-
cionando a veces como una cufia que resquebraja el
suelo abierto o el humus, y otras como la pala de una
excavadora (Fig. 18.2E). Algunos milpiés han inverti-
do el hébitat, abandonando la excavacién y buscando
por todas partes hendiduras y grietas.

Hay un grupo de ciempiés que carece de las mo-
dificaciones para la alta velocidad que presentan la
mayoria de los quilépodos. Los geofilomorfos exca-
van ayudandose de dilataciones del cuerpo, y utili-
zando la musculatura del tronco de manera similar a

las lombrices de tierra. En los artrépodos, y debido a
su exoesqueleto rigido, es raro este movimiento de
tipo peristéltico. Sin embargo, los geofilomorfos tie-
nen mas desarrolladas las superficies de cuticula fle-
xible de los lados del cuerpo (pleuras), entre los ter-
guitos y los esternitos; estas pleuras les permiten
alterar significativamente el didmetro del cuerpo.
Otros ciempiés tienen zonas pleurales flexibles mas
pequeiias, que les permiten un cierto grado de movi-
miento lateral ondulatorio. Las patas de los ciempiés
estdn unidas a estas regiones flexibles; esta disposi-
cién aumenta el grado de movimiento del apéndice
en estos corredores rapidos del suelo. Esta caracteris-
tica contrasta con la de los milpiés, en los que las pa-
tas cortas surgen de los esternitos ventrales, limitan-
do la capacidad de movimiento.

Uno de los principales problemas asociados con el
aumento de la longitud del apéndice es que el campo
de movimiento de un apéndice puede solaparse con
el de los adyacentes. La interferencia potencial de la
pata se evita si las patas tienen distintas longitudes,
de manera que los extremos de las patas adyacentes
se mueven a diferentes distancias del cuerpo (Fig.
18.3F). En los ciempiés de carrera rapida, las patas de
cada segmento consecutivo son ligeramente mas lar-
gas que las del inmediato anterior. Las patas de la ma-
yoria de los miridpodos se mueven formando ondas
metacronicas posteroanteriores (Fig. 18.3A, B). A dife-
rencia de la mayoria de los artrépodos, los milpiés
mueven sincrénicamente los dos pares de patas de
cada diplosegmento (en estas criaturas alargadas la
estabilidad no es un problema).

Alimentacion y digestion

La mayoria de los ciempiés son depredadores agresi-
vos y activos; capturan pequefios invertebrados, par-
ticularmente lombrices de tierra, caracoles y otros ar-
trépodos. Sus primeros apéndices troncales forman
grandes ufas denominadas forcipulas o prensores.
Estos apéndices de caza son ventrales con respecto al
campo bucal (Fig. 18.2D), y los utilizan para sujetar a
la presa e inyectar veneno. El veneno se produce en
unas glandulas del veneno que se localizan en los ar-
tejos basales de las forcipulas. El veneno es tan efec-
tivo que los grandes ciempiés, como la Scolopendra
tropical, puede matar pequefios vertebrados (como
ranas, lagartijas, culebras, ratones y pdjaros peque-
fios) jHay algunos ciempiés que incluso se levantan
sobre sus patas posteriores para capturar insectos vo-
ladores! Las forcipulas y las segundas maxilas sujetan
la presa, mientras las mandibulas y las primeras ma-
xilas cortan y mastican. La picadura de los ciempiés,
incluso las de los mas peligrosos, generalmente no es
letal para las personas, pero el veneno puede causar
una reaccion similar a la que acompaiia a la picadu-
ra grave de los escorpiones y las avispas.
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La estrategia alimentaria de los milpiés es bastante
diferente. La mayoria de los milpiés son detritivoros
de movimientos lentos, y prefieren la materia vegetal
muerta o en descomposicién. Tienen un importante
papel en el reciclado de la hojarasca de muchas par-
tes del mundo. La mayoria mastican, con sus poten-
tes mandibulas, trozos grandes de vegetacion, y mien-
tras lo hacen, los mezclan con saliva y luego los tragan.
Algunos, como los sifonoféridos tropicales, se ali-
mentan de jugos de las plantas vivas y de hongos. En
estos grupos el labro, el gnatoquilario y las mandibu-
las reducidas, se modifican en un pico perforante y
suctor. Unos pocos grupos raros de milpiés son de-
predadores y se alimentan como los ciempiés, pero
son excepciones (una especie de Norteamérica apa-
rentemente estd especializada en pupas de insectos).
A menudo, los milpiés son los animales de mayor ta-
maiio que viven en los ecosistemas de cuevas y, pese
a que las especies troglobidticas son tipicamente te-
rrestres, al menos una especie vive buena parte de su
tiempo sumergida en los arroyos de las cuevas ali-
mentindose de bacterias acudticas.

La biologia de la alimentacién de los paurépodos
no se conoce bien, aunque la mayoria parecen carro-
fieros. Estas pequefias criaturas, ciegas, se deslizan
por el suelo y el humus alimentandose de hongos, y
de materia animal y vegetal en descomposicién. Los
sinfilos son principalmente herbivoros, aunque unos
pocos han adoptado el tipo depredador o carrofiero.
Muchos sinfilos consumen plantas vivas. Una especie
Scutigerella immaculata, constituye una plaga grave
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Figura 18.4  Sistema digestivo de los miridpodos.
(A) Anatomia interna de un ciempiés tipico (Lithobius).
(B) Tubo digestivo del ciempiés Cryptops. (C) Region
de la molleja de Cryptops (seccién longitudinal).

para viveros y jardines de flor, donde se han citado
densidades superiores a 90 millones por acre.

Como en todos los artrépodos, el tubo digestivo de
los miridpodos es largo y generalmente recto, y esta
dividido en una parte anterior estomodeal, una parte
media endodérmica, y una posterior proctodeal (Fig.
18.4). El digestivo no tiene ciegos ramificados. Las
glandulas salivales (= glandulas mandibulares) estin
asociadas con uno o varios pares de apéndices buca-
les. Las secreciones salivales ablandan y lubrifican el
alimento sélido, y en algunas especies contienen en-
zimas que inician la digestion quimica. La boca con-
duce a un largo es6fago que en ocasiones se expande
posteriormente en una zona de almacenamiento, o bu-
che, y una molleja (como en la mayoria de los ciem-
piés). La molleja suele presentar espinas cuticulares
que ayudan a filtrar las particulas grandes del ali-
mento que pasan al digestivo medio, donde tiene lu-
gar la absorcion (Fig. 18.4C). Como en otros artrépo-
dos, el digestivo de los miridpodos produce una
membrana peritréfica, ldmina fina y porosa que esta
formada por un material quitinoso; esta membrana re-
viste y protege el digestivo medio, y puede envolver
y cubrir las particulas de alimento a su paso por el trac-
to digestivo. El digestivo medio conecta con un diges-
tivo posterior corto, proctodeal, que termina en el ano.

Circulacién e intercambio gaseoso

El sistema circulatorio de los miridpodos incluye un co-
razén tubular dorsal que bombea hacia la cabeza el li-
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quido hemocélico (sangre). El corazén se estrecha an-
teriormente en un vaso, la aorta, a través de la cual la
sangre llega a las grandes camaras hemocélicas; luego,
la sangre fluye en sentido posterior antes de volver al
seno pericdrdico, y entra en el corazén por los pares
de ostiolos laterales. La circulacién es lenta y la pre-
sién del sistema relativamente baja. El corazén de los
diplopodos tiene dos pares de ostiolos por diploseg-
mento, y el de los quilépodos un par por segmento.
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Figura 18.6 Cerebro y ganglios anteriores del ciempiés
Lithobius forficatus (vista dorsal).

Figura 18.5 Sistema traqueal de los
ciempiés y los milpiés. (A) Sistema traqueal
de tres segmentos del cuerpo de un
ciempiés escolopendromorfo, Scolopendra
cingulata. (B) Espiraculo de §. cingulata
(seccion transversal).

Los miridpodos cuentan con un sis-
tema traqueal para el intercambio ga-
seoso (Fig. 18.5). Como se explic6 en el
Capitulo 15, las traqueas son invagina-
ciones tubulares de las paredes del
cuerpo que desembocan mediante po-
ros en la cuticula denominados espira-
culos. Las traqueas, que se originan en
un espirdculo, generalmente se anasto-
mosan entre si para formar una red ra-
mificada que se extiende por casi todo
el cuerpo. Los espirdculos son segmen-
tarios, aunque no necesariamente estin
en todos los segmentos. En los quilé-
podos los espirdculos se localizan en la
region pleural membranosa (lateral), justo encima y
detrds de la base de cada pata, o en la mayoria de ellas
(aunque en los escutigeromorfos los espirdculos son
dorsales). Los diplépodos suelen tener dos pares de
espiraculos por diplosegmento, situados justo por de-
lante de las coxas de las patas; se abren en los ester-
nos y estan asociados con apodemas, que también sir-
ven para la insercién de los musculos extrinsecos de
las patas. Los sinfilos tienen un tinico par de espira-
culos que se abren a los lados de la cabeza, y las tra-
queas s6lo abastecen a los tres primeros segmentos del
tronco. Excepto unas pocas especies primitivas, la ma-
yoria de los paurépodos carecen de sistema traqueal.

Por lo general cada espiraculo se contintia en un
atrio, cuyas paredes estdn tapizadas por sedas o espi-
nas (tricomas) que impiden la entrada de polvo, de-
sechos y pardsitos en los tubos traqueales. A veces, los
espirdculos de los miridpodos estén rodeados por un
anillo esclerotizado, denominado labio o peritrema,
que también interviene en la exclusién de particulas
extrafias. Muchos ciempiés cuentan con una valvula
muscular, o con otro mecanismo de cierre, para el con-
trol de las presiones parciales internas de O, y CO,.
Como en los insectos, la ventilaciéon del sistema tra-
queal tienen lugar por gradientes de difusién simple,
y por los cambios de presién inducidos por los movi-
mientos del animal. La sangre de los miriapodos no
parece tenerun papel significante en el transporte de
oxigeno, excepto quizds en los escutigeromorfos muy
activos. En su lugar, el aire que llena las traqueas lle-
ga directamente a cada 6rgano, quedando sus extre-
mos muy préximos a los tejidos o dentro de ellos.

Las partes mas internas del sistema traqueal son las
traqueolas, canales llenos de liquido y de paredes fi-
nas que terminan en una célula traqueolar. A dife-
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rencia de las traqueas, las traqueolas son tan diminu-
tas (0.2-1.0 mm) que en ellas no es posible la ventila-
cién, y el transporte gaseoso tiene lugar por difusién
acuosa.

Unos pocos ciempiés geofilomorfos viven en habi-
tat intermareales, bajo las rocas o en matas de algas.
Presumiblemente, el aire retenido en el sistema tra-
queal (y en el atrio espiracular) es suficiente para per-
manecer sumergidos durante la marea alta.

Pese a que el sistema traqueal de los miridpodos se
parece mucho al de los insectos, hay pruebas de que
evolucionaron independientemente. Ademds, hay in-
dicios de que los miridpodos terrestres pudieron ha-
ber evolucionado de antecesores marinos, y no de la
linea terrestre restringida a los Hexapodos.

Excrecién y osmorregulacién

Cuando los miridpodos invadieron la tierra, el pro-
blema de la conservacién del agua necesité del desa-
rrollo de nuevas estructuras para liberar los desechos
metabdlicos: los titbulos de Malpigio (Fig. 18.4). Estos
6rganos excretores funcionan como los de los insectos
(Capitulo 17). Sin embargo, y a pesar de su longitud,
los ciempiés y milpiés generalmente sélo poseen uno
0 dos pares de tibulos de Malpigio, respectivamente.
En aquellas especies que estan ampliamente ligadas a
hébitat humedos y patrones de actividad nocturna,
una parte importante de los desechos excretores son
en forma de amoniaco en lugar de 4cido tirico.

La homologia de los tibulos de Malpigio de los mi-
ridpodos y de los hexdpodos se ha asumido desde
hace tiempo. Sin embargo, y como se vio en el Capi-
tulo 15, existen cada vez mas pruebas de que estos
dos grupos no comparten un ancestro comtn directo.
Si esto es cierto, entonces estas estructuras excretoras
representan otro caso mas de la notable evolucién
convergente de los Artrépodos.

La cuticula de los miridpodos tiene distintos nive-
les de esclerotizacién y calcificacién, junto con cierto
grado de impermeabilidad; pero excepto en unas po-
cas especies del desierto, carece de la capa cérea vis-
ta en los hexdpodos. Por esta razén, los miridpodos
cuentan con una considerable capacidad de estrategias
de comportamiento para evitar la desecacién. Mu-
chos viven en medios humedos o mojados, o estan
activos s6lo durante los periodos frios. Otros miri4-
podos se ocultan en microhébitat frescos o hiimedos,
como debajo de las rocas, durante las horas de calor
o durante los periodos secos.

Sistema nervioso y érganos sensoriales

El sistema nervioso de los miridpodos sigue el mo-
delo bésico artropodiano descrito en el Capitulo 15.
La fusién secundaria de los ganglios es escasa, y el
cordén nervioso ventral retiene gran parte de su na-
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Figura 18.7 Ocelo de un ciempiés (seccion ).

turaleza doble primitiva, con un par de ganglios fu-
sionados en cada segmento. Los milpiés poseen dos
pares de ganglios fusionados en cada diplosegmento.

Al igual que los «cerebros» de otros artrépodos, el
ganglio cerebroideo de los miriapodos comprende
tres regiones diferentes: protocerebro (asociado con
los ojos), deutocerebro (asociado con las antenas) y
tritocerebro. El ganglio subesofagico esta formado
por la fusién de los ganglios del tercer, cuarto y qui-
zés del quinto segmentos cefélicos, y controla las
piezas bucales, las glindulas salivales y cierta muscu-
latura local.

Tipicamente, los miridpodos poseen 0jos en algtin
estado de su ciclo vital, pero los bi6logos todavia dis-
cuten si son verdaderos ojos compuestos. Los ciem-
Piés pueden tener pocos o muchos 0jos, que parecen
ser ocelos simples (Fig. 18.7). En los ciempiés escuti-
geromorfos puede haber hasta 200, formando una es-
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Figura 18.8 Organo de Témésvary del ciempiés
Lithobius forficatus.
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pecie de ojo pseudocompuesto. Sin embargo, parece
que los ojos de los ciempiés actuales s6lo son capaces
de diferenciar la luz y la oscuridad, y no la formacién
de imagenes. Muchos miridpodos paréasitos y troglo-
biéticos han perdido por completo sus ojos (faltan en
los ciempiés del orden Geofilomorfos y en los milpiés
de los érdenes Sifoniilidos, Sifonoféridos y Polidés-
midos). Los sinfilos y los paurépodos también care-
cen de ojos. Muchos diplépodos excavadores también
son ciegos, mientras que otros tienen de 2 a 80 ocelos
distribuidos en la cabeza de diversas formas. Algu-
nos diplépodos también poseen fotorreceptores en el
tegumento, y muchas especies sin ojos tienen foto-
tactismo negativos.

Los ciempiés y los milpiés se distinguen por tener
antenas muy sensibles, con muchas sedas tactiles y
quimiorreceptoras. En la base de las antenas de mu-
chas especies existe un 6rgano par, denominado 6r-
gano de Tomosvary (Fig. 18.8). Cada 6rgano esta
formado por un disco que tiene un poro central, don-
de convergen los extremos distales de las neuronas
sensoriales. La funcién exacta de este 6rgano toda-
via no se ha establecido de una manera clara; se su-
giere que pueden actuar como receptores quimicos,
de presién, humedad, y auditivos (deteccién de so-
nidos y vibraciones). La dltima sugerencia proba-
blemente sea hoy la mas popular. También se discu-
te si el 6rgano de Tomosvary puede detectar
vibraciones aéreas (impulsos auditivos) o solamente
vibraciones del suelo.

Receptaculo seminal

Gonépodo

Vesiculas seminales

Glandula accesoria 2

Reproduccién y desarrollo

Los miridpodos son dioicos y oviparos, si bien algunas
familias de milpiés, y algunos ciempiés y sinfilos, son
partenogenéticos. La cépula e inseminacién de muchos
miriapodos es indirecta, como sucede en la mayoria de
los ardcnidos. La hembra recoge los paquetes de esper-
ma (espermatoforos) que porta el macho o que éste ha
depositado en el medio circundante. Todos los miria-
podos tienen desarrollo directo; los jovenes eclosionan
como «adultos en miniatura», aunque a menudo con
menor nimero de segmentos. Mas alld de estas gene-
ralizaciones se discuten a continuacion algunos modos
especificos para cada uno de los grupos principales.

Quilépodos. Las hembras de los ciempiés poseen un
unico ovario alargado y localizado por encima del
tubo digestivo, mientras que los machos tienen de 1 a
26 testiculos situados de la misma manera (Fig. 18.9).
El oviducto se une con las aberturas de algunas glan-
dulas accesorias y un par de receptaculos seminales
justo por dentro del gonoporo, que esté situado en el
segmento genital (el segmento sin patas anterior al
telson, o pigidio). A los lados del gonoporo femenino
suele haber un par de pequefios apéndices de fijacion,
o gondpodos. Los testiculos de los machos se unen a
los conductos de diversas glandulas accesorias y a un
par de vesiculas seminales cerca del gonoporo, que
se abre en la superficie ventral del segmento genital.
El gonoporo masculino también esta situado entre un
par de pequefios gonépodos.

Figura 18.9 Sistema
reproductor del ciempiés
Lithobius forficatus. (A) Sistema
femenino. (B) Sistema masculino.
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(B) Espermatéforo
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El esperma es empaquetado en espermatéforos,
que son transferidos a la hembra. En algunos casos
(como los escutigeromorfos), los machos depositan
los espermatéforos directamente en el suelo y las
hembras simplemente lo cogen. Sin embargo, las
hembras de la mayoria de las especies forman una red
nupcial de seda que es hilada por glandulas genita-
les modificadas, y donde los machos depositan los es-
permatéforos (Fig. 18.10). El apareamiento de los
ciempiés implica un comportamiento de cortejo, aca-
ricidéndose uno al otro con sus antenas y, a menudo,
moviendo el gran espermatéforo (hasta varios mili-
metros) alrededor de la red nupcial. Finalmente, la
hembra coge el espermatéforo con sus gonépodos y
lo inserta en su gonoporo. La fecundacién tiene lugar
al pasar los huevos por el gonoducto. Las hembras
suelen cubrir los huevos fecundados con jugos y fun-
gicidas antes de depositarlos en el suelo o entre la ve-
getacion podrida. Algunas especies eclosionan como
formas juveniles con todos los segmentos del cuerpo
(desarrollo epimérfico), mientras que otras afiaden
nuevos segmentos en las mudas posteriores hasta al-
canzar el niimero del adulto (desarrollo anamérfico).
Generalmente, todos los 6rdenes epimérficos tienen
cuidado parental (Fig. 18.10).

Diplépodos. En los milpiés, ambos sexos poseen un
anico par de génadas alargadas. A diferencia de los
quilépodos, las génadas de los milpiés estan situadas
entre el tubo digestivo y el cordén nervioso. Los go-
noporos se abren en el tercer segmento troncal (geni-
tal). En las hembras, cada oviducto desemboca sepa-
radamente en un atrio genital (= vulva) cerca de las
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Figura 18.10 (A-C) comportamiento reproductor del
ciempiés tropical Scolopendra cingulata. (A) Un macho y
una hembra en posicion de apareamiento sobre la red
nupcial. (B) La red nupcial con un espermatéforo.

(C) Una hembra y sus huevos. (D) El ciempiés gigante
del desierto norteamericano Scolopendra heros rodeando
a sus pequenos.

coxas de los apéndices. Un surco de la vulva condu-
ce a uno o mas receptaculos seminales. Los machos
poseen un par de penes, o gonapofisis, en el tercer
segmento del tronco (en las coxas del segundo par de
patas). Aunque los «milpiés chinches» utilizan las
mandibulas para transferir el esperma, lo més comtin
es que uno, o ambos pares de patas de los segmentos
séptimo u octavo del tronco, estén modificados como
apéndices copuladores o gonépodos. Los machos do-
blan los segmentos anteriores del cuerpo hacia atras,
y por debajo del tronco, hasta que ponen en contacto
los penes y los gonépodos; después, los gonépodos
cogen un espermatéforo para el apareamiento.

En la mayoria de los milpiés la inseminacion es in-
directa, los poros genitales del macho y de la hembra
nunca estdn en contacto; no obstante, macho y hembra
pueden abrazarse con sus patas y mandibulas, y en-
trelazar sus troncos. En ocasiones este abrazo dura has-
ta dos dias. En el repertorio de apareamiento se pue-
den incluir el golpeteo de las antenas, el choque de las
cabezas y la estridulacién, y en muchas especies se sabe
que las feromonas tienen un papel importante.

Los machos suelen presentar diversas caracteris-
ticas sexuales secundarias, como importantes modi-
ficaciones de las patas y de la cabeza, y estructuras
glandulares especiales cuyo significado todavia no
se conoce bien. En las especies del género Chordeu-
ma (en Europa), estas glandulas producen una se-
crecién sobre la superficie dorsal, y las hembras co-
men de ella antes de aparearse. Los machos de la
familia Esferioteriidos producen sonidos durante el
cortejo, rozando el borde posterior del cuerpo con-
tra una pata trasera ensanchada. Los gonépodos de






