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crito unas 30,000 e:-;pedes extintas y unas }10 ;lCtuales. Los Briozoos se cono
cen desde el final del C:.ímbrico, sin embargo. desde prin(:ipios del Ordovíci w

ca, comenzaron un;l diversific.lción r.ípida de los principales ¡:íxones y llega
ron ;1 alC;lIlZ;lr un allo gr::ldo de diversidad; se han descrilo miles de especies
extinl;ls y se conocen un~IS 5.700 especies vivienles. Los Foronídeos podrían
haberse desarrollado en el C:.ímbrko, incluso en el PreGÍmbrico pero debido
a que c:uecen de un esqueleto duro, son desconocidos como fósiles hasta el
Devónico, de cuando dal~lIl ;llgunos tuhos y perfor.lciones. A<.1ualmemc, el
filo está constituido por 10 especies. Parece que los Foronídeos conservaron
los car;K1en:s ancestrales. A.sí, el ProlOlofofor.l(lo, aparecido hace unos 1.000
millones de años, debía de ser un animal blando vermiforme con una orga
niz¡¡ci6n trímem, simi);¡r a la de los Foronídeos actuales, suspensívofO con un
lofóroro simibr ;11 de los Briozoos, de forma circular }' un;l lmic;l fila de ten w

[;iculos, y uml vida endobionte en un luho.
Desde hace nÜs de un siglo, las afinidades filogen~tic;ls de los P/)oroui

da. J3rachiopoda y B/)'Ozoa (-EctoprOCla) continúan representando uno de
los principales puntos de controversia I.::n la filog~ni;l dI.:: los i\'!etazoos como
lo demuestr.lll hlS numerosas hipótesis filogenétic;IS propuesws, porque los
Lofoforados tienen caractere." de Protóstomos y de Dcuteróstomos. Por
ejemplo, se IXI recen.. a los Deuteróstomos por su trimelamcrismo corporal.
su st:gmentación del huevo r.lclial, el origen cid ano a p;lrtir del bbstoporo
y des;!rrollo del cclom:1 por enleroceli:J en los Br.lquiópoclos. Sin embargo, b
prescl1l.:Ü de protoncfridios en las l"I"";ls de Forunídeo.". el origen dI;; la I)(X;I

a p:u1ir del blastOPOfO, como ocurre en Foronídt:os y I3riozoos, y la aparición
es<¡uizoc~lica del eeloma en Foronídeos y Briozoos los aproxim;l <l los Pro
tóstOmos.

H:lIschek (1888) fue el primero que reagrupa en un filo Único Braquiópo
dos, Foronídeos. Briozoos y Entoproctos bajo el termino ·1'eutaculata·, que
es todavtl utilizado por autores germanos. En 1959. J-Iyman reunía ;1 Br.:l
qui6podos, Foronídeos y Briozoos en un;! unidad filogenélica llamada -1.0
pbop/)oratu,o, en la cual cada uno de los treS grupos. aunque estrechamente
emrxlremados, constituían un filo distinto. K:lestner (1%3) consideralxl que
estos tres gnlpos form:Jban un Único filo llamado .Tell({fculata" (en alem:ln
·Sl<ll1lm Tenlacubta.) excluyendo como Hyman (1959). los EnlOprOCtos, pero
sin hacer rcferenci:l ;¡ l-Iym:ll1 (op. cil.) ni a H:lIschck (888). Luego Emig
(1977) precisó la diagnosis del filo Lopbopborata }' contribuyó a su recono
cimiento como tal filo. Los Emoproctos definitivamentc fucron excluidos de
los Lofofor.IUOS después de que se confirmase la lx>sesi6n de ear.lClcrcs filo
genéticos incompatibles con la filogenia de los mismos, lo que se corrobora
por los an[¡lisis molecuhlrcs (G;uey y Schmidt-Rhacs;l, 1998). Sólo Nielsen
(985) y Nielscn el al. (996) continCl;:ll1 sosteniendo sin éxito un;l c1asific::l·
ción que agnap:l a Briozoos y Entoproctos. con un parentesco :llej;ado de los
Braquiól:xxlos y Foronídeos (fig. 11-1).

En b teoría de los Arquicelom:ldos (Siewing, 1980) Wg. lA), los Lofofo
r.ldos se consider.:lll como DeuterÓSlomos surRidos por evolución regresiva
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vini-PI:I\Vcn. 1998. 1999). En su opinión. el lofóforo h:lhrí:t aparecido cn b
base dd grupo y luego habrb dcsa]);In.:cido en los DCUleróstomos más evo
ludonados, lo mismo habría ocurrido con el esqueleto cdc:írco. que habría
desaparecido tres vcceS (en los Foronídeos. cn los Ptcrobr:mquios y en Deu-
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en el '1)'ealise of l11vel1ebrate Ptlk"OlIlolop,y (vease el Filo Brac!Jiopoda). De
he<.:ho. los resuh<ldos de esos análL<* se hasan en un nÚmero limit:ldo de
<.:ar..I<.:leres. Glsi tocios de la con<.:ha de los 1Jr..lqlli6podos )' Se h;ln ~slablcci

clo, por parsimonia, sin discusión del estado y l:I homología de esos C:lr..IClc
res, sin apenas conocimientos de la anatomía y de la embriología. Es una con
secucncia ck:1 eSllIdio mayoril'ario de csc gnll)() J)()r los paleontólogos,

Sin embargo, los tr..lbajos anteriores que defienden 1;1 monofilia de Bra
quiópodos (Emig, 1977. 1984. 1985. 1997; Willi:lTns y J-1ursl. 1977: Howell,
1982; Chuang. 1m) han sido recienlemente corroborados rx)r los an[(]isis
filogen€:{'icos con (:'araClcres -morfológicos- (C:lrlson. 1996) y Clracteres -molecu
lare.... (Cohen y Gawthrop, 1997; Giribet el al.. 2000) (figs. 1I. 1). 1L). Los er:'i
nidos (- subfilo Crtmiforlllea) como gnlpo-herm:lI1o de LingÚlidos+Discíni
dos (- subfilo UlIJJ,lIlifonl1ea), pareccn ser los Inarticulados m(¡s primilivos,
confirmando que los Cránidos no pU('den ser reunidos con los Ankubdos
como proponían Nielsen (1991) )' Popov el al. (1993), pero lampoco ¡lisiados
de los LiflJJ,ulijormetl, como 10 hacen Williams el al. (996).

Dentro de los Br:lquiópodos .Aniculados•. quc constituyen el suhllla RbYll
cIJollellijorme{l, los Técidos apareccn como los m:ls primitivos (C:lrl5On,
1996), mientras que los Rinconé1idos y los TerebralÚlidos serían como gm
pos-hermanos, ¡¡miJOS con GlraClcres más evolucion:ldos. Los Terebr..llÜlidos
:IJJ:lrecen divididos. :l su vez. en dos grupos-hermanos (Cohen y Gawlhrop.
1997): los TerebralellidillCl, cuyo br:iquidio es largo y se desarrolla en cone
xión con el C<..rdin:.lio y con el scplO mcdio. y los Terc!Jr(;/(lIlidilta. cuyo bra
quidio es cono y crece directamente del cardinalio. Pero la contradicción se
n.:.:fkre l;lmbién a la posición de los Foronídeos, que conSlituirían. seglin
Cohen y G:I\Vthrop (1997). el gnlpo-hermano de los .In:tnícul:ldos-. incluido
en un nuevo raxon denlro de los Ungúlidos. Discínidos y Cr:miidos (fig. Ij).

Relaciones filogent:ticls de los Foronídeos.- La monofilia de Foronídoos,
dellloslrada IXX Emig (1985). ha sido confirmada por los an:lIisis moleculares
(Cohen y G::I\\'lhrop. 1997: Girihel el (/1.. 2000). Sin embargo, Colx.:n (2000)
propone que PIJorol/ida S~.::I un subl1lo llamado Pborollijormeo dentro del
Illo Brac!Jiopoda. Su interpretación filogenélic:l se opone :1 los d:llos embrio
lógicos y :l bs rcJ:¡dones filogenéticas con airas subfilos de Uraquiópodos
(Frt.:t::Ill;\1l y Lundelius, 1999; S:dvini-Pbwen, 1999: S:lnt:lg:lta y Zilllmer. 2002:
Frccm:m, 2003). así como :l l:Is relaciones con otros grul)()s de Deuterósto
1110S (Salvini-Plawcn, 1998. 1999: Giribel él 01., 2000).

fk1:ldones filogt.:nélicas de los Loroforados I.:on otro.s t\'1clnoo.s.- La rr:lse
de I-Iyman (959), -Ihe Lophophor.ltes conslitute ~I conn(;{'ling link belween
the PrOlOSlomi:1 and lhe Dcuterostomia, hUI lhe clel:lils 01' the connection can
nOI be stalcd- (-los LoforOr:ldos constituyen un nexo dc unión cmrc los Pro
tóstomos )' los Deuteróstomos, lX'ro los dCI:l1les de esta uniÓn no han l:xxIi·
do ser eSI:lblecidos-), Ix:nnanel.:c t<xJ:¡vía v;llieb hoy día, porque los an:'ilisis
filogent:licos recicllIcs. basados en 1:1 morfología y en la embriologí:l, condu
cen a colocarlos <:n 1:1 basc de los DeuleróSIOTllOS (Emig. 1976b. 1982, 1984.
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que poner fin ¡¡ la discusión aClual y revaloril..ar juntos sus controversias y
nociones centenarias sobre la evolución d<: los l...lclazoos uliliz~lI1do la misma
metodología, IXIS:td~1 sobre el eonjulllO d~ lus car.l(;t~r('s IIlogl:n6licos dispo
nibles en todas las pohbdones (Arnaud y Emig, 1987), no para constnlir
.:írboles- definidos sólo por parsimonia, sino p:lra generolr modelos evoluti
vos a p:ll1ir de an:ílisis cbdísticos de tocios los C~Ir.lcleres filogenéticos (inclui
dos los genes).

Par.l concluir, la frase premonitoria de Codre:lI1u (1970): ·Les I.ophopho
ricns représenlenl un abotltissement de I'évolulion des protoslomicns- (-los
Lofoforados representan el final de la evolución de los Protó,<¡lomos·) h:lhría
que :lcabal'b, posihlemcnt~ con un signo de interrog:lciÚn.

En la actualidad se continúa dehatiendo SObfL' dos cuestiont's fundamen
tales desde el punto de visr~1 filogcnético: b validez dd filo Lofoforados y sus
relaciones con otros filos. En estc volumen se consider.1I1 los grupos como
filos, para mayor darielad, aunque desde el punto dc vista filogenétieo, el uso
de la lécnic;l molecul:tr no mejor.l el anJlisis bas:ldo en los C:II.\ClcrCS mor
fológicos.

I'All'l:A lBíilUCA
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POSICIÓN SISTEMÁTICA y DISTRIBUCIÓN GEOGRÁFICA
DE LOS PHORONIDA

Por sus C:lracterí:;licas morfológicas, los Foronídcos, al igual que los aIras
filos de LO/J/Jo/J/)omla. pel1enecen a la línea de ;Ircbimerala (Emig, 1976b).
a la que t:lmbién pertenecen los filos Hem;cbordau/ (Ilemicordados) y Hcbi
'lOdermala (Equinodermos), grupos con los que están, por tanto, filogené
ticallllO'l1te cmparent:ldos. Por otro lado. los análisis genéticos proponen
como hipótesis una n::I:lc;i(¡n :lIlcl:.<.:tral entre Lofoforados y Moluscos-Anéli
dos (J-1alanych el al., 1995: Cohen y Gawlhrop, 1997 -veáse el capítulo
Bracbiopoda).

El origen de los Foronídcos, ciertanu:nte monofilético con los otros Lo~

plJopborala, se relllont:1 al Nco-Proterozoico. Aunque <:01110 fósiles no sc
conocen nada m:ís que a partir dd Devónico (los BraquiÓpodos, en Glm
bio desde el C:ímbrico y los Briozoos deselc el Orelovícico), son predsa
mcnh:.' los Foronídcos quienes han conservado un:1 forma y un modo dc
vida ance,stra!. próximo .11 dd antecesor ProlOlofoforado (Emig, 1984, 1985).

23
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No deja Lle ser curioso el hecho de que no se hubiese citado ningÚn f'oro
nideo en las COSI<lS españolas, tanto peninsulares como insulares, hasta el año
1973, en que Anadón y Anadón citaron P/Jorúllis I1llwlle,j 5dys-Longchmnps,
1903, en la rÍ;¡ de Vigo, y que en el Ir.ms<:urso de los seis años siguientes se
cit:lr.1Il cuatro especies m(ls. lo que constiruye el 6QOA, de las hasta ahor::l cono
cicb.s de las costrls íbero-baleares. Así, Viéitez (1977) encuentra P. psal1lmo
pbikl CorL 1889 en la ña ele Vigo. Emig C19nc) mencion:1 P. llllslra/is Haswell,
1883 en las cosWs :Ilmerienses, Ocharán (1978) cita P. bip¡xx;repia Wright,
1856 en el litor.11 asturiano y Viéitcz y Emig (979) hallaron P. pallida (Seh·
neider. 1862) en la rí:! de Il onkvedr.1.

Las especies del género P/Jorollop~;isen las costas europeas se citaron por
primcr.l vez por Rodríguez y Vit':itez (992) p:lra P/Jorollopsis barnte,j Pixell,
1912 en la costa de Huelv:l, por S(lnchez Tocino el al. (1997) en AlmuñéGlr
(Granada) para Pborollops;s ClIIi/omica Hilton. 1930 y, por Último, Emig el
al. (999) para Pborollopsis allJOl1laclIlola Gilchrist, 1907 en las islas eha·
farinas.

La presente monogral'ía ticm: por objeto rC:llizar una puest:l al día de los
conocimientos actuales sobre este grupo en bs custas íbero-b:lleares, inclu
yendo en su estudio ;¡ las Iarv:ls, d:l<.lo que hasta b fecha tan sólo :-;e ha pr~s

I:lclo atención a los adultos. si se exceptÚ:lIl las cilas aisladas de Vives (I966)
en I:l costa de C:lstellón, de Anadón y Anadón (1973) en la Ensenada de
Bayona (ría dc Vigo) y de David GrJ.s Olivares (colllunicación personal) en
el puerto de Valencia, qtH..' mencionan ej(;.'mplares Iarv:uios. El antecedente
más inmediato del prc.'':l.'ntl.' estudio lo constituyen los tr.lbajos d~ S:liz Sali
nas (987), Viéitez el al. (1987) y Emig el al. (2000).



FiJ].. 2. Parle {lIllel'im:
vista al/tI/. COII e/ col/a,.
de/)(Ijo de/ lufúfOIY.} de
Plloronopsí:-. !l:lrmcrí
(lolI/(/do de Elllig, 19i1).

I.;IS Ünic¡IS ¡lu(¡lI)Qmorfías definid<ls l)Qr Ax (2003) par.l los Foronídcos son
determinados caracteres de la larva AcJillolroca y el peculiar tipo de meta
morfosis qUl.' sufre.

Los Foronídcos comprenden dos géneros: PbUrDllís, con siete es¡X'Ócs. y
Pb01VIlOjJsís, con (rcs especies descri(¡IS, que se distinguen por un plicgue de
b pared del tronco que forma un coll:tr debajo del lofóforo (IIA. 2), el cual
es exdusivo del segundo de ellos (Tahla 1: 8). La lar,,;! GIr.lct(.'rístic:J de los
Foronídeos se llam:l Aclinotroca. DeS;lforlunaU;Ullentc, en la aClu:ili<.bd, no se
conocen todas las larvas. Es de destacar que Pborol1is ouaho; Wright. 1856 tie
ne: una larva especial (Silf:n, 1954) (ver m;1s add:llltc en la descrilxión de eSla
especie). tos Caracteres laxollómi<.:os dc los Foronídcos adultos han sido ana-

I'All~A mí:HlcA
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Hg. 3. Q"dQRmm"ll(' 11IS
<''S{X'CIl!s lll' Forouírk'OS
(1()IIlllllo de Emig. 1985).
<.'spixi('S íIJl,,..wx,le(ftY!S

milrCflllllS con asleriscos.
IJ.JS mím('r(J$ coil1ck/el1
roll los de los ClIIYIClell.'S
"tiliz(/{Ios en la Tabla J.

1i7';ldos segllll d mél<Klo cbdíSlko y aquellos que se consider.m con clr-ícler
filogcnélico est:ín reprcscmados en 1;1 T::lbla 1 y en la figUr.1 3 (Emig. 1985);
dicho.... GIr.lClercs se cxplie.m en d ap:mado siguicnle.

La distribución mundial de los Foronídeos ha sido eSlUdiad:1 por Emig: 1:1
úhim:l revisión h:1 sido public:lda en 1982 y se actualiza en la web dedica
da al grupo: hllp://p:l1eopolis.rediris.es/Phoroniebl. EsIC grupo se encuen
Ira en 1<Klos los mares y OCC::lJlOS dd mundo (excepto en el Ant5nico), y b
dislribución batimétriGI se eXliende desde la zona intermarc:d hasw unos
400 11l de profundidad. Pborouis ooalis (O-55 m), P. blpf>ocrcpla (O-55 m.
preferenlcmente 0-10 m). P. psmnmopbila (O-52 m. gt;'ner:¡llllente O-lO m) y
P. /l/uelleri (0·39 lll. generalmente 10-60 111) son especies cosmopolit:ls. Pbo·
rOllis tlllSlralis (0-36 m). Pbol'OlIopsis alhomaclI/ala (0·55 m) )' P. califol'lli
ca (0-24 m) lienen una di...arihuci6n m:ís o menos amplia en aguas Iropica
les y templadas dlid:ls. Pborouis iJilllai (0·10 m) se conoce Ctnicamente en
el océ:mo Pacífico. mientras que de Pbol'OlIopsis barmeri (O-H9 m), aunque
durante mucho tiempo se consideró restringida al océano P:lcílico, se cono·
cen :l1gunas cilaS recientes del océano Athínlico. Pborouis pallida (1·25 m)
se ha cil:ldo en algunos 11l~:lres de los océanos Alkíntico y I):lcífico.

Los dos géneros de Foroníd(."Qs estiín reprcscllIados en las costas íbero
baleares: se han citldo cinco de bs sieh:: especies del género PIJoronis. P.
biPIJOCr(1Jia. P lIuslm/is. P. muelleri, P. psammopbi/a y P. ¡xtllída. y dos de
las lres eo;JX.'Cics del género Pborollopsis. P. barme,,' y P. californial. mien
Iras que b tercera. P. allxJI1ltlculala. se conoce de bs isbs Chafarillas.
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MORFOLOGÍA Y ANATOMÍA DEL ADULTO

l.os Foronídcos viven como individuos solitarios en tuhos, en llluchas 0(.':1

~iones formando agregados (Tabb 1: 1) (figs. 4, 5). EII:Ull:lño de los Foroní
deos varí:t segÚn las especies pero. cada individuo, puede reducirse hasta 115
de su (amarlO normal. segÚn el C51:1do de contr.lcción. La lon~itllcl del tubo
se corresponde con el tamaño en extensión del :lI1imal (fig. 4). A continua
ción, se indica, en milímetros, I:.t longitud máxim:1 (en extensión) y el di5
metro del tronco (en b zona media ~' en la ampolla) de cada CSIlt.ocic: P/)oro
m'.\- of){I/is (15; 0.15-0.35), P. bipfJocrepia (100: 0,3-1.5), P. i./imai (120; 0.5-2), p.
ollslra/(s (200: 2-», P. muelle,-; 020: 0,2-1), P. psal1lmopbila 090: 0.5-2),
p. Ixi/lida (140: 0.3- n, Pburollopsis aloo11lflclllata (150; 0.5-2), P !Jarmeri
(220; 0,6-4) y P. califomica (4;0; 2';-;),

Tabb 1. C:ll'"JClereS lItilil.;J(kh en el ;ln;íli~~ filogerk.1it'O CK:: I,l~ ~~Ix'd~ de I'orunítk'<h
(:oc..'j{ún Emi¡.¡, 19H5) (\l":l~ flJtura 3)

CarJ(1I,'!\"S PI(;':,iolnorfos Apomorf~
--,-----,----,----,----

1. lI;ihir;lts Endobiontl' en Mblr.I'U I'l.'ffur.mlt' o ¡rn.TU~Jnll·

bbndo tn su~rJlO duro

2. Fornu u,' 1);lOd:l;\ mu~I:ll"t.'~

IOllloti,udin:I!C~

.i. "'lllllero (k, fihr.IS Ill'f\ ios.1S

~ig:mtes

4, ~Úml.'ro tk.' ntrf(NOlll:l'

;. K:Jm.;l dd ncfridlO

6, [)c~rroIlo dd cpítdio Il\.·fridi:ll

7. ÓT}pllO':'> lofofOT':lk-s

8, CoIlJr bajo d lofóforo

9. GÓn:.{l!s

lO, I)cSJoulio I,u'\';¡rio

tI. l:l.l'\~

Pinrod:1 t) llplJ Ix/iliria

1

I-Asct'ndcnlt'

AU~'Tlrc

I't'(lllt.'llcJ:>

Au~ntt.'

Dioica

übrt'

AdiOOl1O{";1

Arhore:.renrc

,
2·[){':>(Xotknll,' j :lX'l'n<!t'llle

l'I\'M:n1t'

Andn.

1'l\:'ll.:n1e

l!cnrufrod'l:l

InruhJl'iÓ1l

Ikf1l{mit";l
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El lofóforo, con ~imclrí:l hilalcral, posce forma de herradura, y puede pre
scntar sus dos cxtremos l.'spiralados o dispuestos helicoidalmcl1lc cn las 1.'~1"le·

cies de lll;l)'Ol" t~lm:lño (fig~. 4, ;. 6A. 6B, 9). El nÚmero de tl.'nt:ículos v:tría
segÚn las CSIx.-cies desde 11 hast:l m:'.s de 1.SOO, L:l forma dd lofÓforo no e~

un car:'I(:ter 1lI0genctico, porque tiene el mislllo de~arrollo evolutivo en las
do~ líneas existentes dentro de los Foronídeos. sin ellllxlr~o. es un buen cri
terio auxiliar p:lr•• fadlitar su identificación.

El cuerpo est:í dividido cn treS p:1l1e:-. (fig. 7A), Glda una dt: Ia~ cU:llcs

posee su propia cavid:H..I l:elom:ítka: l) el epistolll:1 o prosoma. ~lIltcrior, eS
un pequeño lóbulo que sobresale 11';1:" b hocl. extendiéndose entre ella }' el

I'AL;"A JUI:I{JCA

,," d



Plk 5. I'horonb
hipponcpi:1 lx/lomudo
IIIW ruca cíllclÍrL'tI. Se
U!JS{"H/II ¡"diridllos

"t1:l!ItL'nllu/o .~'I

lofiiforo (10 olros (¡('1/(f/l
e/l el lu/ú/oru do:; mt/sus
d!' {'m/}rjO/ll'S (W.

28

El tubo d¡ge~t¡vo (iene forma de U, con la boca )' el ano mu)' poco dis
tanteS cntrL' si. La porción deSt:cndcnte comprende: hoc:l. esúf:lgo. pre-cstó
m:lgo y eSlólll:lgo, di,.;pueslos consecutivamente. Tr:ls el píloro. la r.llna
ascendente eslií constituida Ünicamente por L'I intL'slino y termin:l en el ano
mgs. 6c. 7A. 7B).

Los órg:lnos cxcrclOres son un ¡Xlr de melancfridios. que se :Ilmm cn el
lllcl:lCele por uno O dos ncfrostom:ls o -embudos-, seguidos por lln:1 r.llna
aM.'cndenh::, o bien, una r.1l11:l desn:nck,ntc :11 prindpio y luego :Iscenc!t'lltc
(Tabla 1: 4-6) (fig. 8). A cada bdo dd :1Il0 se :lbre un nL'fridioporo (fig. 9);
esto.s ndridios sirven t:ullbi0n clt, gonoducloS.

Los Forunídeos po.st.'en un ap:lr.llo circul:lIurio Ct.'rr.ldo constituido por
V:ISOS sanguíneos por los que drcul:t 1:1 sangre. que contiene hemoglobina
elKcrr.lcla en glóbulos rojos. ¡::'<;l:í forlll:ldo por dos vasos longirudinalcs.
mediano y I:tlcr.t1, SilU:lclos en el tronco (IIg. 6C) y cOllcct:ldos en su P:lrtc
anterior con los dos vasos contiguo,.; cid lofóforo (cada lent;ículo (iene un
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Fig. G. Folumicmgr(t]ia
del Lo/6/oro. l'isftl l/lIal.
de Phoronis
p~lmmophila (A). SL'txi611
(T'f/1I.w'l:'"Sí11 dellnfiifom de!

P. :1l1~lr.llis fU) y si'cxil'm
Imlt.W'en,(1I cm el trol/CO
de P. :lu::-tr.llis (ej.

bm .. lXII/da mll$clllar
IOIl~i1I/{lillal:

1i!.i .. fil)T'f/ '/e'7/iosa
gigflllle izquierda;
; .. ill/t.'Slillo;
//la • lI/e'Si."l1e/io (ll/al;
mld .. JI/f!sellle,io lateml
den'Cbo; m/i .. meselJ/en'o

I(/tel'rll izquierdo;
IIIU - II/('Se/llelio oral;
¡XI" ¡x/pila fIIwl:
pe .. prC'-t.'St6/1/lIJ.,'O;
fII .. "(1.'10 SOl1gllíll('(J
IOIlRitlldi/lflllflleml:
11111 - LI(ISO sangllíllc'O
longitlldil/al mediano.

c~pilar Único donde la s:lnwe dehe oxigen:mic) y en el extremo posterior del
Ironc.:o con el <lTnplio plexo sanguíneo que rooe<l al estÓmago (lIg. 7C). POr
su pane, ti especie Pborollis ovalis tiene un ap:lr:LtO circubtorio m:1s como
pHC:lclo, pero mÚs primitivo.

l:l pared dd cuerpo esl:í formad:1 por una epidermis con microvdlosicb
eles. plexo nervioso, memhnlOa basal. musculatura circular, una C:lpa de
mÚsculos longitllClinalcs y peritoneo.
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El sislCma nervioso. de tipo hasicpilcli:d. consla principalmenle de Ulla
capa nerviOS~1 1:iuhepidérmica en forma de anillo ncrviow :mlcrior, con un
ganglio entre la ¡lOCa y el ano; de este ganglio sall..· una fihra nerviosa gigan
te por el l:ldo izquierdo de I:l pared cid tronco o dos fihr::1S, un:. en ese 1:Ido
y olra, más pequeña, en el lado (k'recho (Tahla 1: 3) (figs. 6c, 7A, 713).

El met:lccle est:I dividido en cuatro ('ompanimenlOs por mesenterios
(figs. 6C, 7B) que se extienden desde la pared del Ironco hasta el tuho diges
tivo: un mesenterio longitudinal medio. dividido en tres porciones mesenlé
ricas (oral, que va desde la pared dd cuerpo hasta la r.:una descendente del
tuho digestivo; lllcdi:ma, que liga :llnbas r.llnas del tubo digesfivo enlre sí: y
anal, que va desde la pared del cuerpo hasla el intestino), y dos mesenterios
longiltldinnles l:uer..1les, de 10..'\ cuales el derecho une la rama descendente :1

la pared del cuerpo (coinddkndo con ];1 posición de la fibr.l nt:rviosa gig:m
te derecha. cU~lndo existe), mientras que el izquierdo h:lCC lo propio con la
rama intestinal a la pared dd cuerpo (coincidiendo con la posición de la fihra
gigante izquiercl:l).

I~l muscubtur::t longitudinal del metaccle es ¡xxlerosa y est:I dispuesla en
bandas Illusculares (Tahla 1: 2) (figs. 6c. 7B). cuyo número varía segtln el
tam:lño de bs especies desde 17 hast:l 243. Se sulxlivide en dos tipos (tlg. 7)
hanc!:ls arborescel11e~ en las especies pcrfor::mtes o incrustantes en sustrato
duro, y b:md;ls pinnadas en las especies que viven en sUStr::ltOs blandos. Pbo
rolli$ IXlllida desarrolla uml disposición muy peculiar de la forma pinnada
(fig. lj). l";'IS bandas musculares longitudinales se expresan st:gÚn la fórlllU
b de Selys-Longch:lInps (1907), indicando en cada cuadr.mte, delimitado por
mest:nlt:rios, un:l cifr.l que coincide con d número de paquetes de mÚst:u
los longillldin:lles que hay en el respectivo comp;lrtimento del Ironco. La fór
mul:l muscubr, que no es un c:u"tictcr filogenético. por varbr con el wm;lño
de;: bs especies. es, sin emb:lrgo, un buen criterio ~luxiliar p:lr.1 f:lCililar su
idenlificación.

Se representa de m:lller.l esquemática I:l fórmul:1 muscular con el nombre
de los mesenterios: SI.:: pllL'<:le tomar como ejemplo las figur.ls 6c y 7R. La fór
mub ~ener.lI y la media figur::1ll en la diagnosis de <::ICI:l especie. b fórmub
generJI da el intervalo del número mínimo y máximo conocidos de los
mÚsculos en cacl:l cll:ldr.mte }' dd tot:ll de mÚsculos, mientr.ls que la fórmu
la media indica, a p:,ulir de los dalaS de 1:1 fórmula general. el ntllllero medio
de mllsculos en cada cll:ldrante.

Mesenterio or::ll
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~..Iesenterio lateral izquierdo

Mesenterio :lIlal

~'lesenterio I:uer.d derecho
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capilares
de la ampolla

caPilares

1

vaso longitudinal
lateral

~!>""'"~ Ioloforales

vaso Ioflgiludinal
I mediano

I

J-¡"" pie••
estomacal

Ic--capilar dellentáculo
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B
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ganglio nervioso
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epistoma __
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boca ....-'

anillo nervioso
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pre-estómagO -11-1-\

e

•
Fi8. 7. F.st/l/ellUl 8t!tlC!ral
dC! /(/1 Phoronis (A), cUl1e
l,.al1~('t!,..sal delm{'/asoma
(f la allllm de la r(>giólI
I1IIISCIt/ar con detalle dI'
las dus furmas de lXII/das
musculares
IUIl8iflll/(lIall'S (lj) y
esqlll'//It/ 8('lIeral del

sisle/lla S(lIIgII;II(.'O y de
las b0l1ad(/;'j (e).

fgd - fibm /1('Il;fOsa
gigallte d(!rL'C/;)a:
fgi - fibm lIell'iostl
g;g{/lIle izquierda;
i ... ;II/es/illo:
ma ... lI/C.'sl/tI/eriu al/al:
mld - mese/¡(L'/iu la/cml

dl'rec/Ju: m/( • 11/('$(/11/(',.(0

la(eml izqlllt'l"llu:
11/0 1I/('S('lI/criu oral:
1"(1 rama (k'SC(!l1dellte
del/ll00 digestiw:
lJI ... /Jaso saJlp,11Í1I('O

10llgillldi/Ullla/eml:
1'111 - ¡,asu Stlllg/IÍII('(J
IOll,ll,iludil/al mediO/lO.

P. psammopbi/a. desarrolladas denlro dc la (:ol1c;.lvitbd lofoforal en la hase
de los tenl:.ículos inlernos (Emig. 1982).

Los Foronideos l;ltllbit:n pueden n:prodlldrsc asexlIalmcnte, por escisión
lr:msvers:l1 en la mit~ld del cuerpo. seguida de lIna r:ípida regeneración (Emig.
1972a), mientras que P/)or(J/lis ovalis se reproduce l:tlllbién por yemas U..lar·
cus, 1949) o por alHolomía del [ofóforo <Silf=n. 1955).
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Hg. 8. Nejridios de:
Phoronis hippocrt'pi;\ (11),
P. :lUstrali~ (IJ).
P. mucllt:ri (eJ,

1'. psallllllOphib (1)).
P, p:llJida (E),
Phoronopsis h:mneri (F),
p, californi<::1 (G).
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CARACfERÍSTICAS DE LAS FASES NO ADULTAS

En Jos Foronídeo~ exi~ten tres modalidades de desarrollo (Tahla 1: 10, 11):

1. Expulsión de los huevos direcl~lmente ~d m~lr y brv~ls aclinol'rocas con
una vid:.. cnlcr.llllCllIe pelágica.

2. Incub:lCión de los huevos en la cavidad lofoforal, que sirve en algunas
especies de c:ímar:.1 incubadom mediante la:; gl:índubs nid:¡IllClllari:ls, h;¡st~1

el estado de larva a<.1inotroca y luego una vida pelági<'"11.
3. Incubación de los huevos en ellubo p:'lrent:'ll que dan lugar a unas br

vas que se arF.lslr.ln por el fondo, pero con una :lO:llomí;¡ semejanle a la :lcli
nolroca.

La segmentaci6n sigue las elapas lípicas del modelo radial. Se forma una
cdohl:íSlul:l, que pasa a g{lsrrula por invaginación. El mesodermo se inicia
por proliferación de células cndodérmic:.ls y el mcxlo de formación del celo
ma e:' esqllizocélico. El embrión se cOtwiel1e en una larva bien desarrollada
de vi(b lihre. segÚn los GlSOS antes mendon:ldos.

La actinotrOC;1 (fig. la) tiene también tres regiones como el :Idulto, clda
llna con llna cavidad cclom:itica: se forma un gran lóbulo preoral (o pro~

soma), especie de protuber:.lnÓa situada sobre la boca, con un penacho api
cal ciliada sobre una masa intem:l que es el g:mglio nervioso. El lóbulo
CnciCI-r:.l un vcstíbulo donde sc abre la boca y el esófago. El procele se for
ma pronto en este lóbulo. Poco :lnteS de b Il1tlt:lmorfosis en algunos tipos
de :Ictinotrocas se desarrolla el órgano piriforme cuya función, o 1:1 del g:ltl~

glio nervioso apiGtl de otras larvas, es la del reconocimiento del suStr:.tto
p:lr:.l la metamorfosis.

El mesosom:l. donde la Glvidad blastocéliC:I subsiste durante largo tiempo,
adquiere m:ís tarde su propio mcsocclc (fig. 10). Est;¡ constituido por los ten~

t:1culos !:lrvarios que autlltlntan en nllmero palllatin:llnentc y evolucionan,
durante la metamorfosis. para (lar el lofóforo segÚn dos modelo:.;:

1. Los tent:kulos larvario!' pasan al lofóforo.
2. Antes de la mewmorfosis. los tent:kulos del adulto surgen como eva

ginacioncs debajo de los tcnt:'iculos larvarios. los cuales desaparecen. Se fol'·
ma un diveníclllo en 1<1 IXll1e anterior del estómago, que puede ser par o
impar. Los glóbulos rojos se des:llTollan en masas, en nllmero de una a Clla~

tro segÚn las especies. dentro de b cavidad blastocélk.1.

El met~lsoma o tronco (fig. 10) se abrga mucho y el mel:lCelc se inicia cer
ca dd :tnO y va rode~tndo al inlestino. form:llldo el mesenterio ventr.lI. Los
órganos excretores brv~lrios son dos protonefridius de solelloc·i1os. se forma
uml IXl1lda cili:.l<.i:l :l1lul:tr posterior. la telolroca. Adem:""ts, en b región centt<ll
del tronco a la altur.¡ del mesenterio ventral se desarrolla una inv:lginación
cada vez m:'is profunda de 1:1 pared del cuerpo; se tr:lW dd 5:.lCO met:lsom:1
tico, el cual se evagina dUi.lnte la met;llllorfosis y se lr.l1lsforma en el rroneo
dd adulto.
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FiM. 10. !Jm'tl. (." risifi"
la/et"{N'('nlmJ. iIlSIaIl/('S
llll(('S tiL' /a
meIflIllOr!osL" (A)

-

y ('S(/lIl'l1U1 Il/(lslnll/{/u Iu.~

U~(11lú..'. ¡filemos (IJ) de
la lan"O :K,inOlrocha de..'
Phoronis psammophil:J.
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1..:.1 :K1inolroc":.l sufre una mel:unorfosis compleja y r'.Ípida, en algunos minu
lOS. ¡Xlr::1 1r::IIll'iform:lrse en el juvenil que pas~1 :1 b viel:l sedenrari~1 y que SL.ocre·
ta un tubo dentro del sustrato.

Los car:.lcteres taxonómicos de las aetinolro<..":.ls que se consideran ~lalwl

meme son: 1:1 pigmenl:lción, el nÚmero de tent:ículos lanr;lrios. el de 11l:J.S::IS

sanguíneas y el divenículo del (.-'Stómago (Emig. 1982).

HISTORIA NAl1JRAL DE WS PHORONIDA

Los Foronídeos son constituyentes del benlos marino; C'.Ida individuo prÚ"
duce un tubo quitinoso en el que <."Slií libre)' PUL'C1C rclr..lersc (lIg. 4). Dicho
lubo. quc representa el cxO\.··squeleto, está foonado por secreciones de las
célul3s gl:lIlduJ:¡res de b epidennis del tronco y a estas Sl-'(:r(.-'(:ioll(.'S se adhie
ren gr:anos de aren:l u olr.lS rxmículas extr..lñas. Los Fomnídeo."¡ I>UL.adcn vivir
independientemente segÚn dos tipos de hábitats (Tabla 1: 1):

1. Endobionte en fondo::. bbndos de tipo 3renoso o fangoso como ¡ndi·
viduos solit:lrios en tubos \'erticales (fIg. 4A). Pueden :i1cIll7•.:lr un:l c1CV:ld:t
densidad, más de 18,()(X) individuos por m1

, lo que reduce la erosión del sus
tr;tto (como. por ejemplo, dumnte un3 tonnent:l) y en consL'<..'llencia consli·
luyen un factor de est:lbiliZ:lCión del sedimcnlo y de su f:luna endobionte; es
el ruso de Pbo,.rmis psammopbila de Alfaqu(.-'S (delta del Ebro, Tarmgona).

2. Perfor:lIlte en las rocas )' conch3s de moluscos (fIgs. 413. ;) o, como I:.t
especie PboITJllis CllIslralis qUé;' se aloja en la part.."<.1 del tubo dc Cnid~lrios

ceri1intidos (fig. .tiC), o t:ullbién formando agregados de numerosos tubos en
m~lsas enmarañadas sobre sustmtos duros.

Los Foronídeos viven en fondos de agu:ls coster;IS, desde la zona inter·
mareal hast:l los 400 m de profundidad. pcro m~ís frecuentemente hast3 cer·
ca de 60 m, donde se h~ln encont'r.ldo tubos en gr::mdes c~lntidadcs (de uml
:1 v:lri:ls deccn~ls de milbres dt· individuos por mI). En gencr::ll, b tem¡:>e·
r;HUnl y la salinidad no constituyen 1~lctorcs Iimitanles y la mayoría de las
especies se pucden considerar como euritcrm:ls y eurih:lIinas. Son l;llnbién
c:lp:lces de vivir en :Iguas de poca conccnlr::lción de oxígeno, con 10 que
un acontecimiento como una m~lrea roi~1 afecta poco su distribución, Sin
cmb~lrgo, la distribución espacial puede cambiar por varios f~H.:torcs, como
b deprcebci6n. la faun:l :l."ociada (presencia de :lnim~lIes excavadores). y la
reproducción asexual.

Los Foronídeos son suspensívoros que se :llimenwn de fitoplancton, Org.:l
nismos unicelulares y delrilas (véase Emig, 1982; Johnson. 1988). 1..::1 <;":Iptum
de bs panículas alimenticias es una de las funciones del lof6foro. Este se
orienta ha{'Í¡1 la corriente )' l:as partículas son Ir:lnsponadas haci~l la Ixx.":.l por
la cili:ldón front:al de los tent{aculos, mientr::IS que la ciliación 1:ller.l1 evacÚ~1

las panículas no seleccionad:ls fuem de la C:lvidld lofofoml con la corriente
(Pardos el a/.. 1991. 1993).
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posible, una I1j:Kión propia para histología, como por ejemplo con Bouin,
inmediatamenle después de la recogida, con el fin de cvi(ur b alllolOmÍ3 del
lofóforo.

La linción ~eg(lI1 el método dd Azán de Heidenhain proporciona muy bue
nos resultados para el examen de los caraCleres taxonómicos. incluso si la
fijación h:l sido ek-'Cl:u:Jeb en alcoholo en formol.

WS PHORONIDA mÉRICOS

Filo P/)orollida: Anim:lles solitarios y lubícolas; tubo digestivo cn forma de
U con bOGl yana próximos; sistema nervioso con un ganglio entre la boca
y el :1110, un ;Inillo nervioso y una o dos fibras gig:l1lles 10ngirudinales; un par
de mel:mefridios (que son también gonoduclOs): sistema circulatorio cerrado
con eritrocitos (figs. 4, ;, 7).

En el filo P/)orol1ida. no se h:m descrito [;¡s categorías taxonómicas inter
medias entre filo y genero. El filo está represent:ldo en bs costas ibéricas por
las especies que se rdacion~1O a continuación:

Género P!Jorollis Wrighl, 18;6
P/)orol/is allstmlis I-Iaswell. 1883
P/)orol1is bippocrepia Wriglu, 18;6
Pborollis /l/uelle,.; Sdys-Longdl:llnps, 1903
Pborol/is pallida (Schneider, 1862)
Pborollis psmnlllopbi/a Cori, 1889

Género PborouOf)sis Gilchrisl. 1907
PbOrOllOf)sis ca/ifor1lica l-li1l0n, 1930
Pborollopsis barll/eri Pi.xcll. 1912

Clave de géneros
1. Auscncia de un pliegue bajo el lofóforo Pboron;s (p. 39)
• Prcsencia dc un plic~uc b:lio ,..:1 lof6foru. qm' <-UlbliIU)'C un collar .

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Pbol'O"opsls (p. 50)

Género PborOl.ls Wriglu, 1856
P1JOroll¡S Wriglll. 1856. Proc. Roy. I'bys. Soc. Edilllmrgb. t: t67
E."I'~;Clf. TIPO: Pbo/T)//is biP/XXtl1Jill Wright. 1856

Cuerpo de;' lal11:1I10 muy v:lriablc, desde 4 111m en las especies de menor
t:l111año hasta 200 mm en las especies nÜs gr::lI1dcs. El lofóforo puede ser IllUY
sencillo. de forma OV:l1 con t:lIl sólo 11 :t 28 tentáculos, o con sus do.o; exlre-
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mos arrolbdos en espiral y h:lsla 1.000 tentjculos o, más habitualmente, en
forma de herradur:.l, pudiendo lIev:lr desde 100 a 190 tentkulos. Uno o dos
nerrostomas. El sislem:1 nervioso puede prescnr:lr dos Obras nerviosas gig:lI1
les, una en cad:.t btcr.ll dd tronco, sólo la Obra izquierda o ninguna. La IllUSCU

latura longitudinal del tronco puede ser de tilX> arlx>rescenle o pinnndn, exis
tiendo especies en las que es C:lr.:lcterístiGI la f:llt:1 de mesenterio 1:llel':1l
izquierdo, () incluso de amlx>s mesenterios later:.l1es.

L:.IS especies de este género habi(:¡n en fondos sedimenl:lrios hlandos, are
noso-f:lIlgosos, donde constnlyen sus tubos enterraclos venic:llmcnte en el
sustrato. o bien son perforanles en conchas de r-,'loluscos, roe:IS o algas ("al
c:.íreas o. incluso, en tubos de Cerkímidos.

Clave de especies
1. Individuos que vi"en cn suSIr.110 duro o en el tuho de un Ceri:lI1liclo; nefridios

dc dos ncfroslomas. dos fibr:ls nerviosas ~iA;¡nleS; mllsculos longiludin:lll"~ arlxm.:s-
cenles _ 2

.. Individuos que vi"cn en fondos blandos. nL'fridios de un solo ndrostOlll;l (en
(X::ISloncs con dos pscudocmhudos), un;l sub fihra nervio:>;¡ AiA:mle (izquie(b): mllscu-
los lon~itudin;lles de forma pinn:l(!:l 3

2. Especie de :-ustr.110 duro. perfor.mle o que vi\'l" formando agrcg:ldos (figs. S,
9A. 9(3) , P. blppocreplt, (p. 40)

• ¡:'~"JX-"cie que Sl: aloj:J en b p:l(.·d del ¡uho dl: un Ceri:ínlido: Jofóforo oon sus
dos cxtfL'1ll0S enrollados en 25·35 vueltas (fi~s. 9E, 9F) P. l,uslrll/is (p. 43)

3- TCnl:ículo." prebucales y pOSlbuc:lles dI." la misma longilud y nOlablemente mÚs
cortos que IllS bter.lk·s; sin mesenterio I:ller.ll izquierdo P. muelierl (p. 45)

.. Todos los telll:ículos aproximad:llllentc del mismo 1:1I11:lño; los 4 111l.:scnlerios
esl:!n presentes 4

4. hlÜsculas longilUdinales y :lIlulares normales. ndridios de Ull solo nl.'frosloma.
sin pselldocmhudos (fig. R) P. PSlII",,,opbila (p. 46)

.. MÚsculos longiludinales con disposición :llípicl, ya que el Tllelasom:l est:í divi-
dido en 6 zonas. muscubtur::l drcuJ:¡( con'; eSfinll:rl"S (fj~. ):S); I)efridios de un solo
nefrOSlnm:1 divido I:n 2 pSt:udo-emhudo." (fig. tsE) P. ¡mil/lit' (1" 47)

Pbor01t1s bippocrepi(l \X'right, 1856 (t1gs. 413, 5, 6c. 7B, BA. 9A. 9B, 12.
;2U y ;2C)

Pboronis bip/xxnpia \'(Iriglll. 1l:S;<l. Proc. Noy. l.Jbys. Soc. Hrlilllmrgb. 1: 167

Especie perfor:.tnte en conchas de moluscos, rocas, algas Gtlcáreas. ° incrus
tante (fig. 5). Longitud en extensión hasta 100 mm, cun un di:ímclro de 0,3
a 15 mm. Lof6foro en forma de hcrr:.ldur.l, con una longitud de 2 a 3 mm,
h:lst:t 190 lentkulos (figs. 5, 9A, 913). Color gris verdoso. amarillento o rOS:I

do. Ndridios de dos ndroslomas; el anal netamente m:ís :l1lcho que el or:.11,
una ~ob r::11l1:t ascendente que forma dos címar::ls horizontales, de las cuales
la superior es b papila nefridial. que se abre por un nefridioporo encima O
al mismo nivel del ano (lIg. 8A).

FAIINA lIlÉIUCA
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Fig. 11. I.WT1(IS, ('JI visión
la/eral, de los ForOllídeos
ilJero-!Ja!c.>(.,rcs: kll1't1 de
Phoroois 1l1ucllcri (A),
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!r1lT/{1 de P. p:dlid:1 (13),
"m·'(1 de
P. hippocrepia (C).
IlIIva de Phoronopsis

h:lrmeri (O)' I.as lart!as
de Phoronis :luslr:llis y de
PhOrollOpsis c:.IJifomiel
SOII desconocidas.
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Dos tlhr..ls nervios:lS gigantes, un:l izquierda (di:'llnClro: 4·10 pm) y otra
dcrccha (1·7 pm) quc discurren al nivel de la unión de los mcscnlcrios l:nc
1:11('5 a la par('d del cuerpo. lvlllsculos longitudinales de forma arborcS<.:ente
(figs. 6C. 7B).

7-20 7-17
La fórmula general es: 123·441 (n - 380 individuos)

3-9 j·IO

11 12
y la fórmula mcdia cs: 32 -

4 ;

LJrV:1 dcscrit:l como Aclillolroc/}a /}ippocrepia Silén. 1954 (tlg. IIC).

Cuerpo opaco, con pigment:lción cal:lCteristica :1 base de pequei"tos gl:lllOS
de color ¡xmlusco claro, distribuidos en forma de m:lllch:¡s en ciertos puntos
fijos a lo largo del cuerpo. Máximo de cinco pares de tcnl:kulos l:lI"\'arios, sin
tcnl';ículos del acluho. Dos masas sanguíneas que se fusionan cerCl dd esó
fago en bs :lctinotrocas m(¡s avanzadas. DivcI1ículo estomac:d impar. T:lln:l
110 dc 0.7 mm de longitud, en el momento de iniciarse la md:unorfosis.

Distribución geogr.lfic:l.- Especie cosmo¡:x)lila. En el ;'ímbilO íbero-balear
(fig. 12) se ha citado en: Abm de Bilbao (Saiz Salinas el al.. 1985: R:l1lo el l/l.,
1988); litoral :lsturiano (Ochar:1n. 197~: Gómez G:lS, 1982): diversas loc:llida
eles de Galicia, incrust:u.bs en b concha dd l'\'lolusco G:lslerópodo Charollia
¡am/x/s (Linnacus. 1758). (Fernánd(.,z·Pulpciro }' Ikvertcr-GiI, 2(02); cabo
Crclls (Gerona). cabo Oropesa (Castcllón) (Viéitez el al., 1987), ('abo de G~lt'a

Níjar (García-Haso el al., 1992) y bahí~l de Algeciras. como P. er. bip¡xxrepia
(Estado, 19')6).

Biología.- P/}orollis bip¡xxrepia se extiende desde la zon:l illlermare:t1
hasta 55 III de profundidad, pero con clara preferencia en el intervalo 0-10 111.

Tiene una tendenda ludfug:1 }'. por eSO, vive en lugares como las entr:ldas
de cuevas submarinas, los puellos. en varias facies de la comunidad infmli
(01:11 de algas folófilas )' en I:l comunidad drGllitol:d del cor.llígeno. SegÚn la
hic!roclin;uni<.-:l del entorno, en un mcdio agitado prescnra un:l form:l perro
1:1l1le (en rocas C:llc.íreas. en conchas vacías de varios moluscos. ~l veces en
corales o algas c:dcáreas incru:-itantes) y. en aguas más tr.JIlquibs. una forma
inCnlstanfe en v~lrios Sllstr:llOS, por lo gener:ll semejantes a los anteriores
(roc;¡s. conchas, alg:ls. made!":l). Se presenta en densas m:1S:ls cuya densicl:ld
puede llegar hasta unos 57.000 individuos por m2•

Presenta reproducción asexual por escisión tl:lns\'crs:Ll. Heproducci6n
sexual hermafr<x.lila: los huevos son incub:ldos en dos masas Olgs. ;, 913) por
las gl;índulas nid:uncnlarias del tipo ¡\ (:11 fondo de 1:1 conC:lvidad lofoforal y
en la base dc los tentáculos ¡mcmos) (llg. 91\); los órganos lofofol:lles son
¡x.-'<Illei'los (fij.(. 9A).

~I n nts so roiU d cu
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Pborot,ls allslrlllls Haswcll, 1883 (figs. 4C. 613. 6C, 7B. 8B. 9E, 9F.
12 Y 'iIA)

P!JoronL.. (/II.\·fmlis Ila:.wcll. IMH3. Proc. !.iUlI. Soco N.S Ir'ah's. 7: &17

Especie pcrfofanle en lulXJ!' de Ccriánlid()~. Longillld en extensión has
t:l 200 111m. con un d¡(¡metro de 2 :1 ; mm. Lorófara con sus dos extremos
arrollados en espiral ele 2.5 ;1 3.5 vuchas. con lln:1 longilUd de ;·16 llllll.

hasla 1.000 tentáculos (figs. 613. 9E. 9F). Color purPllfco oscuro hasta C:lsi
negro o lr.lI1sparCnlc ros:ldo :llllarillento. Ndrk.lios de dos ndroslOll1:IS: el
:ln:ll nctallll,.'nlc m(IS ancho que el oral, un:l sola fama asccndclllc yarque:l
da con la :thertur:.t del ndridio sobre la p:Jpib ncfridjal cncim:l o ;l la altu
r.1 dd ano (fig. 81l).

Dos fihras ner"j(-)RIS ~i~an1cs. una izquicr&l (di:ímclro: ;-13 lun) )' un:l
dercdl:l (3·13 pm) qUt..' discurren al nh-e1 de la unión de los respcdi\'os

LOP¡IOI'fIORATA. ¡'II0RON/DA



mescnlerios laterales ~l la parcd del cuerpo. Mllsculos longitudinales de ror
ma :Irborcscente (rig. 70).

17-;; 14-27

4-17 ;-19

12 9
y la fórmula media es: 66 -

Larva desconocida.

23 22

Distribución geográfica.- Sobre todo IropiGII. ha sido mencionad:l en
India. Madag:lsC:lr, j\'loz:lIllbiquc, .Iord:tnia, Chin:l, Vietnam. Filipinas. Core:l,
Japón, Australia. isla de Madeira. islas Canarias. C:lho Verde. Seneg:!l, cos
la este de EE. ,yen el Mediterránt.'o en Grecia, Líb:ll1o e islas ChaLlri
nas. En d ámbito íbero-balear (rig. 12) sc ha cit:ldo en: Sesimbra, :11 sur de
Lisho:l (Winz. 2001): Pon de la Selva (Gerona) :1 unos 25 m de profundi·
dad (G. San Martin, comunic:lción person:d): Altea (Alicante), Águibs y
Maz:lrrón (Murci:l) nll:lleri:¡1 cedido por el gnlJ)Q ZOEA e identific:ldo por
los autores); entre La Azohía y cabo Tiñoso (Mllrci:l) (C:l1vin y Ros, 1984):
El P¡lImer (casI:! de Almería) (Emig. 1977c: Viéitez el al.. 1987): cabo de
Gal:l-Nijar (Gan.:í:l-Itlso el al., 1992) y Almui'lécar (Gran:lcb) (Sánchcz Toci
no e/aJ., 1997).

l3iologia.- Pboroll;s (luslralis se extiende desdt.' la zona intermarcal has
la unos 40 111 de prorundidad. Vive exdusivamcnte en la pared del tubo de
Cer¡¡¡ntidos (principalmente del género Cer¡rlll/bus), lltjljÓndola como sus
trato duro y perforándola. Sé and:t con la :lInpolla en la Glpa inlerior. m:ís
consislente, de este lubo. sin embargo. secn:t:l siempre su propio lubo. El
nÜmero de Pboro,,;s por ceri;1nlido se SilÚ:l generalmente entre 20 y 50,
pero puede alcanzar un centenar. La asociación entre P. ami/mUS)' el cerián
tido se puede definir COIllO un inquilinismo (Emig el a!., 1972), h:lsado en
tres rel:lciones enlrt.' ellos: el sustr':lto (el tubo del huésped), l:I :lliment:lción
005 dos son suspenslvoros) y la pro¡ección (la contr;¡cción del ceri:íntido
en su IUbo provoca estremecimiento qul,;' induce I:l relracción del Pborol1is
en el suyo). En 1:1 COSI:l de ~'lurci:lJ C:ilvín y Ros (1984) cit:lI1 P. er. ""slra
lis en el piso circalitoral formando pane de un pobl:lmiento de suslratos
duros con escaso concrecionamiento (.precor.i1ígeno.) :1 unos 25 111 de pro·
fundidad.

Presenta reproducción asexual por escisión tr.lIlsversal. Ikproducci611
sexual hermafrodita; los huevos son incubados sobre un cordón mucoso
secretado por las gl:"indulas nid:ltnt:ntari:ls del tipo B (~ extiende desde el
fondo de la COllc<lv¡cbd lofoforal ~I lo l:trgo ele la C:lr:l interna de los lent;ícu·
los internos) O1g. 9E): los órganos lofofor.:dcs son pcquenos (f¡gs. 9E. 9F).

F'" 'NA JH~:RICt\
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dislribuidos en seis zonas en el melasom:l y con una muscularura circular eluc
prcSt.'nla Ires esfinleres (I1g. Ij),

La fórmula ~cner:11 es: 117·191

y la fórmub IllL"(li:¡ es: 18 .,

4-; ;
(n • 144 individuos)

4-; 3-4

, ,
4 4

L'uva descril:1 LUllla Actiuolrocba pallida Schncider. 1862 (lIA. IIB).

Cuerpo 0rxlt.U y de color am:lrillenlo hl:mquecino. lIasl:1 10 pares de len·
tárulos: :1 \'L"C.'eS :lrxu"(."Ce un p:lr suplementario inmt:."<.Iialarncnte antes de la
mcl:unorfosis. na únicI masa sanguínea. por fusión de un fY.Ir en 13 linea
1lle<:liO\'emrallxljo el cSlóm:lgo. Un divenícuJo eSlolllaC'JI impar. Su l:l11l<lflo es
de 0.6 mm de longitud en el lllomenlO de inid:l~ la metamorfosis ((ig. 11 B).

Distrihución geogr:íficl.- Ha sido cilaeb en SUL'"Cia. Alemania. Califor·
nia, islas l-IawaH. ]=lpÓI1. AuslrJli:t. Madagascar. Distribudón íbero-halc':ll'
(fig. 12): 1'1:1)':1 de Comlxlffo en la ñ:l de Pontevedr:t (Vi~ite7. y Emig, 1979:
Vi~ilez. 1981).

Biología.- Pborouis ¡x/lliela est;Í preseme desde b 7.011:1 infr:llilor..ll haSl:l
los 25 m de profundiebd. Se lron:l de una L-'Specic lXJCo conocida que pre
sent:l un:1 densidad gener.llmenle b:lj:l. :lllnque pUL-"<1e :llcJn7.:tr unos 74.000
individuos Ix>r m l . Vive en :m::nas o an;:nas f:lI1gosas. Se ha ciwdo un C1SQ

de comens:llismo con el Crusláceo DL-"C;lpodo Upo}!,ébitl p"}!,l!ne"sis en su
1113driguel';l. cn Falsc B:lY. e:o;t3do de W~lshinglan, EE.UU. (S;ml:lg:ll:l. 2002).

No se conoce 1;1 reproducción asexual. Reproducción sexual hcrmafrodil:l;
los hllevo~ son expulsados dir<..'Cl:tmcnte al mar: órganos lofoforales anchos y
glandulares,

OTRAS l~WECIES

L=I si~uicnte especie. h:lll:leb en b Joc:lliebd lllediterr:llle;1 de B:lOYllls-~ur·

Tlll.:r por 111l.:0<.1or (11)64). :'C ha incluido en este :Ipan:ldo por ser posible habi
1:1I11e de las co."I:lS ihcro-h;l]earcs.

Phoro"ls ovaHs Wri~hl, 1856
Pbonmis fJl'alis \'frighl. IMS6. Pnx. Roy. Pbys. Suc. f.:Llillbllrg 1: 167

Est;¡ !c'SJX'cic es clsi exclusivamente pcrfOr:lIllC en Lunch:!s V:lcí:IS de molus·
cos (dcnsicbd h:lSI;1 1SO individuos por cml ), aunque lambi~n pue<:le ap:lre-
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cer en rocas y entre Balal1lis (CrusIÚceo, Cirrípedo), es la especie más peque·
ña dentro de [os Foronfdeos (Emig, 1979. 1982). Su longilud en extensión
osdla clllrc 4 y 15 mm, con un di;illlclro dt: 0,15 a 0,35 mm. La p;lnc ante
rior del cuerpo con el lofóforo puede retraerse en b :un¡x:tll:l. Lofóforo de
forma oval, con una longilud de 0.3 :1 1,2 mm y tan sólo de 11 :l 28 ten
l:.ículos. Presenl:l una coloración lr.lI1slJ:lrenlc, a menudo marrón. 1:lI1to en el
101"6foro COlllO en el tronco. Nefridios de un solo nefroslOma pequcflo, segui
do de un;l sol:i r.lma ascendenlc que se al1rt' por un nefridio¡xJro :11 mismo
nivel del :1110. Fibras nerviosas gigantes ausenles. aunque a veCeS exiSten una
izquierda y aira derecha (2,5 ~m). l\tlÚsculos longitudinales cit: forma arlxr
resccntCj la fórmula generaL por la :lusencia de los dos mesenterios bter.i1es
en el mel:lCelc, se escrilx:: 14·39 - 7·21 (celoma izquierdo)n-19 (celOl1U
dere.::cho) (n - 67 individuos), y la fórmula medi:l es: 29 - 15/14.

L:l Ian'a que sale del lubo parental. descrita por Si]('n (954), no es una lar
v:t :lClinolrü<.':l por su morfología eXlern:l. :tunque su organización inlema es
muy semejante.

Distribuci6n geogr:Hlc:l.- Desde la zona interm;lreal haSI;1 unos 55 111 (pre
ferentcmenle 20-;0 nÚ. cn comunidades detrílkas y bs del coralígeno; eSIX'·
cie cosmopolifa (COSI:lS del océano Pacífico)' del océano Atl:intico de Esrados
Unidos, Chile, llrasil, Franda. Nue.::va Zcbnd:l, Heino Unido, Alelllania, Stll;.'cia
y NonJega). J·b sido citada tamhién de b bahía de Onega (mar Blanco) (Tcme
reva el al., 2000) lo que constilllYC hasla el momento la cita m:.ís seplentrio
nal de un Foroníclt.'O.

Biología.- Heproducción asexual IXlr e:;cisión 1r::1Il~\'ersaL gemación y
autOlomí;1 dd lofóforo. IkproducciÓn sexual: hasta él mOllll.::nto, no se ha
establecido con cenidumhre si la especie es dioiC:1 o hcrmafro<liw: no exis
len órganos lofofor.des: los huevos no son incubados en el lofóforo sino en
el lubo parent:d. La lan'a liene.:: una vkb pelágka COlla, después de :lrr::lstr::¡r·
se sobre el fondo durante unos días sufre metamorfosis.

En la ría del Ea (t'n el limite entre Ga!i(ia y ASturias) se han cncontr:ldo
unos e;:icmpbn:s a ¡xx.:os me;:lros de;: profundidad cil:I(.\os como Pho1"úl1is sI'.
(Cumís, 1990). También existen dos cilas dislinlas en la rí:t de Aros:¡ (G:llicia)
de Phoro"is sp.: una de ellas por 1\10r:1 (980) y la otr:l ¡x>r Penas y Gonz..:l
lez (983). Se podría tr.lIar de PhoroJlis pstll1lmopbi/tI o P. muelleri.

Géneru PborotlOpsis Gikhrist, 1907
Pbon:mopsis Gi1chri::ol, 1907. TmIIS. Solftb Afr. /'bi/. Soc.. 17: ISj
EsI'f.CIf. T1J'o: Pbunmopsis (llhall/aclllara Gi1christ, 1907.

El tam:tilo tic los individuos de bs especies de este género pllede alcan
zar hasta los 450 mm. Su Glracteríslica m:'ls definitoria es la presencia de un
collar baio el lofóforo, que puede ser m:is o menos aparente: el [ofóforo es,
siempre, en forma de herr:ldur:1 con sus extremos enrollados en hélice.::
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pudiendo describir desde 1 :1 7 vudus, y present'lf hasta 1.500 tentáculos.
Los ncfridios poseen un solo ncfrosloma }' 10(1:1... las especies presentan dos
fibras nerviosas gigantes. si hien la dertX:h~1 hast~l la ahur'..1 del nefridio dere
cho. MÚsculos longitudinales del tronco de forma pinnada.

ViVe enterrado verticalmente en scdimcnlos blandos, siendo este su hábi
tat c:lr.lctcrístico.

Clave de csfK-"Cics
1. Ndridios de un solo n~fr()Sl()lll:t dividido en 2 psclldo-cmblldos, el or..l más

:tncho que d :m:.l (fi~. 8F); lofóforo con sus 2 extremos enrollados en espiral de I :1

2'; vlIcltas , .. , P. bartneri (p. ; t)
• Ncfridios dI: Ull solo ncfroslollla dh'idido en 2 psclldo-cmblldos, el ~11l;¡1 más

:mcho que el oral (fig. HG): lofóforo t:Oll sus dos CXIT"Cmos cnrull:ldos en hclicc lit.: 4
:1 S \'llchas P. califo"''¡C(1 (p. 52)

PbOl"O'lOpsis barllleri Pixell, 1912 (figs. 2, 4A. 7B. sr. ;10, ;2A y ;20)
POOIT)IIOPS;S lJl/rmeri Pixt'll. 1912. Qllm1.j. miems. Ser. Sfl: 257

Especie que vive enlerrada verlic:.llmenlc en sedimentos blandos (lIg. 413),
gencrahnenlc arenosos o :1 veces arenoso-fangosos. longilud en extensión
hasla 220 mm, con un diámetro dc 0,6 a 4 mm. Lofóforo en forma de herr::l
dunl con sus dos extremos enrollados cn CSpir..ll de 1 a 2,5 VUCh:lS con una
longillld de 2 a ; mm. hasla 400 tenl:kulos. Color desde ros:ldo hasl:l verde;
lofóforo 1r::IllSparente a veces con manchas pigmentarias blancas. Collar deba
jo del lofóforo con una inv:lginación epidcrmic:l basl:mle profund:l y bien
marcada alrededor del lofóforo (lIg. 2).

Ncfridios de un solo nefroslOma, dividido en dos pseudo-embudos (el or..d
más ancho que el :tnal), St:guido de una rama descendente que se continúa
por una rama ;Iscendeme que se abre por el nefridioporo sobre la papila anal
(encima del collar) bajo el :IllO en la invagin:lci6n del collar (fig. SF). Dos
fibms nerviosas gigantes, una izquierda larga (diámetro; 20-60 ~m) que dis
curre :1] nivel de I;¡ unión del mcsenlerio l:lIer..d izquicnJo con I:J p:lred del
tronco hasta I:J ampolla, y una derecha corta h:JSI~1 el nivel del ncfridio dere
cho. MÚsculos longitudinales de forma pinnada (ftg. 713).

La fórmula general es: 175-1661

y la fórmula media es: 108-

2;-;8 21-;;

12-28 11-26

35 35

20 18

(n • 519 individuos)

Larva descrit'l como Actillotroc/)a !Jarllleri Zimmer, 1964 (fig. 110).
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foro transparente con manchas pigmenl:lrbs bbncas. Ndridios (de forma
similar <l b de los ncfridios de Pborol1i:s PSfll11l11o/Jbi/a) de un solo nefrosto
ma. seguido de una r.lIl1a dCSl:endentt:: que se continÜ:1 por un:l r.lI11a :ISCen
dente que se abre por el nefridioporo sobre la papila anal, balo el ano. en el
collar. Dos fibras nerviosas gigantes, una izquierda bQ:p (di:llnelro: 15·35 pm)
que discurre :11 nivel de I:t unión del me~L'nterio !:lteral izquierdo con la p:lred
del tronco h:l~ta la ampolla. y una derecha colla hasta el nivel del ncfridio
derecho. t\'!Üsculos longitudinales de forma pinnada (fig. 713).

La fórmu!:L gener.d es: 144·1021

y la fórmub media es: 67 .,

Larva dest:onocieb.

14-33 13-34

7-20 6-20

22 21

13 11

(n - 263 individuos)

Distribución gcogr.ífica.- Se ha encontrado desde O l1l hast:1 unos 60 m,
en comunidades detríticas, en las islas Chafarinas (Emig ('/ (1/.• 1999) Y en
olros lugares: Rusia, Austr:tli:l, NUt::va Caledoni:l. Nueva Zt::l:llld:l, Pan~l111::í

(Emig y Rold:ín. 1992), M:lda¡..pscar, ~'!aYOHC, Jordania, África del Sur, Costa
de M:lrfil (Emig. 1973: Thom:lssin y Emig. 1983), Senl.:g:t1.

l3iologia.- Pre~nt:l reproducción asexual por c:.;{'isión tr:lIl:werS:ll. Repro
ducción sexual dioiGI; los huevos podrí:tn ser incubados en una masa en gbn
dubs nidament;lrias: machos con órganos lofofor.t1es :11l,hos y glandlll:lres.

NOTA DE LOS AUTORES

El APÉNDICE 1: NOMENCLATURA: LISTA DE SINÓNIMOS y COi'd131 A
ClONES FILO PHONONIJ)A es d~ exdusiva responsabilidad de M.A. Alonso
Z::1r.lz;;\ga, ya que los ;Iutares del capitulo correspondiente ;1 los Pborollida man
ticnl;:n notables discrepandas sohre el criterio :ldopt:tdo en dicho apéndice.

En los lr.lhaios del siglo XIX y comienzos cid siglo XX, los Pborol/ida han
sido dasificados en el reino ;n,itll~ll con desigual fol1lllla, frecuentelllente por
IXlrte de no especialistas en este grupo zoológico, como por ej~mplo, D:llb
Torre OR89), Poche (903), Posteriormente, comenz:ll1do por Selys-Lon
champs 09(7), quien proporcionó una excek,ntc historia de las vicisilUdes
por bs que ha p:lsado este grupo. lodo:" los especialistas (ver 1:llnbién Hou
le, Cad, Silén, Zimmcr, Emig) han alcanzado un status qllo que acepla la
nOlllcnd:lIur:1 simult:Ine:1 tic b 1:lf";1 ActillotruclJ" )' del adulto PlJorollis. lo
que fue solicitado de 1ll:lllcra ·oficiosa. por Silén (1952) :1 I:t COlllbi6n Intcr·
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nadonal d~ Nomcnd:l1ur:.1 Zoológicl, la cual ~lct'pló verbalmentel:t propues
ta. A nuestro juicio no hay necesidad de cuestionar la solvenci:1 de Silén sobre
este punto, ni de hacer la petición por escrito a la Comisión, ya que diver
sos artículos del código en vigor (principalmente :Ift. 23.2 y art. 23.9.2) son
suficientemente explícito~ P:lr:.t m:lOlcner la silUación :Icltlal de la sislcm:íticl
y taxonomía de los Pborouida. que es utiliz:leb por lodos y en todos los tra
bajo:- cienlÍfkos. Tod:. tent:lliva de modificación par:.t aplic:.lr b ley de priori
dad del nombre larvario supondría la cre:lci6n de un nuevo género pam las
espt:,dcs oualis-bippoct(1Jia (especie tipo de Pborollis) -Ijimai-allstra/is y :lllll

más: difkult:ldcs para los años venideros para las especies IIIllClleri-psam
mopbi/a-/xtlJida; Únicamente el género Pburollo/Jsis no se vcría afe<..1ado.

Por lo que rcspe(1a a la GlIcgoria taxonómicl de famili:l, en la jerarquía
actual de los Pborollida, no ha sido descrit:J ninguna familia ni hay disponi
ble ningunn diagnosis de ese nivel jer:írquico. El uso c:lda vez más frecuen
te de bases de d:uos sobre la hiodiversidad mundial tiende ;¡ alterar la clasi
ficación actual. por un problema técnico Y~l quc Cif'l10S programas inform:hi
cos nt."t:csit:.ln oblig:tlori:llllCntt: un nombre para el campo f:.lmili:l. y existe la
tendencia a poner Pborol1i(/ae, lo cual no tiene ninguna v~llidez. Con el fin
de satisfacer d preámbulo del CINZ. el lllanlcnimiemo de la sucesión jer.ír
'luiel especie>género>c1ase o filo (st:gOn los aUlores en estos dos Oltimos
e¡lsos) es formalmenle necesario.

Además. actualmente. no puede sugeri~e ninguna diagnosis p:.lr..1 el nivd
de familia que pu(-da satisfacer a b CINZ.

En b F~lun:l Ibérica se consider~l1l los Pborollida <.'omo filo y no como da·
se. Véase l:l intnxlucción sobre los Lofoforados.

Filo PbOt"OIlitl" H:lIschek. 1888

l.a !isl;l que viene ~l continuadón no tiene en cuenta más que los t:íxones
realmenle idcnlif1(':ados. con l~l exclusión de los I/omilla Iluda (ver Sdys
Longchamps, 1907: Emig. 1971).

Género Pbm'ollis '\lriglll, 1856
Púomllis \'.;!ri¡.:ht. 1856. J~rrx. /(oy. Pbys. Soc. J::tlillbur¡.:b. 1: 167
E:,I'IX:lI': 1'11'0: PboltJllis bip¡xxl'(1Jia \'\!ri~,dl1. 1856

Pborollis bippocrepitl Wriglll, 1856
Pborouis bip/JOCn1J/a \,\Iri¡.:hl, 1856. Pruc. Roy. Pbys. Soc. FLlil1/Jl/rp,b. 1: 167
Cnpi/la p,mcilis V;ln Bcm.:dcn. U:¡58. .'11111. 5d. 11(1/. Paris. Zoo/. (4) 10: 20
PholTmis caespifostl Cori. 1889. IIU1I1Jl.-Diss. Praga (UI/iv. Ldpzig): 20
PbolUllis 1..'OIl'lllet'skyi 13cnham. 1889. Q.j/microsc. Scf., (N.S.). 30: 126
PbolTmis CfI/X!IISis Gilchrisl. 1907. 1'rrllls. S. Afr. pbil. Suc., 17: 1';1
L'Hva:
AclillO/rocba bip/XJCrepia Sil('n. 1954
Ac/illomx/}a /}Q)/xx"(1JÍl1 Silén, 1954. Acta zooJ., ;5: 21';
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Pborollls tllIslnllis I-Iaswell, 1883
PburQllis OIlsfmlis Ha:-\\'c11. IAA3, !'nx. 1.;'111. Soc. N. S. I\"'(I/('S, 7: 607
/'borol/is Imskii McJmosh. 1H88. \'o.l"o.','e 1-/.115 Chal/cl/p"'I: Zoo/.. 27 (75): 5
? PborQl/is IJhadlfl"ii Ganp;uly y l\hljum(br. 1%7. I Zool. Soco !ndia. 19: 7
L:.lr\':I: dcsconocida

Pborollls ",,,elle,-¡ Selys-Longchamps. 1905
Pbunmis II/lIel/e,i ScI)'s-Longch:Il11PS, 1903. \f'i.'iS..lfeel"('SIII/U'I'S.• 1kl~obnd. 6: 1
1.:lr\,:I:
Aelil/olrocba !Jmllebia((f ~Ii.illcr, 1846
Aclillolrocba bmncbiaf{/ ~IÜllcr, 1H46. AreIJ. AIUI/. Pbysiul.. 13: 101
AcUI/Olrocha broll'lu'i S(:lys-Lon~charnps. 1907. Fauna !'lom ¡\'f.:ape!. .;o: 190
AclillOlroclJa /J Ikcda. 1901. I Col/. Sci. Tokyo. 13: 507
Ac/inol/ve!Ja D lkcda. 1901. I ColI. 5d Tokyo. 13: ;07

Pborolli.... p ..;a",,,,opbiltl Cori, 1889
Pborollis psammopbila Cori, 1889. /Jeitr. tI/UII. PbOIVnbj': 20
PIJorallis sa!Jmieli I{oulc. 18H9. C. N. Acm/. Sei. Paris. 109 (;): 1%
!'borOl/is arc!Jiu:cw Andn.:ws, 1X9Q, ¡11/11. Ma&, JU/I. H¡st.. (6) .,: <115
1.:lIv;I:

ACli1/oInx!Ja sa/xl/icrl Houle, 1896
AcliJlolrodJa sa!Jalieli I(oule, 18%. C. R. Acm!. Sci. Pmis, 122: I..Hj
Actil/oIrucba lI/etscbl/i('Ujfi Scly:--longchamps. 190-· 1'(/111/(1 Hura NealX!l. 30; 192
AclinQ/rocba u'i/sol/i Sd)'s-I..on~ch:lmps. 1907. /'(/1/11(1 1'1om Nea/x,," 30: 195
AclinO/rocha btlf,scbi"d SClys-Longc:h:llllpS, 1907. J.(IWW Hora Neapel, 30: 19j
Al:lllluinxb(/ tls!JII'Ul1bi Sdys-l.on¡.:dl;lmp.... lW7, r(/lllItI ¡:Jrm:I/\'ctl/JeI, 30: 194

Pbm'OIIis patUda (Schneider. 1862)
PborolJis !>allid(/ (Sdmcitler, 1H(2), Silén, 1952. .tlrl.!. Zool.. I (4): 95
1.:lr\,;I:
Aetillolrocba /Xtllida Schneider, 1S62
Aclillolroc/)a pallida Schnd(k-r. 1862. Are/), IIJUI/. PbysioJ., IR62: 47

Género Pborollopsis Gilchri!'l, 1907
Pborollupsis Gilchrisl, 1907. 'J;'(IJ/s. Som/). .tljr. /,/)il. Soc., 17: 1'5.3
r~I'f.crf. '1'11'0: 1'I.JOrollop~·6· al"onUlculara Gilchri:-I, 1907

Pbm'OIIopsis uarmeri Pixell, 1912
I'borollopsis hal"/I/('ri Pixt:1I, 1912. QIltl/1./ míen/s. Sci., ')H; 257
pburollis /klt:ificCl Torrey. 1901. l3iul. /Jull.• 2: 2~2

PIJurollopsis IJ;lidis 1[ilton. 1930. TrtllIS, AII/cr. micl"(;s. Soc" 49: 151
Pborollopsis s/riala Ililton. 1930. TraNS. Amer. micras. Soc., 19: I;q
? Pborollopsis l//a/(l1dJOI'i Temere\':I. 2000. Zoul. skii Zb.. 79 (9): 108S
I.:lrva:
tlCli"o/rocha !Jarlllcrl ZinUllt:r. 1%·.
AcOllo/rocba bal'merl Zimmcr. 1964. PbD nJi'Sis. Unil'. Microfilm. 1%1: I
Aclino/rucba ihx/ai A ScJys-I..ongcb:lIllps. 1907. I'(UIIUI Hora Nea/x4, 30: 197

PborollojJsl.'i catifor"lca Hilton. 1930
Pbol"OlIopsis califorllíca Iliholl, 1930, TmllS .tIme,., micl". Soc" 49: 1S·I
l':lJ"\'a: desconocida
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INTRODUCCiÓN

El nombrt: obmchiopode- (braquiópodos) fue utiliz:':ldo por primenl vez ¡XlI'
Cuvit:r. eminente 7.(010).:0 francés. en 1805. Poco despuL'S, su <."Olcga Dumé
ni (806) formalizó el nombre ·BracbiO/XKla-, p=lf~l un orden dCnlro dd ~nJ·

po de los .,IIoI/IIscao• El nombre IJracbio¡xxla (Braquiópodos) ha Ix:rvivido.
en la Iilcr.lIur.l zool6Aico-paloolllológicl, I>t:se a 10 cn¡.:.:añoso o erróneo de su
signific.ldo (br.lzos en lo~ piLOS). y su St:mej:.mz:.l con el de un gnJpo de crus
táceos Ibmaclos Brtmc/)iopcxlll Cbr.mquiópodos).

l.os br.lquiópodos con~1iluyen una de las historias e\'olutiv3S mejor conoci
das. Surgieron ha(."C :11 menos unos 550 millon(."S de :Iños. siendo sus restos
muy impon:lnlL-'S en IOdo el regislro ¡.:.:eológico. En 1:1 :ICf1l3lidad se conocen
urUIS 400 L'S¡x-cics vivicnK-'S. peneneckl1lcs a unos 120 ~l-neros. lo que cons
tituye :tproxim:ld:,ul1Cllh..' el 1% de todas l:is c.."Sp'-:><:k"S d(.'SCrilas hasta ahora. t<iI:1

d la prindpal razón JX>r b que 1:& mayor pane de los (."scudios sohre br.l·
quiópodos han sido re:11i7.ados por paleonlólogos y no por 7.061<J!,'OS.

La obr.1 m3s <-'Omplcla. cn 1;1 que se incluyen unos 1.600 I{éncros con
n:::prcSCI1l:lción :H.:lllal o CXdllsiv:nnel1lc fósil. es 1:1 serie lilu!:ld:1 Tre(ltise 011
IIIl1C?I1ebmte PlIlL"(mtolUJ{)'. con dos volúmenes dedicldos :1 los br:.lquiópo
do.., (Moorc. 1965). Una t.-dición revisada de eSle lrollado. con más de 4.000
géneros di:l~nosli<.·:.I(los e ilusll';ldos. h:l venido siendo edil:ld:l du~nte los
últimos 10 :Iños. con 4 vol(m1enes )':1 puhlicldos y 2 en prens:1 (Vé:lSC K:les·
ler. 1997·2002).

El I..":-tudio de lo:. br.lquiópoc:!os que viven en bs COSt:IS íbefO.b:t1e:.lfC..os vie
ne de :lnliguo. En la segunda mitad del siglo XIX. dive~ huqul..-'l' OCe:.IOD
gr..Ulcos (.I-lironddle-. oC:.ludan·.•Talisman•.•Trav:lillcur. y ·Princessc Alice..
entre OIros) realizaron extens:¡s exploraciones en estas COSl:lS. Los braquiópo
dos ol>lenido:-; JX>r :tnes de armslre fm'ron objeto de diversos eSludios y montr
gr:lfi:ls (I';lclze·Oulhien-. 1861; JdTreys. 1880: Fischer y Oehlen. 1890. 1891.
1892: 1.(X':ln. 18%: Jouhin. 19(7) en los que se rcsah:lh:l Su imponanci:! bitr
16giL"a y geológica. Hki:llgo (916) recogió los d:lIos existentes por aquel
Cnlonccs de br:UIUiópodos aCluales en l:ts COSI:tS ~sp:lñol:ls. O'Hondt 0973.
1976) estudiÓ los br:lqlliólxxlos rl..'Cientcs proCt:..d~ntes dd golfo de ViZ(.':IY;1
(C:lmpai't:ls dd ·Jean-Ch:lreol., 1968·1972, )' dd ..111:11:1.....<;;1•. 1%7·1973) y del
Mcdilt.:rr:ín<..'O (C:llllpañ:l....Polymcdc· 1 y 11. 1971·1972, (:on el ~Jc;IO·Ch;trcOl·).

En 19111, Coopcr public6 un amplio articulo (nito de los estudios re;¡li7":ldos
en bs colt:cdon~s de br:tqui6podos aclu:lIes recogid:lS por los buques ·.Ie:lll
Charn>l· y ·Th:lla:o..-':l· en v:lri:ls c:llnpai'ias 0972-1974). 1\1:ís rl..'Cicntelllcnte. Fer
nándcz Ovies y Álvarez (198;) y con m:ís detalle Anadón (1994), proporcio
n:m nuevo:-; dalos sohre hr.lquiópodos de la plat:¡fonna ('''rn'itcr:¡ y el t:llud (.'on
tinenlal de Asturias. y 1.k.~leiro y Urgorri (984) de las (.'O,<;I:lS g:t1leg:ls.

La:-> co~las de Ponug:ll (provincia faunísticl lusil:II1:1) y I:ts dd ~h:.'ditenillleo

oe:cidenwl han pro¡>OfC.·ionado abund:lIlld cjcmpl:tT<."S de br..lqui6pex.los :l<.1ua·
les. <-"01110 :IK~ligu:l b :Implí:l hihliogmfi:l exi-S!ente (L::IClze·DllIhicrs. 1861:
Ilid:dgo. 1867. 1870. 1916: Fischer y Oehlert. 1891: Dt: BUen. 193-1: Gasull. 1970:
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Paj:lud, 1977: Llomp:lrt, 198.~, 19M; Templado y LUqll..... 19&>; Log:ln y Zibro
wius, 1994: Logan el al., 1997. 2004; Log:lll. 1998; Álv;lrez, 1999: Álv:trcz y
Emig. 2oooa. 2000b: Calvo el al.. 2001: Gaspard. 2003; Álv:lrcz el al.. 200;:1,
2005b). Mér(.'C~ n:s:lh:!n_c I:t monogr.lfi:t rC:llizad:l por Logan (1979) sobre los
br.¡qllióp(xlos ;lclll:lles del Mediterr:'¡nen, de gr.1ll inlert:S t;mto 1':1 ..1 espe(;b
listas como P;Ir.1 simples ne6fitos.

Aunque ya en las expedkiones del ·Ch:lllenger. (1873-1876), ·Tr:wailleur·
(1M2) y ;ralism:lIl' (1883) se recogieron :lIgunos hr.lquiólxKlos en el suroes
le dcl AtI:illlico none (D:lvidson, 1880; Fischer y Oehlcl1, 1891). fueron 1:Is
c:ll11paibs ·Canear· (1976-1985) las que propordon:lron una amplia colección
de br:lqui6podos. de la provincia f:llmísliC:1 Ill:lllrilana (·CANCAP. I-IV), des
de Gibmhar a elbo IJbnco, m:h las isbs ClIlarias, S:tlv:tjcs y de Cabo Verde
(·C:.mcap VI.). El estudio detallado de estos bmqlliópodos. asi como el de sus
:lfinitbdes con los que se encuentran ..:n d Medilerr.íneo, coslas de Ponug:ll
)' en el golfo de Vizcaya. fue realiz:ldo por Logan 0983, 1988a. 1988h. 1993),
Una amplia rccopi1:lción bibliogdfica sobre los braquiópodo~ de la... costas
ibéric::ls se pu~de enconlr.lf en Saiz S:llinas (1989). Y dato~ sobre la biologí:l,
ecología y dislribución geogr.ífica y batimt:lrica de eslos anim:lles en Álvarez
y Emig (2000:1. 2ooob). Recientemente Lug:lIl (1998) )' Gasp:lrd (2003). reali
"..31'011 el estudio de los braqlli6pcx.los recogidos en las COst:lS pOl1ugue~;¡s y
en monwil:ls submarinas situad:ls :11 sur de las islas Azores y al oeste de l:ts
islas C:lllarias (C:llnpai'las ·SeamoullI 1 y 2-, respe{·tiv:lmcnte). )' Álv:lrcz el al.
(2003) c:it:\n lS especies como probablemente nativas de C:ll1arias. en d han
co de datos de biocliversid:Jd de Canarias v :lguas próximas (Moro el a!., 2003;
véase wmbién Álv:lrcz el al.. 200Sc). '

Par.l el estudio de los br:lquiópCKlos que viwn en las costas íbero-bale:l·
res se ha cont:¡do con numeroso maleri:d de comparación, fadlilado por
nUlllerosos muscos y p::lrticulares. así COlllO un;,1 :lInplb información biblio~

gr::ífic:1. H:IY que dest:tC:lr en este sentido las colecciones dd Musl;,."O N:lcio
nal de Ciencias f:lllll':"lIes (Madrid), las de I:t SI;Hion ~Iarine d'Endoume (~Iar

sella), las del Muscum N::llional d'l-lisloirc N:llurelle de Paris. The Natur.ll I-lis~

tory MlISt::UIll (Londrc~), N:llion~1I MlIscum of N:lluf:JI History. Smithsoni:ll1
Instillltion (WashinglOn DC). las del Dep;u1:unento de Biologí:l Animal (Zoo
logía) de b niverskbd de L:l Laguna (Tencrifc). y bs de los D('part:llnentOs
de Biología de Organismos y Sish::m:ls, }' de Geología de la Universicbd de
Oviedo. Nos es grato agr.ldecer b ;Iyuda y colabor.lCión del personal de
dichas instituciones y en especial de J. Tcmpbdo. A,A. Luque. .J.j\'[. Hemón,

1. Calvo. ~n ~'I:Idrid; N. Anadón y G. Flor, en Oviedo; J. }' L. Ntulez y A. M:lr
línez, en Tcnerife; CH.e. Brunlon y S. Long (Depanmenl of Pabeonlology)
y c.G . .Iones, A. Ball y 13. Wil1iamson (E,J\1. Unit. Dep:lrtmCn¡ 01' ¡\'liner.lIogy),
('11 Londres; G.B. Curry. en Gbsgow: N. Hill('r y D. Lec. en Nueva Zelanda:
J Richardson, en J\ustralia; R. Ooescher, J. Tholllpson, 1\1.5. Florencc, y los ya
falkcidos G,A. Coopc:r y H.E. Gr.ml. en \X/ashington De. A lodos ellos nues
tro agr.ldccimicnlo no sólo por el prt:'sl:1l110 delm;:l\L'rial. sino t:unl>ien por sus
v:llios~ls sll~er..:nci:ls )' coment::lrios, que h:ln contribuido :tI des:lrrollu del tr.l-

li\l \',\ IlIl'IUCA
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b:ljo objeto de C!'\I:1 monogr::lfi:l. Fin:tlmcntc expresamos nuc::;lro :lgr::ldcci
miento a 1:1 I)r'::l. M.A. Iblllo.... Coordin:ldor.l del Proyecto f:llIn:1 IhériG"l. por
haber hecho rosih1c que nuestra colahor:tción IIC~:I~ :1 huen plleno, :1 los
c\':llu:ldorc..--s Jose: Templado )' Eugenio Fcm;Índcz Pllll~iro. )' :11 Asesor de
'omcnd:lIura Miguel A. Alonso--l.1r.l;<,_ag:l. sus comentarios )' sugcrcnci:ls con

tribuyeron :1 mejorolf el texto y depurar errores, :1 C:.l~IO Ferntlndez Ovics por
su u':lb:ljo en bs tult:cciont:S del Museo Nacional de Cicnci:ls NalUrales en
M:ldrid )' sus COlllcnl:lrios a versiones previas de e:"Ic m:lIluS<.'rito, :1 Juan E.
Trigo (1.::1 Conul:l) por su gcncros:.l :lpon:lción de hraquiópodos r'-"'COgidos en
~l Cosla da M011(.~ poco :mIes cid desastre del JX1rolcro ·PrCSligc-, :1 Sar.lh L.
Long (DeP:.lnlllCIlI uf P:llaeontology. nlC N~tuml I-liswry ~luseum. l.ondon)
por facilil:lmos :lCCCSQ :11 m:lIeri:11 10polípico de muchas de bs esJX.-'Cies eslU
diad:ls. <¡u~ d~ L"'SI:l fonn:l h:m podido ser con\'enienlemente disauicl:ts e ilus
lr:ldas. a Uoyd S. I'eck Writish AJlI:trctic Survey, C<mlbrid~e) por pro¡x>rcio
narnos I:.I~ fOlos de: 1:lrv:l~ que utili7.amos en ~le \'olumen, a Viaori:1 Remón
y a I'epe Fem:lndc7. por su ayuda tL'Ct1ica y elliempo que dediC:lron :1 la <"'011
k--cción del prt.'SCnlc \'olunn:n. y a Co\'adong;.1 Brimc (O\'iL'"<10) por su ('Onli
nua y desirucres.:ld:1 :1)'Ulb.

POSICIÓ SISTEMÁTICA y DISTRIBUCIÓN GEOGRÁFICA
DE LOS BRACHIOPODA

lbs un :lInplio ddxlIc (\"lt·.mse.¡Xlr ejemplo, lIennig. 1966: RO\\'l.·ll. 1982: GOl'
~Ulsky y Popo\'. 19A;. 1986: Carlson. 1991. 1992, 1994. 199;: Nielsen, 1991:
PO¡x)V el al.. 1993: Willi:lm."i. 1993: B:lssetl el tll., 1994: l'lolmer el al.. 199;; 1-101
mer y POlxw, 1996. y en csrx:d:1l Willi:lI11S el al., 1996, 1997:1, 2000, 2002 en
la Edición Rcvisada dd Tre{lIise 011 hm!l1ebrale Poleolllology, Pm1 (I-/) Era
cbiopo{/a). 1:1 división dd filo IJmcbioPQ{/a en dos c1ascs, Altlculalo e IlIor·
ticula/{J. se ab:mdona en fa\'or de Otr:l c1asifiC:lCi6n supr:I-ordin:i1 (WiIIi:llIlS el
tll.. t996) en la quc el filo I3mcbio¡xxla se divide l'n tres subfilos: UIIguli
forwea, Crolllljorllle(l y Rb)'l/cbonel/ljorwea. En esl:! cbsifiC:lción, seguid:l
por nosotros en eSI:! lllunografla, el subfllo Un)!,lIlijormell comprende dos cl:t
ses, !-iIlRl/lata y Paleri/laltl. El suhfil0 Cnwiijorl1lell. la clase Crania/a; y el
sublllo Rby"clx)//(!I/ijurwea, las clases OJfl(!(lla. Obolel/ala, KlllOr¡.:iuata,
Slrapbomellala )1 Rb)'lIcbo1ldlala. ES!:I ebsificlción. h:lS:ld:1 principalmente
en b :lnalomí:1 y d esquelclo de esrx-'Cies actuales, parece comp:uihlc con
aquellos Órdenes erigidos sobre la morfol~í:1 de la concha en gnlpos 101:11·
mente extinguidos :1 lo ¡:Irgo del registro gcológko y también con el conoci·
miento qut! :K1u:llmenle se tiene del genoma de los br.:lquiópodos l"L"Cienles
(\'é:mse Callen y GaWlhrop, 1996. 1997: Endo 2001, rdcrcncias en dios cita
das. y e1l.':.lpítulo ·Lopbopborrlla. en esla monogmf'íal. I..os d:l1os fiJogenélkos
mfls n:cielllcs mUL-'Str:1Il 1:1 monofilia de los br:l<¡ui6podos, :I~í como la de I:t
m~l)'oría de los Anlpos ordinales (C3rlson. 1995: WiIIi:lIns. 1997: Álvare7. y

LOI" 1OI'I1ONA1it 'J.NAO I/o/WM "
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Fif.:. 14. lJislrilJuc/(jl/
íIJem·lxt/('(lr de Io.~

braql/iópudos.
l. Pd:t~odiscllS atl:mticlI.:ol:
2. NO\'ocnml:l anom:I):I:
J. N. lurbin:ll:l:
4. Cr)'plopora ¡.tnOlllon:
5. HislXlnirhynchia
cornc:l¡ 6. l":ICU:dl:l
Illt.'(]it~~lllt::l:

7. Slcno.s:lrina d:lvidsoni:
8. Gr)'phlls \'ilrcu...:
9. D}'M:oti:l \\.'y\'iIJi:

LOP1JOPJIORATA. lJRAQIJOJ'OIJA

10. O. slllxllladr.u:t;
1/. Acmhdcsia c<X)(X'ri;
12. Tcrchr.llulina rctus:t:
/3. EllCal;¡¡l1is crgasliC".l:
14. E. lulx.:r.tta; 15. E. aff.
rml~l)'i: /6. Megalhiris
dctntnC:lIa:
17. Argyrolheca cune:lIa:
/H. A. ciSldlul:l;
/9. A. cordal:l:
20. A. gnlndicust:lt:t:
21. Gwyni:1 C3psul3:
22. P!:ttidi:l anomioidc."'S:

23. P. davidsoni:
24. Phalll:ropor.t incena:
25. McgerJi:1 Irllllc:lla;
26. M. 1Il0n:.1 ruOS:I;
27. DalJin:1 .'>I.:pli¡.:er.l:
28. D. p:ttv;l; 29. F:lllax
dalliniformis;
30. Gl:ici:ll'Cllla
spilzhcf):cn:.i.'>;
31. Ma<'",oofL"vi:1 cr..miulIl;
32. M. no\':mwiac:
33. Paj:ludin:t allanliC"J;
34. Ahissolh}'fis :tli:mlic-.l.
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Álv~lf(~z y ElIlig. 2lX>Ob; Logan el a/" 2<JO.-1). IOClas b:-; e:-;pt..""Cies que vi"en actual
mente en el mar Medilerráneo <111:1reü..'n t:llllbi0n en el oceano Alhintico
(IIg. 14). si bien gcner.llmellle extendicndu su I.lngo h:Kia aguas nÜs pro
fundas (I.ogan. 1979, 1983, 1988b, 1993, 1998; Hiedl. 1986: Emig. 1988. 1989;1;
Brunton, 1989; Saiz S:llinas, 1989; Taddci Ruggicro. 1993: Anadón, 1994:
Log:ln en Logan y Zibrowius. 1994: Álvarez )' Emig, 2000:1, 2ooob: Álvarez el
(ti" 2003). En el AtI:íntico nororiental, Fa//{/,,· da//illiformis, G/aeiarell/a spilz
ber¡.teusis y D(///il/a /Xllvtl apar('cen sólo en el golfo de Vizcaya. En la zona
comprendida entre el cabo Finislerre y Gibraltar no se h~l1l enconlr.ldo 0)1>
IOpo,." p,1l01ll011 ni Ilcrobelesia coopcri, pero se consl:lla 1:1 presenci~l de Pba
IlerOpOrrl iucelta. Esta última especie, junto a Pltj(lIIdill(l rI//rllllica y A'R)'·
rOlbeca ;.:raudico.o:;tara, son propias de I:t provind:l f:tunistica m:luritan:l.
RL"Cientementc. Log:lIl (1998) en su estudio de los br.lquiólX"Klos recogidos en
la Glmpaña ·Seamoulll 2· a las monlaibs submarinas situ;:¡d~ls al oesle de
Madcira y Canarias consl:1I6 por primera vez en el Atl:íntico nomrienl:t1 1:1
prcSt:ncia de 11IJ)~~ulbyr;sallalllica, entre 420 y 1.070 III de profundidad. G:IS

pard (2003) describe unas conchas de Enca/albis, proccdentcc's dd suroeste
dd elbo dc 5<tn Vicente (Portugal), emre 1.940 y 2.075 III de profundidad,
que Gas¡xlrd :Isigna. con ciel1:! reserV:l, :1 1:1 cS¡Jt:cie padfk:3 E. mIIlTf~)li.

l3ast:mtcs de los generos presentes en las costas ibéricas (como Pelap,odisclls.
Novoerllll ilt. O".lPIO¡XJI'l.I, Dysco/ia, Tereúralltliutl. E/lea/albis. 11 rgbyro/beca.
Me;.:tllbiris, Platidia. Mep.er/ia. Macfllulrel1itl. Da//iua. I.acaze/la y G1J1Jbus) se
cncu..-ntran rcprescl11ados, aunque gcncralmentc por otr.IS cspecies. en el
área c;uibeña (vé:l~ b monogr.lfí:t de Cooper.1977; y los tr.tbajos de Asg~l;lrd

y St.emoft, 1984 y Lagan, 1993). En este ~llIido. j:lckson (1921), Cooper (1973a)
y Lag:!n (1979) pusieron de manifiesto la selllejanza que existe entre especies
de Lacaze/la. CnlJbus, IIrgyro/beca y ,Heger/ia pre.st:ntes en el Mt.'ditcrr..neo,
y en el océano Indico.

Algunas cs¡x:cics (por ejemplo, Dal/iu(/ sepligem. J-lis/xlIIirbYl1cbia cornea
y Mactl/u/rel¡fa crallium) desconocidas en el mar Mediterr.ínco aClu;d, pare
cen haber vivido en él desde el final del r-Iioceno h:lst~l el comienzo dd 11010
ccno (D:lvidson. 1870: Thomson, 1927; Coopero 1975. 1977; Logan. 1979.
1983, 1988b; Templado y Luque, 1986: Brumon. 1989: T;¡ddei Ruggiero, 1993:
Anadón, 199·1; Álvarez y Emig. 2000:1: Log~lIl el al., 2004). Fluctu:lciones en
el clima. con períodos glaciares e interglaciares. induciendo cambios en la
salinidad. Icmpt:ratur.l, corrientes y nivel del mar. han provOGldo una serie
de emigr~lCione:"e inmigraciones en las e:"lx:cie:" medilerr.ínea:". Sólo e:"tudios
p~lleontoI6gico:'i detallados ("canse. por ejemplo. Uompal1. 19R3; G~letani y
S:I<:ca. 1984. 1985: Bitner, 1990. 1993; Bitm:r )' Pi:"era, 2000) permitidn des·
vebr la histod:l biogeogr.Hka del Mediterr.ín..-o.

Con los c!:ltOS de profundidad disponibles. los br::lquiópexlos ibero-bale:m:s
:K1uales pueden dividirse \:.'n dos gnlJ:>úS principak·s. seglll1 h:lbitcn t.:n aguas
gener::llmente poco profund:ls (pl:l1:lform:I). o profundas :l muy profundas (des·
de el relxmle del talud, a los pisos batial y abisal). con un gnJpo menos nUl1lc
roso de br:lquiópodos presentes tanto en aguas someras como profunda:". Esla
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división es sólo oricnl:lliv:1. b3s:.ld:1 princip:llmcnlc en el r::ln~O óptimo de :lrxl·
Iidón de las L"Specics (v(>;mse tog:m, 1979. 1993: Álvarez )' Emig. 2OOOb: LOter.
ZOOlb: Logan el al., 2004: entre otros). l-::Slc rango pucdc ser poco exac..1o. sobre
todo (1.1;tIldo los cjempkln:s aparecen Illuenos, en dr.l1§ldos, por lo que un cier
ro lr.msponc, posh~rior a la nluene de estos braquiópodos. no pu~ ser cks
GlI1aoo. Quizás sea ésta la ra7..ón ¡:x>r la que si bien no suelen 3JXtn..-'l"Cr (;íxones
l:onsidt..--r:.lclos como de :.t~u:.ts profundas, (:omo por L-;cmplo Pelllgotliscns.. L'O
zonas poco profundas. ron fre<.:uenda se cbn apariciones lTt.ís o menos es¡x>
r::ídicIS. en :lgll:l~ profund:'I!'i. de braquiópodos c..unsider.ldos someros.

En :1J:!;uas de la p!awfonlla (0-100 m). frc;:cucntes en (:,;wid:.tckos rocosas y
concrecioneS C'::lldre:ls :1 CSC".l.~1 profundid:ld, encontrnmos braquiópodos
gcner::llmenl(' de 1:lm:lño muy (X"queño. portadores de lof6foros sencillos (tro
<.:olofo y L"Squizolofo C:Il su m:lyori:l) (fig. 32). suficientemente útiIL--s en <.'St:1S
zonas con abund:lIltt:: concenlr.lci6n de detritos org:ínico."•. A este grupo l>er·
len<."'Cen diversos miembros de I:l f:Ullili:1 Megalbiridit/ae (tOO:1S las A'Xrro
Ibeca excepto A. Rraudicoslllta. restringida a agu:ls profund:ls en Canarias).
el minúsculo Gw)'uia capsula (fr<.-x."Ucntemente ¡Isodado <.-on A. ciste/lu/a y
Telbyrb.l'"cbia 1II,'(/i1l'rrtm(~t)y el tecideidino Lacazel/a m,'tIílerra"',{I.

Colllunt$ t:1l :lgU:IS m:'ís profundas (> 100 m). en la parte superior )r mcdi:1
del talud conlinelllal, cnL"Olllr.Il11OS br.lquiópodos de tamaño di\'erso. con
lofóforos m:ls L"Omplejos (generalmente pIL"Ctolofo) (figs. 32. 54E. 54F), muy
abundantes en número de individuo.... 1:lI1tO en el Mediterr.íneo COIllO en el
At!Ülllico: NOlYxnmia auoma/a, Tc:rebraluliua reltlSll. Megerlia mil/cala,
G'J1Jblls t:Urells. Megalbiris delnmcala. Plalidia (momioides y P. dadds(Hli, )'
dos eSf>L--cies exdusiv:lmenle :ul:íntias. MaClmdrel'itl crtmi/ltll. la llOica
MaCllltdrel1ia que habita agu:L'i rcl:Hiv:unentc IXKO profundas. )' el IL--cideido
PajaudilUl allt/ttlica (lírico de la provincia f:luníslicl m:luril:tna). Alguna~ de
est:IS especit:s se extienden :1 la plat:lforma.

En aguas profunda!'> (riso h:lIial inft'rior) a IllUY profundas (piso :lbis:!l), los
braqui6podos tienen condl:ls gcner.t1menlc dd~ad:ls. ddic:ldas. lr.lIlSp:lren
tes, ~I veces de gr:tn l:tlllaño y con lof6foro comúnml'llIc complejo (pk"<.10Io
fa y espirolofo> Wg, j2>, ;IJ que sc le supone una m:IYor eficiencia a b hom
de filtrar la l.'SC:'IS:1 l.:oncenlr:lcibn de panículas :llimenlicias (al menos cn COlll·
p:lradón con la zuna somera). Entre los br.lqlIi6p<Xlos propios de :I~U:lS pro
fundas se encucllIr.tn Pelagodisclls allmllicus (-90 :1 ·5.482 m): los dos rin<:ún6
lidos C1)1>1opom Ruolllo" e Ilis/XmidJy"chia c:omea. cste llltimo :lp:l.l'ecicndo
frCl.:UCnlClIlenle asociado ('on divcrsas especies (Falla.\· dalli,,/formls. D(lllilla
se/Jligera, D. JX'rl.'a. Sle"osarilw dtwidsoui. Dyscolftl sl/lxlutltlmltl, D. 1I~)'/liflf,

IIcrolx:lesill COOj.Jel-;' EI/calalbis tuberaltl, E. ergaslica. PballelVfJOrrl IlIcerltl,
Glaclarcula spilzbe'-,.:ellsis. M'~erli(l IIIOIISlnlOStl, Maetmdrevill Ilova"glfae). y
1:1 llnica Arl!.J'rotbeca restringida a aguas profunc!:ts (A. graudicoslllla). Nin·
gun:1 de est:IS cSf>L--cie~, :1 excepción dc Meger/ia lIIo"sI11l05<1. se encuenlr.l en
la aClu:llid:IU en el mar ~kditerr.ím..'O,

Es¡x."Cks ljue, como CryplOpora gnomoll, Fallll.\· dalli"ijor",is, Dalliml SL1>
liRem y MaCllltt:lrel'ill IIol'mlRliae. llluestrnn lendt=nci:t a des.:Irroll:lr una dt:prc·
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Palconlology, 19(5).

quivalva) (figs. 15A, 1513, 16, 19,20,23), forma, e incluso en algunos <.:a.'50!).
en orn;unenl;lCión. De I:J fonn;l de la concha de los Rbync:bonelliformea, que
recuerda la de las I:ímparas de aceite romanas (fig. 21), viene el nombre de
·lamp4 shells", con que popularmenle son conocidas en inglés. A través del
for.unen pasa un pedúnculo (fig. -16) que sirve al animal par.1 nj:lrse a sus
lralos varios, generalmente rocosos (fig. 53). El deltirio (ahertura pl:.'<1uncll·
lar Iriangular) puede eSlar abierto, restringido bter..llmcnle ror placas delti-
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anfitirida en los c~sos en los que el pedCmculo COl11p~lnC el dehirio y lln:1

CSCOludur.1 en el gancho c1ors:.11 (fomo en M. mQIlSfmOSlI y P. wlOmiofdes).
El anim:lI se sujew al suSlr.HO generalmente por el pedúncuJo ((ig. 53).

orientándose en los Rbync/)o"ellijormea con la valva dorsal vertical o h:lcia
el SUSlr.llO. y hl vah~1 ventral frente a la comente de fondo (1."S decir, parale
la o vcoical en rcl:u:i6n con el sustrato). Los lérminos dOrs:.11 )' \'cnLr::t1 no
renejan b orientación en vida del animal. Un grupo panioJlar de Rb)'ltcbo
l1elliformea. los tecidt:idinos post."'en pedúnculo sólo durante las fases larva
rias (fiA. 22) p."\s.:ando :1 vivir cememados al susu:.uo por la valva vemr.ll cU:ln
do aduhos (fi~s. 36. 53E). En los .inanicubdo...·. o bien la \..... lv:1 \'clllral se
sU;Cla (como en los discinidos) (lIg. 56) o se Cemenl:l a un SUSIr.1I0 duro (¡Xli"
ejemplo. cdnidos) (fi~. 53D). o 13 <:oncha se sirÚ:1 \'crricll delllro del ~j.
mento, <:omo en el CISO de los IingúJidos.

Subsecuemcmenlc :1 b S(.'CreciÓn del prolégulo o concha inicial. el l3maño
de bs valvas PUl.'(le aumen",r lodo alrt--dedor, (,"5 decir. en din.-'Cción poslcrior
y tamhién ~Inlerior }' I:llera!. Es el tipo de crecimienlO conocido como holo
perifé,rico. en el que el pfOIégulo mantiene una posición más o menos een·
Ir.tda en 13 v:ll\'a :Iduha (como en discinidos, <:omo Peltlgodisctls). Más frc
cuenle, y clraderislico de los br.tquiópodos articulados. es el crt.."Cimicnlo
mixope,riférico, varianlc del :lIlterior. del que difiert": en que el S(.~or pos
terior de clda v:llv:I se inclin:1 anterionnente haci:1 1:1 v:llv:I opuesl:l d:mdo
lug:lr :1 un {Ir"::l plan:1 o Iigeramenle curvada (área cardinaJ). En algunos U,,
guli/ormetl, <-umo los lingúlidos. ¡Iunque cI Illargen poslcrior de !:ls valvas se
t:ngorda por un ligero incremento en 1:1 ronch:1. pr.íak':lmenle lodo el crt."Ci
mienlo se produce en los m:irgenl..'"S amerior y laler.11 (crecimienlo hem.ipe
riférico). En e~le CLSO, el prolégulo pt:rm:l.nt:Ce cn posición po.S1eroml.-'(li:1.

L:ls valvas de los Rby"cbollelliformea eSIÚn unid:1S por una charnela defi
nida. que comprende un mec:mismo de dientt.·s (en 1:1 valva venlr.l!), sopor·
wdos a VL'Ces por placas dentales (que pueden unirse en espondilios de
lipo di\,erso). }' rosetas (t'n la \'~llv¡¡ dors:.ll). ~l lo !:lrgo dI:.' 1:1 cual la \':II\'a SI;'

anicub con su pareja (fig.... 17, 19,20. 23, 54), mecanismo :IUSCIll~ en los sub
filo... 1.I11/jl/liformea y Crtllliijormetl. Inlernamenle, b valva ventral de los léci·
dos I~e un:l pl:tt:lform:l ;lpic:l1 (hemiespondilJo) pequei'!:!. p:lr.1 los mÚs
culos aductores. form:lda por dos ¡x-'<Iueñas pbC:IS. y que puede esl:Jr sopor·
lada por un SCplO medio cono (ver figur.1 37). En muchos géneros. especial
mente t'ntrc los que tienen reprt'selllación fósil, el margen posterior de las
valvas es p:lI"':dclo a 1:1 linea sobre la que rOWn las valvas :11 :Ibrir o cerrar la
concha (formando lo (¡ue cOlllllnmente se llama eje o linea de charnela,
vé<mse figur:1s ISA. 18). )1 el horde crecienle del margen posterior es igual de
ancho en amb:ls valvas. Las conch:ls de estc tipo son lIam:ld¡¡s estróficas y
sus {Ireas ('':.Irdin:lk-s. inleráreas (figs. 23D·F). Por tUnlr:1. 1:15 <'anchas son
aslrÓflcas (- dislróficls) cuando su margen posterior no es par.llelo <-un el
eje de ch:lrneb (figs. 15A. 23A).

La superficit: interna de la v:llv:l dors::11 de los Rby"clxmellijormea prescn·
la. a menudo. un:1 e1ev:lción nlt:di:l. Il<lIn:ld:l septo, que se conlinll:1 posh:-

l.OI'llOl'IKNlttTA. IJIlAQIIOI"UIM 71



B

e

diente ----

A

___,,,,.me,:::=::?
~----placas dellldlélles

placas delttdlales-~ -'~~

foramen ~"""

FiJ!.. J9. Vi."/(¡ d(Jr~(/1 de
IIlIa CO/lcha (...1)
JI del ;/I/(',,;ol"Iy.'llIml (11)
de Dyscoli:l:

(/e/(llle de 1/1/(1 I'(llt'(I

{'e/llral (eJ de Gl)'phu:-i
(11. /1, xl,;: C. .\'4),

riormenk (.'011 una prOluber.mcb de fonn~l dj"t::~l, situada en b reglon pos
leromedia interna de la v:llv:l dorsal, l!:Imada proceso cardinal. sobre el que
se fijan los mÚsculos diduclores (llgs. 24A-E). Este sepia medio sirve. en <X~l

siones. de SOpOI1/..' al scptallo. cslru<.111r.1 formada ¡Xlr la:-i placas <:ardinales
internas. acomodando los mÚsculos adjllslores dorsales. dispuesl:ls en forma
de artesa. comÚnmente soportada por el SCplO mtxlio (fig. 54A). ~Ienos fre
cuente (como en el caso de Macmulrell;a c,.(lI/il/m). las pbcls Glrdinalcs inter
na:;; se unen directamente al illlerior de la valva dO~~11 (scpt:dio sésil). Al (.-on
junto de eStnlctur::IS conchíferas sittlad~s en la región Ix>steromedia de b v:ll
va dorsal, relacionadas con la al1icubdón (crestas de las Glvidades dentales),
wjX>rte del lof6fol'o (bases de los crura y phl\..';.ls asociadas) y con 1:1 muscu-
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latura (placas cardinales con los músculo.s peduncuiares, proceso Glrdin:11 COn
los diduclores) se le denomina cardinallo (véase discusión en Brunton el a/.,
19%), 1.:.1 forma y disposición de !:ls distinlas p!:leas y procesos del C:lrdina
lio tienen gran import:mcia l:lxonómiGI. FI:tnque:mdo el proceso cardinal se
encuentran dos <It'presiones (cavidades dentales o rosetas), limitadas l~lle

r.llmCnlC por una cresta interna y otr.l ('xterna, y en las que encajan los dien
tes cardinales (figs. 17, 19, 20, 23-2S, 54). Los dienles, en 1:ls especies :ICIU:l

les son cirtomatodontos, es decir tienen forma de g:mcho (como en Terc·
bralulilla re/usa), y p:lr.l su crecimiento y articulación en foselas de la valva
opuesta requieren que se pr<,Xluzca una resorción p;¡rcial de I:ls zon:ls poste
riores, inicialmente formadas. Fret'uentemente, unas p!:lcas dent:.¡[es sopoI1;¡n
los dientes, rduerL:m I:i región umbonal ventral )' pueden servir de lugar de
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:lgarrc IXll<¡ algunos mÚ:\Culos peclllnClllares (fig. 54B). Los pareS de mÚscu
los relacionndos con el movimiento de apenura y cierre de la concha suden
estar separados medi:m:llnent(', en el interior dorsal, por una efesta u septo
de concha secundaria fibrosa (miofrdg.rml) (fig. 241)). Del cardin:lIio, y en
dirección :Hlterior, se des:trrolbn dos apt-ndices calc:íreos, los erura, que se
continÚan generalmcllIe en una deliC:lda cinl:! elldirc:¡, el braquidio. Éste se
pro}/ect:l en el interior de la cavidad Ixlle:1I en figUr..l de un :lsa m;¡s o menos
desarrolbda en forma y lamai'to; también con gran imponancia 1:lxonómiGl.
Los terehr-J.tÚlidos desarrolhm diversos tipos de br::lquidio (ver figur::ls 24 y 2;,
e ilustraciones en 1:1 1J<lne de sistcm:'lIica), siendo los nÜs con<x:idos los de
tipo centrondlifonnl.: (br:lquidio sencillo, libre, suspendido sin unirse :11 interior
de la valv:l dors.11), terehr::ltuliforme (braquidio cono, en forma de U o de W/,
surgiendo direclamente del C:lrdinalio, figllr:l 24) o tCfI.:br:lldliformc (br:lqlli
dio largo y cOlllplit.':.ldo en forllla y origen. en conexión con el cmlinalio )' el
septo medio dorsal. figUr..l 2;) (Williams y Rowcll, 1%;:1; Rich:lrdson, 197;:
NI:lcKinnon, 1993; Saito. 1996; j\r1:KKinnon, el (//., 1997; Willi:UllS el (/1., 1997b:
Saito, el (11.,2001). Par:l que un braquidio UCZGl de rorm:l armónica requiere,
al igual que ocurre con la :lI1iculación, que ."C prOdUZGI unH resor("ión parcial
en algunas de bs zonas inicialmente formaclas (fig. 24F).

Los "I1Jecide;da püSL-"cn un br::lquidio complejo con varbs cresl~IS que pue
den lobul:t~ e interdigitarse de manera complicada en b zon:l medi:l de la
conch:1 (véanse iluslr::¡ciones de Lacazella y Pajaudilltl en la p:1I1e si....lem{ttic.l).

Los UU8/1lifor1l/('(I tiellen ulla cOIl<;h:1 <:Oll dos C'I);'S h:ljO la t.:ulkub ol'g:.í
nic:t, delgad:l. que recubre l:I concha (periostraco): una mineralizada (fos
f:l.lo cálcico, apatito) }' otra intern:l org:'¡nico-minl.-'r::dizada (gr:ínulos de apali
tO en una matriz org:'¡nic:t). El reslO dc braqllió¡xxlos poseen lIna concha cal
cítica, laminar (labular) en los Crcllliijormea y flbros:l en los Rbyncbonelli
jonnea. La concha de los Rby"cbollellijormea estÜ compuesta por dos o lres
<'::lp:lS de c;¡rlxm:tlo cálcico bajo el pcrioslraco (cutícula dclgad:1): una capa
primari:t de crisl:t1es aciculares y una secundaria de fibr:ls de calcita, envuel
las t'n una membrana orgánica y Ix'rfcctamcme cmpaqucl:ldas (figs. 26-30,
45C·F). Estas lihr:IS se disponcn liger.tmcntc inclin;l(l:\s desdc su urigcn, e1eba
jo de la Clpa primaria, hada 1:1 superlide imcrna de I:l concha (figs. 26, 29),
donde forman un mosaico regular (figs. 27, 28, 33G, 43-;0). En algunos géne
ros SC encuemr.¡ una capa terciaria de prisma:- o columnas dc CL1Cit:1 (IIg. 29);
en otros, exclusivamente fósiles, la cap:l senll1dari:l es bminar }' no fibrosa
(\X/illiams y Brunton, 1993) Los tecidos y todos los Icrebrallllidos pOSl.-'t:n una
eoncha endopuntuada, en 1:1 que estas capas están atravesadas por huecos
lubul:lres llamados cndopuolOS (figs. 27-30, 35..)8. 390. 43-50, 64-69), mien
tras quc pr-.'ictic:¡mcllIe todos los rincon~lidos son i.mpuntuados (C:lrccen de
puntos). Cr:ínidos. como NOll(Xrall;O, poseen t:llnbil':n concha puntuada
(figs. 57. 58), pero sus plintos (punlos en sentido estricto) difieren de los
entlopuntos dc los tt.;rcbratÜlitlos por estar lllUY ramificados. c:5pccblmeme
en Sil región distal (Alvarcz el a/.. 2005h). Endopuntos y puntos en sentido
estriCIO."C encuentran ocupados por extensiones cilíndricas del epitelio exter-
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(al/apiada d(.' Pc'Ck el :11..
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Álv~lrez y Rong. 2(02) producidas por diferencias est;tdOn~llés en Icmper:lIU4
r:l. nutrienlCs, lormenl~ls, élX>C;IS de reproducción. :Icción de predadores. y
Olros. El perfil bler:ll, al menos cn los RbY'lcbollel/ijonll('fI. :-.ude ser bicon
Vexo: aunque los h:IY dorsibiconvesos o \'enlribiconn~xos (dcpt..'ndiendo de
qué v:llv:I presenla la mayor con"cxid:l(J) o incluso conCl\'OCOIWexOS (\':11\':1
dorsal c6nc:.l\'<1 y <-"(>nVCX:I la ,'enlnl!. como cn :llguno."i ICrCbrJIUlinos). Una
modificación frecuente en el perfil de la mnch:l de :llgllllOS LiIlRllliformea y
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Flg. 23. E}t.'t1/¡Jlos tiC'
co"cbtu aSIn!l1ctlS (JI-e)
J' ('S/lÚfictls (f)-Pj

l'isltl dOr:Mlf (A) (' illferior

/Y.'lIlml '/J) de SlCnos:Jrin:l;
dslll dorgll de
Cr)'ptopor.1 re): ¡merlor
(/01"$("1/ de A~yrocllt:c;l (O);

('xlt'rior (1:') (' ;"({'rior (n
dt, /11/(1 1'(11,." dorsol dl'
EUC:llalhb (A. 11. xl. 5': C.
t: 1-: x6.5: /J. .\"40).

Crtllliifurm('(.I e:' d d"::-:lrrullo dc lln:l \':11\':1 COIlK":.I, lal como <x.:urn: f.."01l 1:1
\/clUr.d dc lo:' :Icrolrélidos y la dorsal de los disdnidos (por ejemplo. NoL'o
erO/tia, Peltl~()(lisclIs). El camama. que \laña Illucho. )' el perfil lateral pue
dcn ven..e lllodific:ldos por deformaciones dispul;::SI:l:' r.ltli:llmenle. Las e1e":'
dones mayores t,'ll I:l :'>upcrficic de las valvas :o;on lI:l111adas pUcgucs }' sur
cos. SllS dcprcsiolll.::s complemenlarias. Estos pliegues }' surcos modifican la
forllla dL' la comisura anterior, reclimarginada en conchas lisas, y surca
da (cuando a un surco lllL,<-IiO en la valv:) dorS:11 se opone un plieguc cn la
vcnlral: como cn ¡IJ(~erfia), monoplegada (cu:mdo :1 un sun.:o mcdio en la
valv:l vemr::ll se opone un plieguc en la dorsal: IlemitbMs), bjplcgada, cua
driplcgada (lxX cjcmplo, [)alliua), etc" en ('onchas con ph:~:lmicnlos(alter
no, opuesto o mixto) lll:í~ o menos ('olllplk"ados (fi~. 31),

En la hislori:l c"olutiv:l del filo :'On frecuentes los ejemplo.." de c\'olu(:ión
<.'Om'c~cntc entrc 1Jr.lquiópodos (véase Álv:lre7., 2003). Morfologias cXlcrn:J$
similares :oc de~lrroll:)ron índcpendiclllemcmc en difcn.:nles grupos d" h .....I
<luiólxx!OS (lX>f cjemplo, en rill<..'Onélidos y ¡ercbratÜlidos) quc cocxil"ten!
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