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INTRODUCCION GENERAL

Los Phoronida (o Foronideos), Bryozoa (o Briozoos) y Brachiopoda (o
Braquiopodos) se clasifican dentro del conjunto de los Lophophborata (o Lofo-
forados). Son tres grupos de celomados bentonicos marinos (excepto los
Briozoos Filactolemados, restringidos a las aguas dulces), sésiles, estrecha-
mente emparentados por la posesion de una serie de caracteres comunes:

1. Un conjunto de tenticulos ciliados, que se denomina lofoforo (de Lo-
phos = cresta o penacho, phorein = portador de) y que se define como: una
extension tentaculada del mesosoma (y del mesocele) que rodea la boca,
pero no el ano, y cuyas principales funciones son la nutricion, la respiracion
y la proteccion (Hyman, 1959; Emig, 1976a).

2. Una organizacion trimera del cuerpo, es decir, que esta dividido en tres
regiones, cada una de las cuales posee su propia cavidad celomatica.

3. La presencia de un exoesqueleto organico y protector: un tubo en los
Foronideos, una cubierta en los Briozoos, v una concha, con valva ventral y
dorsal, en los Braquiopodos.

4. Fecundacion interna y segmentacion total y radial del huevo.

5. Ausencia de cefalizacion.

6. Una larva asimilable al tipo dipléurula.

El lofoforo tiene, por lo menos, funcion de alimentacion, de respiracion y
de eliminacion de productos metabolicos, y sirve ademis de proteccion en
los Foronideos y Briozoos, ya que sus tentiaculos tienen dos filas longitudi-
nales de cé€lulas sensoriales. Ademas, en algunos Briozoos, en la base de los
tenticulos, existe un poro terminal llamado supraneural por donde escapan
los espermatozoides, desde el mesocele. En algunas especies, este poro se
sitia en una elevacion denominada organo intertentacular.

Los Lofoforados son suspensivoros; es decir que dependen de aguas rela-
tivamente ricas en material en suspension y de la presencia de corrientes para
atraer las particulas nutritivas y favorecer el intercambio gaseoso. Los cilios
de los tentaculos crean corrientes y conducen las particulas hacia la boca.

Los Foronideos y Braquiopodos son generalmente dioicos, pero algunos
son hermafroditas como casi todos los Briozoos. En muchos Foronideos vy
Braquiopodos, los huevos son liberados directamente en el agua y las larvas
nadadoras tienen una vida planctonica mas o menos larga, pero en algunos
de éstos, y en casi todos los Briozoos, los embriones son incubados y, por
ello, las larvas tienen una vida pelagica mas corta, o pueden también arras-
trarse sobre el fondo. Mas tarde, las larvas sufren una metamorfosis excepto
en los Braquiopodos articulados.

Los Lofoforados son uno de los grupos de origen mas remoto del Reino
Animal. De los tres, los Briozoos y Braquiopodos figuran entre los animales
marinos con mayor representacion en el registro fosil, particularmente del
Paleozoico. Los Braquiopodos iniciaron una rapida diversificacion a partir del
Cambrico y dominaron hasta la crisis de final del Pérmico; el nimero de espe-
cies desde entonces y hasta nuestros dias es relativamente escaso. Se han des-
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crito unas 30.000 especies extintas y unas 340 actuales. Los Briozoos se cono-
cen desde el final del Cambrico, sin embargo, desde principios del Ordovici-
co, comenzaron una diversificacion rapida de los principales taxones y llega-
ron a alcanzar un alto grado de diversidad; se han descrito miles de especies
extintas y se conocen unas 5.700 especies vivientes. Los Foronideos podrian
haberse desarrollado en el Ciambrico, incluso en el Precambrico pero debido
a que carecen de un esqueleto duro, son desconocidos como fosiles hasta el
Devonico, de cuando datan algunos tubos y perforaciones. Actualmente, el
filo esta constituido por 10 especies. Parece que los Foronideos conservaron
los caracteres ancestrales. Asi, el Protolofoforado, aparecido hace unos 1.000
millones de anos, debia de ser un animal blando vermiforme con una orga-
nizacion trimera, similar a la de los Foronideos actuales, suspensivoro con un
lofoforo similar al de los Briozoos, de forma circular v una anica fila de ten-
taculos, y una vida endobionte en un tubo.

Desde hace mas de un siglo, las alinidades filogenéticas de los Phoroni-
da, Brachiopoda v Bryozoa (=Ectoprocta) contintan representando uno de
los principales puntos de controversia en la filogenia de los Metazoos como
lo demuestran las numerosas hipotesis filogenéticas propuestas, porque los
Lofoforados tienen caracteres de Protostomos v de Deuterostomos. Por
ejemplo, se parecen, a los Deuterostomos por su trimetamerismo corporal,
su segmentacion del huevo radial, el origen del ano a partir del blastoporo
v desarrollo del celoma por enterocelia en los Braquiopodos. Sin embargo, la
presencia de protonefridios en las larvas de Foronideos, ¢l origen de la boca
a partir del blastoporo, como ocurre en Foronideos y Briozoos, y la aparicion
esquizocélica del celoma en Foronideos y Briozoos los aproxima a los Pro-
LOSLOMOS.

Hatschek (1888) fue el primero que reagrupa en un filo Gnico Braquiopo-
dos, Foronideos, Briozoos vy Entoproctos bajo el término «Tentaculata-, que
es todavia utilizado por autores germanos. En 1959, Hyman reunia a Bra-
quiopodos, Foronideos y Briozoos en una unidad filogenética llamada «Lo-
phbophorata-, en la cual cada uno de los tres grupos, aunque estrechamente
emparentados, constituian un filo distinto. Kaestner (1963) consideraba que
estos tres grupos formaban un anico filo llamado -Tentaculata- (en aleman
Stamm Tentaculatas) excluyendo como Hyman (1959), los Entoproctos, pero
sin hacer referencia a Hyman (op. cit.) ni a Hatschek (1888). Luego Emig
(1977) preciso la diagnosis del filo Lopbopborata y contribuyo a su recono-
cimiento como tal filo. Los Entoproctos definitivamente fueron excluidos de
los Lofoforados después de que se confirmase la posesion de caracteres filo-
genéticos incompatibles con la filogenia de los mismos, lo que se corrobora
por los analisis moleculares (Garey y Schmidt-Rhaesa, 1998). Solo Nielsen
(1985) y Nielsen et al. (1996) continuan sosteniendo sin éxito una clasifica-
cion que agrupa a Briozoos v Entoproctos, con un parentesco alejado de los
Braquiopodos y Foronideos (fig. 1H).

En la teoria de los Arquicelomados (Siewing, 1980) (fig. 1A), los Lotofo-
rados se consideran como Deuterostomos surgidos por evolucion regresiva
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de los Cordados metamerizados, derivados de Celomados cuyo origen viene
de la evolucion de Acelomados. Esa teoria conocid solo un éxito relativo
dentro de los autores germanicos antes de ser abandonada (Emig, 1976b;
Willmer, 1990).

Desde los anos sesenta, los autores, con pocas excepciones (Emig, 1982,
1997), consideran a los Lofoforados como un «superfilos, que retne los filos
Phoronida, Brachiopoda y Bryozoa, o como un filo, cuya posicion filogené-
tica por su nimero de caracteres Deuterostomos, se sitia en la base de la
linea de los Cordados, proximos a los Hemicordados y a los Equinodermos
(fig. 1C).

Con el desarrollo de estudios moleculares en sistematica, en las ultimas
décadas, las especulaciones sobre las afinidades filogenéticas entre los Bra-
quiopodos, Foronideos, Briozoos y las de los Lofoforados dentro del Reino
Animal condujeron a una nueva controversia dentro del mito de la dicotomia
Protostomo/Deuterostomo (Lovtrup, 1975). Estos términos han sido reutiliza-
dos por los expertos solo por comodidad, sin ninguna relacion con la for-
macion de la boca.

En la actualidad se continta debatiendo sobre dos cuestiones fundamen-
tales desde el punto de vista filogenético: la validez del filo Lofoforados y sus
relaciones con otros filos.

Filogenia de los Lofororados

Relaciones filogenéticas entre Brachiopoda, Phoronida y Bryozoa— Se
considera que el lofoforo aparecio una sola vez en el seno de los Metazoos
y que esta estructura, definida por Hyman (1959) y posteriormente por Emig
(1976a), es una sinapomorfia que une los tres tixones portadores de un lofo-
foro. La monolilia de los Lofoforados ha sido a menudo asumida (Emig,
1976b, 1977, 1982, 1984 1985, 1997; Carle y Ruppert, 1983; Willmer, 1990,
Brusca y Brusca, 2003), pero raramente verificada (Meglitsch y Schram, 1991;
Schram, 1991; Eernisse el al., 1992; Carlson, 1996; Halanych, 1996).

Sin embargo, segun la teoria de Trochaea (Nielsen, 1985), los Lofoforados
son difiléticos, porque Braquiopodos y Foronideos poseen caracteres Deute-
rostomos, compartidos con Equinodermos y Hemicordados, mientras que
Briozoos tienen la mayoria de los caracteres derivados de los Protostomos
(figs. 1H, 1M) (Nielsen et al., 1996). Con el fin de fundamentar esta teoria,
dichos autores consideran el lofoforo de los Briozoos como no-homologo del
de los Foronideos y de los Braquiopodos, sin demostrar el estado y la impor-
tancia filogenética del lofoforo. Pero, recientemente Nielsen (2002) reconoce
que la posicion de los Briozoos queda incierta, aunque sugiere al mismo tiem-
po que se suprima ¢l termino Lopbopborata porque representa un conjunto
polifilético (fig. 1M).

Otros estudios recientes ya habian sugerido que los Lofotorados pudieran
ser también un grupo parafilético primitivo y ancestral con relacion a los Deu-
terostomos (Meglitsch y Schram, 1991; Schram, 1991; Eernisse ef al., 1992; Sal-
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vini-Plawen, 1998, 1999). En su opinion, el lofotoro habria aparecido en la
base del grupo v luego habria desaparecido en los Deuterostomos mas evo-
lucionados, lo mismo habria ocurrido con el esqueleto calcireo, que habria
desaparecido tres veces (en los Foronideos, en los Prerobranquios v en Deu-
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en el Treatise of Invertebrate Paleontology (véase el Filo Brachiopoda). De
hecho, los resultados de esos anilisis se basan en un namero limitado de
caracteres, casi todos de la concha de los Braquiopodos v se han estableci-
do, por parsimonia, sin discusion del estado y la homologia de esos caracte-
res, sin apenas conocimientos de la anatomia y de la embriologia. Es una con-
secuencia del estudio mayoritario de ese grupo por los paleontologos.

Sin embargo, los trabajos anteriores que defienden la monofilia de Bra-
quiopodos (Emig, 1977, 1984, 1985, 1997; Williams y Hurst, 1977; Rowell,
1982; Chuang, 1990) han sido recientemente corroborados por los andlisis
filogenéticos con caracteres «morfologicos- (Carlson, 1996) y caracteres -molecu-
laress (Cohen y Gawthrop, 1997; Giribet et al., 2000) (figs. 11, 1], 1L). Los Cri-
nidos (= subfilo Craniformea) como grupo-hermano de Lingulidos+Discini-
dos (= subfilo Linguliformea), parecen ser los Inarticulados mas primitivos,
confirmando que los Crianidos no pueden ser reunidos con los Articulados
como proponian Nielsen (1991) v Popov et al. (1993), pero tampoco aislados
de los Linguliformea, como lo hacen Williams e al. (1996).

Dentro de los Braquiopodos -Articulados-, que constituyen el subtilo Rbyn-
chonelliformea, los Técidos aparecen como los mas primitivos (Carlson,
1990), mientras que los Rincon¢lidos v los Terebratalidos serian como gru-
pos-hermanos, ambos con caracteres mas evolucionados. Los Terebratalidos
aparecen divididos, a su vez, en dos grupos-hermanos (Cohen v Gawthrop,
1997): los Terebratellidina, cuyo braquidio es largo y se desarrolla en cone-
xion con el cardinalio v con el septo medio, y los Terebratulidina, cuyo bra-
quidio es corto y crece directamente del cardinalio. Pero la contradiccion se
refiere también a la posicion de los Foronideos, que constituirian, segun
Cohen y Gawthrop (1997), el grupo-hermano de los <Inarticulados-, incluido
en un nuevo taxon dentro de los Lingulidos, Discinidos y Craniidos (fig. 1]).

Relaciones filogenéticas de los Foronideos.— La monofilia de Foronideos,
demostrada por Emig (1985), ha sido confirmada por los andlisis moleculares
(Cohen v Gawthrop, 1997; Giribet et al., 2000). Sin embargo, Cohen (2000)
propone que Phoronida sea un sublfilo llamado Phoroniformea dentro del
filo Brachiopoda. Su interpretacion filogenética se opone a los datos embrio-
logicos v a las relaciones tilogenéticas con otros subfilos de Braquiopodos
(Freeman y Lundelius, 1999; Salvini-Plawen, 1999; Santagata y Zimmer, 2002;
Freeman, 2003), asi como a las relaciones con otros grupos de Deuterosto-
mos (Salvini-Plawen, 1998, 1999: Giribet ¢t al., 2000).

Relaciones filogenéticas de los Lofoforados con otros Metazoos.— La frase
de Hyman (1959), <the Lophophorates constitute a connecting link between
the Protostomia and the Deuterostomia, but the details of the connection can-
not be stated- (<los Lofoforados constituyen un nexo de union entre los Pro-
tostomos vy los Deuterostomos, pero los detalles de esta union no han podi-
do ser establecidos-), permanece todavia vilida hoy dia, porque los andlisis
filogeneticos recientes, basados en la morfologia v en la embriologia, condu-
cen a colocarlos en la base de los Deuterostomos (Emig. 1976b, 1982, 1984,
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que poner fin a la discusion actual v revalorizar juntos sus controversias vy
nociones centenarias sobre la evolucion de los Metazoos utilizando la misma
metodologia, basada sobre el conjunto de los caracteres filogenéticos dispo-
nibles en todas las poblaciones (Arnaud y Emig, 1987), no para construir
drboles. definidos solo por parsimonia, sino para generar modelos evoluti-
vos a partir de analisis cladisticos de todos los caracteres filogenéticos (inclui-
dos los genes).

Para concluir, la frase premonitoria de Codreanu (1970): <Les Lophopho-
riens représentent un aboutissement de I'évolution des protostomiens- (-los
Lofoforados representan el final de la evolucion de los Protostomoss) habria
que acabarla, posiblemente con un signo de interrogacion.

En la actualidad se contintia debatiendo sobre dos cuestiones fundamen-
tales desde ¢l punto de vista filogenético: la validez del filo Lofoforados y sus
relaciones con otros filos. En este volumen se consideran los grupos como
filos, para mayor claridad, aunque desde el punto de vista filogenético, el uso
de la técnica molecular no mejora el andlisis basado en los caracteres mor-
fologicos.
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INTRODUCCION

La historia de los Foronideos comienza en otono de 1845, cuando J. Miller
pesco en la superficie del mar, en Helgoland (Alemania), un animal desco-
nocido y, al creer que era el adulto de una especie nueva, lo nominé Acti-
notrocha branchiata. Con ese nombre, Miller (1846) quiso aludir a un ani-
mal con tenticulos vy una corona ciliada. En 1856, Wright describio dos
especies a las que llamo Phoronis bippocrepia y P. ovalis, pensando que se
trataba de un nuevo grupo de animales, sin sospechar que su larva ya era
conocida con otro nombre; los considerd, por sus caracteres, proximos a
los Bryozoa, Tunicatay Annelida. Poco despucs de la descripcion de Wright
(1856), van Beneden (1858) encontré un Phoronis al que, por desconocer el
trabajo de Wright, llamo Crepina gracilis, considerindolo como un Anélido
sin sedas, pero se reveld ulteriormente como un sinonimo de Phoronis hip-
pocrepia. Mas tarde, Schneider (1862) describio, por primera vez, la meta-
morfosis de una actinotroca en un gusano que, en su opinion, podria ser un
Sipunculido (sin embargo. la forma adulta de la Actinotrocha era conocida
desde hacia algunos anos). Posteriormente, Kowalevsky (1867) aclard todas
estas falsas interpretaciones al descubrir que la Actinotrocha no era nada mas
que la larva de un Phoronis.

Segun Wright (1856), Phoronis es uno de los numerosos nombres mitolo-
gicos de la diosa Isis que, segin Plutarco, tiene al menos 10.000 nombres.
Como Phoronis es el nombre de una diosa egipcia, parece natural decir una
Phoronis (Selys-Longchamps, 1907), aunque en castellano se utiliza preferen-
temente en masculino. Por ¢l hecho de que la larva Actinotrocha hubiera sido
descubierta antes del Phoronis adulto, Poche (1903) arguyé que la ley de
prioridad exige que el nombre de Actinotrocha sustituya al nombre Phoro-
nis, tanto para el adulto como para la larva. Sin embargo, Selys-Longchamps
(1907) invoco las excepciones a la ley de prioridad por las reglas votadas en
1889 y 1892 sobre propuestas del Prof. R. Blanchard en favor de los anima-
les con metamorfosis, v asi las larvas de los Phoronis deberian conservar su
nombre genérico de Actinotrocha. Finalmente, la Comision Internacional de
Nomenclatura Zoologica, ante la pregunta de Silén (1952), acepto la validez
del nombre Phoronis, mientras que las larvas quedaron con ¢l nombre téc-
nico de Actinotrocha. Asi, la frase de Selys-Longchamps (1907): <pour nous,
I'Actinotroque restera la larve des Phoronis, aceptada por todos los autores
posteriores, se hizo realidad formalmente.

En 1882, los trabajos de Metschnikoff y de Caldwell abrieron una era de
controversia sobre ¢l origen v el desarrollo del mesodermo. Este altimo autor
sugirio una nueva interpretacion de la organizacion de los Foronideos que
los aproxima, por primera vez, a los Briozos y Braquiopodos. La controver-
sia sobre el origen y desarrollo del mesodermo se ha resuelto parcialmente
en la actualidad, ya que ambos procesos pueden ser diferentes segun las
especies de Foronideos (Emig, 1982). Un decenio mas tarde, aparecieron
sucesivamente importantes estudios y sintesis anatomicas sobre los Foronide-
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os: McIntosh (1888), Benham (1889), Cori (1889, 1890) y Selys-Longchamps
(1903, 1907). En 1907, Gilchrist recogio una nueva especie que se distingio
por un pliegue de la pared del tronco que forma un collar debajo del lofé-
foro, creando asi, para ella, el género Phoronopsis, con la especie Phoronopsis
albomaculata.

Después, hay un largo periodo hasta los anos cincuenta con estudios esca-
sos, principalmente descripciones de nuevas especies en el género Phoro-
nopsis y las sintesis en tratados alemanes por Cori (1939), como en el famo-
sO Bronn's Klassen und Ordnungen. Con los trabajos de Silén (1952, 1954)
sobre la descripcion y la anatomia de nuevas actinotrocas y de Phoronis palli-
da, en el fiordo sueco Gullmar, comienza un nuevo interés por los Foroni-
deos, al mismo tiempo que el auge de las investigaciones sobre ecologia mari-
na contribuye al incremento de nuestros conocimientos sobre estos animales.
Se pueden citar en este periodo las investigaciones de Forneris (1959) en la
costa brasilena, de Marsden (1959) en las costas del Pacifico de América del
Norte y, sobre todo, ¢l capitulo Phoronida en ¢l Tratado de Hyman (1959),
que establecio la primera definicion del lofoforo como «un conjunto de ten-
taculos que rodean la boca, pero no el ano-, definicion que fue completada
ulteriormente por Emig (1976a) como «una extension tentaculada del meso-
soma (y de su cavidad celomatica, el mesocele) que rodea la boca, pero no
el ano y que se emplea para la alimentacion, la respiracion y la proteccion
del animal-.

El debate sobre la posicion filogénetica de los Foronideos dentro del Rei-
no Animal surgio desde la primera descripcion del grupo para intensificar-
se posteriormente. Hyman (1959), basindose en el andlisis de los tres filos
Phoronida, Bryozoa v Brachiopoda, concluyo que pertenecen a un mismo
conjunto que llamo Lophophorata. La descripcion, por Rattenbury (1954), de
una segmentacion espiral en los Phoronida fue durante anos uno de los
puntos mas controvertidos para situarlos en ¢l Reino Animal, hasta que los
estudios de Zimmer (1964), Emig (1974, 1977a) y Herrmann (1980, 1980) en
varias especies han establecido, inequivocamente, que esta segmentacion es
radial y total.

Los trabajos realizados principalmente por Emig desde 1965, que ha estu-
diado todas las especies, han aportado la mayor parte de nuestro conoci-
miento actual sobre la sistematica, la ecologia, la biologia y también la posi-
cion filogenética de los Foronideos dentro de la linea evolutiva de los Hete-
roneuralia-Notoneuralia. Por ultimo, desde hace algunos anos, se han desa-
rrollado estudios sobre la ultraestructura de los Foronideos, tanto en los
adultos (Emig, 1967, 1968, 1977b: Storch v Herrmann, 1978; Pardos et al..
1991, 1993; Aguirre ef al., 1993; Fernandez et al., 1991, 1996: Herrmann,
1997; Bartholomacus, 2001; Temereva et al., 2001; Temereva y Malakhov,
2002; 2003) como en las actinotrocas (Hay-Schmidt, 1987, 1989, 1990; Bart-
holomaeus, 1989; Lacalli, 1990; Herrmann, 1995; Strathmann y Bone, 1997;
Malakhov y Temereva, 1999, 2000; Temereva y Malakhov, 2000; Santagata y
Zimmer, 2002).
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No deja de ser curioso el hecho de que no se hubiese citado ningin Foro-
nideo en las costas espanolas, tanto peninsulares como insulares, hasta el ano
1973, en que Anadon y Anadon citaron Phoronis muelleri Selys-Longchamps,
1903, en la ria de Vigo, y que en el transcurso de los seis anos siguientes se
citaran cuatro especies mas, lo que constituye el 60% de las hasta ahora cono-
cidas de las costas ibero-baleares. Asi, Viéitez (1977) encuentra P. psammnio-
phila Cori, 1889 en la ria de Vigo, Emig (1977¢) menciona P. australis Haswell,
1883 en las costas almerienses, Ocharin (1978) cita P. hippocrepia Wright,
1856 en el litoral asturiano y Viéitez y Emig (1979) hallaron P. pallida (Sch-
neider, 1862) en la ria de Pontevedra.

Las especies del género Phoronopsis en las costas europeas se citaron por
primera vez por Rodriguez y Viéitez (1992) para Phoronopsis barmeri Pixell,
1912 en la costa de Huelva, por Sinchez Tocino et al. (1997) en Almunécar
(Granada) para Phoronopsis californica Hilton, 1930 y, por altimo, Emig et
al. (1999) para Phoronopsis albomaculata Gilchrist, 1907 en las islas Cha-
farinas.

La presente monografia tiecne por objeto realizar una puesta al dia de los
conocimientos actuales sobre este grupo en las costas ibero-baleares, inclu-
yendo en su estudio a las larvas, dado que hasta la fecha tan solo se ha pres-
tado atencion a los adultos, si se exceptuan las citas aisladas de Vives (1966)
en la costa de Castellon, de Anadon y Anadon (1973) en la Ensenada de
Bayona (ria de Vigo) y de David Gras Olivares (comunicacion personal) en
¢l puerto de Valencia, que mencionan cjemplares larvarios. El antecedente
mas inmediato del presente estudio lo constituyen los trabajos de Saiz Sali-
nas (1987), Vicitez et al. (1987) y Emig el al. (2000).

POSICION SISTEMATICA Y DISTRIBUCION GEOGRAFICA
DE LOS PHORONIDA

Por sus caracteristicas morfologicas, los Foronideos, al igual que los otros
filos de Lophophorata, pertenecen a la linea de Archimerata (Emig, 1976b),
a la que también pertenecen los filos Hemichordata (Hemicordados) y Echi-
nodermata (Equinodermos), grupos con los que estin, por tanto, filogene-
ticamente emparentados. Por otro lado. los andlisis genéticos proponen
como hipotesis una relacion ancestral entre Lofolorados v Moluscos-Anéli-
dos (Halanych et al.. 1995: Cohen y Gawthrop, 1997 —vedse el capitulo
Brachiopoda).

El origen de los Foronideos, ciertamente monolilético con los otros Lo-
phophorata, se remonta al Neo-Proterozoico. Aunque como [osiles no se
conocen nada mas que a partir del Devonico (los Braquiopodos, en cam-
bio desde ¢l Cambrico v los Briozoos desde el Ordovicico), son precisa-
mente los Foronideos quienes han conservado una forma y un modo de
vida ancestral, proximo al del antecesor Protolofoforado (Emig, 1984, 1985).
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Fig. 2. Parte anterior,
vista anal, con ¢l collar
debajo del lofoforo de
Phoronopsis harmeri
(tomado de Emig, 1971).

Las Gnicas autapomorfias definidas por Ax (2003) para los Foronideos son
determinados caracteres de la larva Actinotroca y el peculiar tipo de meta-
morfosis que sufre.

Los Foronideos comprenden dos géneros: Phoronis, con siete especies, v
Phoronopsis, con tres especies descritas, que se distinguen por un pliegue de
la pared del tronco que forma un collar debajo del lofoforo (fig. 2), el cual
¢s exclusivo del segundo de ellos (Tabla 1: 8). La larva caracteristica de los
Foronideos se llama Actinotroca, Desafortunadamente, en la actualidad, no se
conocen todas las larvas. Es de destacar que Phoronis ovalis Wright, 1850 tic-
ne una larva especial (Silen, 1954) (ver mas adelante en la descripcion de esta
especie). Los caracteres taxonomicos de los Foronideos adultos han sido ana-
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Phoronis Phoronopsis
ovaks hippocrepia* yimai ausfralis® muelleri” psammophiia® palfida® albomaculata harmen® calornica®

n
10

Fig. 3. Cladograma de las  marcadas con asteriscos.

especites de Foronideos Los nmumeros coinciden
flomado de Emig, 1985). con los de los caracteres
especies ibero-baleares utilizados en la Tabla 1.

lizados segun ¢l método cladistico vy aquellos que se consideran con caricter
filogenético estan representados en la Tabla 1 y en la figura 3 (Emig. 1985):
dichos caracteres se explican en el apartado siguiente.

La distribucion mundial de los Foronideos ha sido estudiada por Emig: la
ultima revision ha sido publicada en 1982 y se actualiza en la web dedica-
da al grupo: htp://paleopolis.rediris.es/Phoronida/. Este grupo se encuen-
tra en todos los mares y océanos del mundo (excepto en el Antirtico), y la
distribucion batimétrica se extiende desde la zona intermareal hasta unos
400 m de profundidad. Phoronis ovalis (0-55 m), P. hippocrepia (0-55 m,
preferentemente 0-10 m), 2. psammophila (0-52 m, generalmente 0-10 m) y
P. muelleri (0-39 m, generalmente 10-60 m) son especies cosmopolitas. Pho-
ronis australis (0-36 m), Phoronopsis albomaculata (0-55 m) y P. californi-
ca (0-24 m) tienen una distribucion mas o menos amplia en aguas tropica-
les v templadas calidas. Phoronis ijimai (0-10 m) se conoce Gnicamente en
¢l océano Pacifico, mientras que de Phoronopsis barmeri (0-89 m), aunque
durante mucho tiempo se considero restringida al océano Pacifico, se cono-
cen algunas citas recientes del océano Atlintico. Phoronis pallida (1-25 m)
se ha citado en algunos lugares de los océanos Atlintico y Pacifico.

Los dos géneros de Foronideos estin representados en las costas ibero-
baleares; se han citado cinco de las siete especies del género Phoronis: P.
bippocrepia, P. australis, P. muelleri, P. psammophila v P. pallida, v dos de
las tres especies del género Phoronopsis: P. barmeri y P. californica, mien-
tras que la tercera, P albomaculata, se conoce de las islas Chafarinas.
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MORFOLOGIA Y ANATOMIA DEL ADULTO

Los Foronideos viven como individuos solitarios en tubos, en muchas oca-
siones formando agregados (Tabla 1: 1) (figs. 4, 5). El tamano de los Foroni-
deos varia segun las especies pero, cada individuo, puede reducirse hasta 1/5
de su tamano normal, segun el estado de contraccion. La longitud del tubo
se corresponde con el tamano en extension del animal (fig. 4). A continua-
cion, se indica, en milimetros, la longitud mixima (en extension) v el dia-
metro del tronco (en la zona media v en la ampolla) de cada especie: Phoro-
nis ovalis (15; 0,15-0.35), P. bippocrepia (100; 0.3-1,5), P. ifimai (120; 0,5-2), P.
australis (200; 2-5), P. muelleri (120; 0,2-1), P. psammopbila (190; 0,5-2),
P. pallida (140; 0,3-1), Phoronopsis albomaculata (150; 0,5-2), P. barmeri
(220; 0,6-4) y P. californica (450; 2,5-5).

Tabla 1. Caracteres utilizados en el andlisis filogenético de las especies de Foronideos
(segun Emig, 1985) (véase figura 3)

Caracteres Plesiomorfos Apomorfos
1. Habitats - Endobionte en sustrato~ Perforante o incrustante
blando en sustrato duro
2. Forma de bandas musculares Pinnada o tipo pallida Arborescente
longitudinales
3. Numero de fibras nerviosas 2 |
gigantes
4. Namero de nefrostomas | 2
5. Rama del nefridio I-Ascendente 2-Descendente v ascendente
0. Desarrollo del epitelio nefridial Ausente Presente
7. Organos lofoforales Pequenos Anchos
8. Collar bajo el lofoforo Ausente Presente
9. Gonadas Dioica Hermafrodita
10, Desarrollo larvarnio Libre Incubacion
11. Larva Actinotroca Bentonica

El lofotoro, con simetria bilateral, posee forma de herradura, v puede pre-
sentar sus dos extremos espiralados o dispuestos helicoidalmente en las espe-
cies de mavor tamano (figs. 4. 5, 0A, 6B, 9). El namero de tenticulos varia
segun las especies desde 11 hasta mas de 1.500. La forma del lotoforo no es
un cariacter filogenético, porque tiene ¢l mismo desarrollo evolutivo en las
dos lineas existentes dentro de los Foronideos, sin embargo. es un buen cri-
terio auxiliar para facilitar su identificacion.

El cuerpo esti dividido en tres partes (fig. 7A), cada una de las cuales
posee su propia cavidad celomitica: 1) el epistoma o prosoma, anterior, es
un pequeno lobulo que sobresale tras la boca, extendiendose entre ella vy el
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El sistema nervioso, de tipo basiepitelial, consta principalmente de una
capa nerviosa subepidérmica en forma de anillo nervioso anterior, con un
ganglio entre la boca y el ano; de este ganglio sale una fibra nerviosa gigan-
te por el lado izquierdo de la pared del tronco o dos fibras, una en ese lado
y otra, mas pequena, ¢n ¢l lado derecho (Tabla 1: 3) (figs. 6C, 7A, 7B).

El metacele esta dividido en cuatro compartimentos por mesenterios
(figs. 6C, 7B) que se extienden desde la pared del tronco hasta el tubo diges-
tivo: un mesenterio longitudinal medio, dividido en tres porciones mesente-
ricas (oral, que va desde la pared del cuerpo hasta la rama descendente del
tubo digestivo; mediana, que liga ambas ramas del tubo digestivo entre si; y
anal, que va desde la pared del cuerpo hasta el intestino), v dos mesenterios
longitudinales laterales, de los cuales ¢l derecho une la rama descendente a
la pared del cuerpo (coincidiendo con la posicion de la fibra nerviosa gigan-
te derecha, cuando existe), mientras que ¢l izquierdo hace lo propio con la
rama intestinal a la pared del cuerpo (coincidiendo con la posicion de la fibra
gigante izquierda).

La musculatura longitudinal del metacele es poderosa y esta dispuesta en
bandas musculares (Tabla 1: 2) (figs. 6C, 7B), cuyo nimero varia segun el
tamano de las especies desde 17 hasta 243. Se subdivide en dos tipos (tig. 7)
bandas arborescentes en las especies perforantes o incrustantes en sustrato
duro, y bandas pinnadas en las especies que viven en sustratos blandos. Pho-
ronis pallida desarrolla una disposicion muy peculiar de la forma pinnada
(fig. 13). Las bandas musculares longitudinales se expresan segun la formu-
la de Selys-Longchamps (1907), indicando en cada cuadrante, delimitado por
mesenterios, una cifra que coincide con el numero de paquetes de muscu-
los longitudinales que hay en el respectivo compartimento del tronco. La for-
mula muscular, que no es un caracter filogenético, por variar con el tamano
de las especies, es, sin embargo, un buen criterio auxiliar para facilitar su
identificacion.

Se representa de manera esquematica la formula muscular con el nombre
de los mesenterios: se puede tomar como ejemplo las figuras 6C y 7B. La for-
mula general y la media figuran en la diagnosis de cada especie. La formula
general da el intervalo del nimero minimo v maximo conocidos de los
musculos en cada cuadrante y del total de muasculos, mientras que la formu-
la media indica, a partir de los datos de la tormula general, el nimero medio
de musculos en cada cuadrante,

Mesenterio oral

Mesenterio lateral izquierdo Mesenterio lateral derecho

Mesenterio anal
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epistoma ganglio nervioso
Mesosoma —=—) ¢ . Vasos
ano lofoforales
boca nefridio

anillo nervioso
anterior

esofago

bandas musculares

diafragma /\\

: pinnada arborescente
metasoma —__ | é i H— vaso longitudinal

1

vaso longitudinal
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B
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Fig. 7. Esquema general sistema sanguineo y de derecho; mli = mesenterio
de un Phoronis (A), corte  las gonadeas (C). lateral izquierdo:
transversal del metasoma  fed = fibra nerviosa mo = mesenterio oral:
a la altura de la region gigante derecha; rd = rama descendente
muscular con detalle de et = fibra nerviosa del tubo digestivo;
las dos formas de bandas — gigante izquierda; vl = vaso sanguineo
musculares [ = intestino; longitudinal lateral;
longitudinales (B) y mea = mesenterio anal; UM = PAso Sanguineo
esquema general del mid = mesenterio lateral longitudinal mediano.

P. psammophila, desarrolladas dentro de la concavidad lofoforal en la base
de los tentdculos internos (Emig, 1982).

Los Foronideos también pueden reproducirse asexualmente, por escision
transversal en la mitad del cuerpo, seguida de una rapida regeneracion (Emig,
1972a), mientras que Phoronis ovalis s¢ reproduce también por yvemas (Mar-
cus, 1949) o por autotomia del lofoforo (Silén, 1955).
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Fig. 8. Nefridios de:
Phoronis hippocrepia (A),
P. australis (B),

P. muelleri (C),
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CARACTERISTICAS DE LAS FASES NO ADULTAS

En los Foronideos existen tres modalidades de desarrollo (Tabla 1: 10, 11):

.  Expulsion de los huevos directamente al mar y larvas actinotrocas con
una vida enteramente peligica.

2. Incubacion de los huevos en la cavidad lofoforal, que sirve en algunas
especies de camara incubadora mediante las glandulas nidamentarias, hasta
el estado de larva actinotroca y luego una vida pelagica.

3. Incubacion de los huevos en el tubo parental que dan lugar a unas lar-
vas que se arrastran por el fondo, pero con una anatomia semejante a la acti-
notroca

La segmentacion sigue las etapas tipicas del modelo radial. Se forma una
celoblistula, que pasa a gistrula por invaginacion. El mesodermo se inicia
por proliferacion de células endodérmicas y el modo de formacion del celo-
ma es esquizocelico. El embrion se convierte en una larva bien desarrollada
de vida libre, segin los casos antes mencionados.

La actinotroca (fig. 10) tiene también tres regiones como ¢l adulto, cada
una con una cavidad celomatica: se forma un gran I6bulo preoral (o pro-
soma), especie de protuberancia situada sobre la boca, con un penacho api-
cal ciliado sobre una masa interna que es el ganglio nervioso. El lobulo
encierra un vestibulo donde se abre la boca y el esofago. El procele se for-
ma pronto en este lobulo. Poco antes de la metamorfosis en algunos tipos
de actinotrocas se desarrolla el Grgano piriforme cuya funcion, o la del gan-
glio nervioso apical de otras larvas, es la del reconocimiento del sustrato
para la metamortosis.

El mesosoma, donde la cavidad blastocélica subsiste durante largo tiempo,
adquiere mas tarde su propio mesocele (fig. 10). Esta constituido por los ten-
taculos larvarios que aumentan en numero |‘mI.1L|t|n.unt'ntt' y evolucionan,
durante la metamorfosis, para dar ¢l lofoforo segun dos modelos:

1. Los tenticulos larvarios pasan al lofoforo.

2. Antes de la metamorfosis, los tenticulos del adulto surgen como eva-
ginaciones debajo de los tenticulos larvarios, los cuales desaparecen. Se for-
ma un diverticulo en la parte anterior del estomago, que puede ser par o
impar. Los globulos rojos se desarrollan en masas, en nimero de una a cua-
tro segun las especies, dentro de la cavidad blastocélica.

El metasoma o tronco (fig. 10) se alarga mucho y el metacele se inicia cer-
ca del ano vy va rodeando al intestino, formando el mesenterio ventral, Los
organos excretores larvarios son dos protonefridios de solenocitos. Se forma
una banda ciliada anular posterior, la telotroca. Ademas, en la region central
del tronco a la altura del mesenterio ventral se desarrolla una invaginacion
cada vez mis profunda de la pared del cuerpo; se trata del saco metasoma-
tico, el cual se evagina durante la metamortosis y se transforma en ¢l tronco
del adulto.
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La actinotroca sufre una metamorfosis compleja y rapida, en algunos minu-
tos, para transformarse en el juvenil que pasa a la vida sedentaria y que secre-
ta un tbo dentro del sustrato.

Los caracteres taxonOmicos de las actinotrocas que se consideran actual-
mente son: la pigmentacion, el nimero de tenticulos larvarios, ¢l de masas
sanguineas y el diverticulo del estomago (Emig, 1982).

HISTORIA NATURAL DE LOS PHORONIDA

Los Foronideos son constituyentes del bentos marino; cada individuo pro-
duce un wbo quitinoso en el que esta libre v puede retraerse (fig. 4). Dicho
tubo, que representa el exoesqueleto, esti formado por secreciones de las
células glandulares de la epidermis del tronco y a estas secreciones se adhie-
ren granos de arena u otras particulas extranas. Los Foronideos pueden vivir
independientemente segtn dos tipos de habitats (Tabla 1: 1):

1. Endobionte en fondos blandos de tipo arenoso o fangoso como indi-
viduos solitarios en tubos verticales (fig. 4A). Pueden alcanzar una elevada
densidad, mas de 18.000 individuos por m?, lo que reduce la erosion del sus-
trato (como, por ejemplo, durante una tormenta) v en consecuencia consti-
tuyen un factor de estabilizacion del sedimento y de su fauna endobionte; es
el caso de Pboronis psammopbila de Alfaques (delta del Ebro, Tarragona).

2. Perforante en las rocas v conchas de moluscos (figs. 4B, 5) o, como la
especie Phoronis australis que se aloja en la pared del tubo de Cnidarios
ceriantidos (fig. 4C), o también formando agregados de numerosos tubos en
masas enmaranadas sobre sustratos duros.

Los Foronideos viven en fondos de aguas costeras, desde la zona inter-
mareal hasta los 400 m de profundidad, pero mas frecuentemente hasta cer-
ca de 60 m, donde se han encontrado tubos en grandes cantidades (de una
a varias decenas de millares de individuos por m?). En general, la tempe-
ratura y la salinidad no constituyen factores limitantes y la mayoria de las
especies se pueden considerar como euritermas y eurihalinas. Son también
capaces de vivir en aguas de poca concentracion de oxigeno, con lo que
un acontecimiento como una marea roja afecta poco su distribucion. Sin
embargo, la distribucion espacial puede cambiar por varios factores, como
la depredacion, la fauna asociada (presencia de animales excavadores), v la
reproduccion asexual.

Los Foronideos son suspensivoros que se alimentan de fitoplancton, orga-
nismos unicelulares y detritos (véase Emig, 1982; Johnson, 1988). La captura
de las particulas alimenticias es una de las funciones del lofoforo. Este se
orienta hacia la corriente y las particulas son transportadas hacia la boca por
la ciliacion frontal de los tenticulos, mientras que la ciliacion lateral evacia
las particulas no seleccionadas fuera de la cavidad lofoforal con la corriente
(Pardos et al., 1991, 1993).
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posible, una fijacion propia para histologia, como por ejemplo con Bouin,
inmediatamente después de la recogida, con el fin de evitar la autotomia del
lofoforo.

La tincion segin el método del Azan de Heidenhain proporciona muy bue-
nos resultados para el examen de los caracteres taxonomicos, incluso si la
fijacion ha sido efectuada en alcohol o en formol.

LOS PHORONIDA IBERICOS

Filo Phoronida: Animales solitarios y tubicolas; tubo digestivo en forma de
U con boca y ano proximos; sistema nervioso con un ganglio entre la boca
y el ano, un anillo nervioso y una o dos fibras gigantes longitudinales; un par
de metanefridios (que son también gonoductos); sistema circulatorio cerrado
con eritrocitos (figs. 4, 5, 7).

En el filo Phoronida, no se han descrito las categorias taxonomicas inter-
medias entre filo y género. El filo esta representado en las costas ibéricas por
las especies que se relacionan a continuacion:

Genero Phoronis Wright, 18560
Phoronis australis Haswell, 1883
Phoronis bippocrepia Wright, 1856
Phoronis muelleri Selys-Longchamps, 1903
Phoronis pallida (Schneider, 1862)
Phoronis psammophila Cori, 1889

Género Phoronopsis Gilchrist, 1907
Phoronopsis californica Hilton, 1930
Phoronopsis barmeri Pixell, 1912

Clave de géneros
1. Ausencia de un pliegue bajo el lofoforo ... ... ... ... Pboronis (p. 3Y)
e  Presencia de un plicgue bajo el lofoloro, que constituye un collar ... .. ... ..
..................................................... Pboronopsis (p. 50)

Género Pbhoronis Wright, 1850
Phoronis Wright, 1856. Proc. Roy. Phys. Soc. Edinburgh, 1: 167
Especie Tiro: Pboronis bippocrepia Wright, 1856

Cuerpo de tamano muy variable, desde 4 mm en las especies de menor
tamano hasta 200 mm en las especies mas grandes. El lofoforo puede ser muy

sencillo, de forma oval con tan sOlo 11 a 28 tenticulos, o con sus dos extre-
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mos arrollados en espiral y hasta 1.000 tenticulos o, mis habitualmente, en
forma de herradura, pudiendo llevar desde 100 a 190 tenticulos. Uno o dos
nefrostomas. El sistema nervioso puede presentar dos fibras nerviosas gigan-
tes, una en cada lateral del tronco, solo la fibra izquierda o ninguna. La muscu-
latura longitudinal del tronco puede ser de tipo arborescente o pinnada, exis-
tiendo especies en las que es caracteristica la falta de mesenterio lateral
izquierdo, o incluso de ambos mesenterios laterales.

Las especies de este género habitan en fondos sedimentarios blandos, are-
noso-fangosos, donde construyen sus tubos enterrados verticalmente en el
sustrato, o bien son perforantes en conchas de Moluscos, rocas o algas cal-
careas o, incluso, en tubos de Ceriantidos.

Clave de especies
1. Individuos que viven en sustrato duro o en ¢l tubo de un Ceriantido; nefridios
de dos nefrostomas, dos fibras nerviosas gigantes; musculos ltjtlj.!,i[l_ldiﬂlllt:h arbores-
centes. : i e @ o R et O
. Imimclum que viven en fnndm hl.mr.lm m:lmllm Ll-:: un ~.nlu nr.-t'rmtnnm (en
ocasiones con dos pseudoembudos), una sola fibra nerviosa gigante (izquierda); mascu-
los longitudinales de forma pinnada . . ..., ... ... . ... .. .. ... ... .3
2. Especie de sustrato duro, perforante o que vive formando agregados (figs. 3,
S IR R SRR R AR AR S B A R R e 4 P. bippocrepia (p. 40)
* Especie que se aloja en la pared del wbo de un Ceriantido; lofoforo con sus
dos extremos enrollados en 2,5-3,5 vueltas (figs. 9E, 9F) ... .. .. P. australis (p. 13)
3. Tenticulos prebucales y postbucales de la misma longitud y notablemente mas
cortos que los laterales; sin mesenterio lateral izquierdo ... ... .. P. muelleri (p. 15)
e  Todos los tentaculos aproximadamente del mismo tumano; los 4 mesenterios
estan [TrL*‘rL'n[L’h ........................................................... “I
4. Musculos longitudinales v anulares normales, nefridios de un solo nefrostoma,
sin peeudoembuados (RE. B) ..cvavein vaw voaseaed st o P. psammophbila (p. 40)
e Muasculos longitudinales con disposicion atipica, va que ¢l metasoma esta divi-
dido en 6 zonas, musculatura circular con 3 esfinteres (fig. 13); nefridios de un solo
nefrostoma divido en 2 pseudo-embudos (fig. 8E) . ............. P. pallida (p. 17)

Phoronis bippocrepia Wright, 1856 (figs. 4B, 5, 6C. 7B, 8A, 9A, 9B, 12,
52B y 52C)
Phoronis bippocrepia Wright, 1856, Proc. Roy, Phys. Soc, Edinburgh, 1: 167

Especie perforante en conchas de moluscos, rocas, algas calcareas, o incrus-
tante (fig. 5). Longitud en extension hasta 100 mm, con un diametro de 0.3
a 1,5 mm. Lofoforo en forma de herradura, con una longitud de 2 a 3 mm,
hasta 190 tenticulos (figs. 5, 9A, 9B). Color gris verdoso, amarillento o rosa-
do. Nefridios de dos nefrostomas: el anal netamente mas ancho que el oral,
una sola rama ascendente que forma dos cimaras horizontales, de las cuales
la superior es la papila nefridial, que se abre por un nefridioporo encima o
al mismo nivel del ano (fig. 8A).
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Fig. 11. Larvas, en vision
lateral, de los Foronideos
ihero-haleares; larva de
Phoronis muelleri (A4),

LOPHOPHORATA, PHORONIDA

larva de P. pallida (B),
larva de

P. hippocrepia (C),
larva de Phoronopsis

harmen (D). Las larvas
de Phoronis australis y de
Phoronopsis californica
son desconocidas.
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Dos fibras nerviosas gigantes, una izquierda (diametro: 4-10 pm) v otra
derecha (1-7 pm) que discurren al nivel de la union de los mesenterios late-
rales a la pared del cuerpo. Muasculos longitudinales de forma arborescente
(figs. 6C, 7B).

La formula general es: [23-44] (n = 380 individuos)

y la formula media es: 32 =

Larva descrita como Actinotrocha bippocrepia Silén, 1954 (fig. 110).

Cuerpo opaco, con pigmentacion caracteristica a base de pequenos granos
de color pardusco claro, distribuidos en forma de manchas en ciertos puntos
fijos a lo largo del cuerpo. Maximo de cinco pares de tenticulos larvarios, sin
tentaculos del adulto. Dos masas sanguineas que se fusionan cerca del eso-
fago en las actinotrocas mas avanzadas. Diverticulo estomacal impar. Tama-
no de 0.7 mm de longitud, en el momento de iniciarse la metamorfosis.

Distribucion geogriafica— Especie cosmopolita. En el ambito ibero-balear
(fig. 12) se ha citado en: Abra de Bilbao (Saiz Salinas et al., 1985; Rallo et al.,
1988); litoral asturiano (Ochardan, 1978; Gomez Gas, 1982): diversas localida-
des de Galicia, incrustadas en la concha del Molusco Gasteropodo Charonia
lampas (Linnaeus, 1758), (Fernandez-Pulpeiro y Reverter-Gil, 2002); cabo
Creus (Gerona), cabo Oropesa (Castellon) (Vicitez et al., 1987), cabo de Gata-
Nijar (Garcia-Raso et al.. 1992) y bahia de Algeciras, como P. cl. bippocrepia
(Estacio, 1996).

Biologia.— Phoronis bippocrepia se extiende desde la zona intermareal
hasta 55 m de profundidad, pero con clara preferencia en el intervalo 0-10 m.
Tiene una tendencia lucifuga y, por eso, vive en lugares como las entradas
de cuevas submarinas, los puertos, en varias facies de la comunidad infrali-
toral de algas fotofilas y en la comunidad circalitoral del coraligeno. Segun la
hidrodinimica del entorno, en un medio agitado presenta una forma perfo-
rante (en rocas calciareas, en conchas vacias de varios moluscos, a veces en
corales o algas calcdreas incrustantes) y, en aguas mas tranquilas, una forma
incrustante en varios sustratos, por lo general semejantes a los anteriores
(rocas, conchas, algas, madera). Se presenta en densas masas cuyva densidad
puede llegar hasta unos 57.000 individuos por m-.

Presenta reproduccion asexual por escision transversal. Reproduccion
sexual hermafrodita; los huevos son incubados en dos masas (figs. 5, 9B) por
las glindulas nidamentarias del tipo A (al fondo de la concavidad lofoforal y
en la base de los tenticulos internos) (fig. 9A); los organos lofoforales son
pequenos (fig. 9A).
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mesenterios laterales a la pared del cuerpo. Muasculos longitudinales de for-
ma arborescente (fig. 7B).

17-35 | 14-27
La formula general es: [43-87] (n = 95 individuos)
4-17 1 5-19
23 22
y la formula media es: 66 =
12 9

Larva desconocida.

Distribucion geografica.— Sobre todo wropical, ha sido mencionada en
India, Madagascar, Mozambique, Jordania, China, Vietnam, Filipinas, Corea,
Japon, Australia, isla de Madeira, islas Canarias, Cabo Verde, Senegal, cos-
ta este de EE.UU, y en el Mediterraneo en Grecia, Libano e islas Chaftari-
nas. En el dmbito ibero-balear (fig. 12) se ha citado en: Sesimbra. al sur de
Lisboa (Wirtz, 2001); Port de la Selva (Gerona) a unos 25 m de profundi-
dad (G. San Martin, comunicacion personal): Altea (Alicante), Aguilas v
Mazarron (Murcia) (material cedido por el grupo ZOEA e identificado por
los autores); entre La Azohia y cabo Tinoso (Murcia) (Calvin y Ros, 1984);
El Palmer (costa de Almeria) (Emig, 1977¢; Viéitez et al., 1987); cabo de
Gata-Nijar (Garcia-Raso et al., 1992) vy Almunécar (Granada) (Sanchez Toci-
no et al., 1997).

Biologia.— Phoronis australis se extiende desde la zona intermareal has-
ta unos 40 m de profundidad. Vive exclusivamente en la pared del tubo de
Ceriantidos (principalmente del género Ceriantbus), utilizindola como sus-
trato duro y perforandola. Se ancla con la ampolla en la capa interior, mas
consistente, de este tubo, sin embargo, secreta siempre su propio tubo. El
numero de Phoronis por ceriantido se sittia generalmente entre 20 y 30,
pero puede alcanzar un centenar. La asociacion entre P. australis y el cerian-
tido se puede definir como un inquilinismo (Emig ef al., 1972), basado en
tres relaciones entre ellos: el sustrato (el tubo del huésped), la alimentacion
(los dos son suspensivoros) y la proteccion (la contraccion del ceriantido
en su tubo provoca estremecimiento que induce la retraccion del Phoronis
en el suyo). En la costa de Murcia, Calvin y Ros (1984) citan P. ct. austra-
lis en el piso circalitoral formando parte de un poblamiento de sustratos
duros con escaso concrecionamiento («precoraligeno-) a unos 25 m de pro-
fundidad.

Presenta reproduccion  asexual por escision  transversal.  Reproduccion
sexual hermafrodita; los huevos son incubados sobre un cordon mucoso
secretado por las glindulas nidamentarias del tipo B (se extiende desde el
fondo de la concavidad lofoforal a lo largo de la cara interna de los tenticu-
los internos) (fig. 9E); los organos lofoforales son pequenos (figs. 9E, 9F).
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Distribucion geografica.— Especie cosmopolita, es la mas conocida y cita-
da. Distribucion ibero-balear (fig. 12): Santander (Lopez-Cotelo et al., 1982;
Benito v Nieto, 1985); ria del Eo (Currdas y Mora, 1991); ria de Foz (Lugo)
(Junoy, 1988); ria de La Coruna y ria de Ferrol (ejemplares recogidos por S.
Parra ¢ identificados por los autores); ria de Ares-Betanzos (Sinchez-Mata,
1996; Garmendia et al., 1998); ria de Vigo (Vi¢itez, 1977, 1981); lagos de
Albufeira y de Obidos (Portugal) (Quintino et al., 1987); desembocadura del
rio Piedras (Huelva) (Mayoral et al, 1994; Lopez-Serrano, 1999); Alfaques
(Delta del Ebro) (Garcia-Carrascosa et al., 1988); antepuerto de Valencia
(ejemplares recogidos por Garcia-Carrascosa e identificados por los autores);
Ibiza (islas Baleares) (Viéitez et al., 1987) y mar Menor (ejemplares recogidos
por A. Pérez Ruzafa e identificados por los autores). Actinotrocha sabatieri
se ha recogido también en el puerto de Valencia (Gras, 1992).

Biologia.— Presente desde la zona intermareal hasta los 69 m de profun-
didad, pero mas frecuentemente entre 0 y 10 m, P psammophila parece
comun en las comunidades de arenas finas del piso infralitoral, generalmen-
te con una fuerte densidad (hasta unos 18.000 individuos por m?, como por
ejemplo en la laguna de Alfaques, Delta del Ebro), pero se puede también
encontrar en las praderas de fanerogamas marinas (Posidonia, Cymodocea,
Zostera, etc.), en macizos de Sabellaria (Poliqueto) vy en fondos fangosos,
siempre en poca densidad (Emig, 1973). Prefiere arenas con una fraccion are-
nosa fina y muy fina (58 a 93%), mientras que la fraccion fangosa puede variar
de un 8% a un 41%.

Presenta reproduccion asexual por escision transversal. Reproduccion
sexual dioica; los huevos son incubados en una masa en glindulas nida-
mentarias del tipo C (dentro de la concavidad lofoforal en la base de los ten-
ticulos internos) (fig. 9C); machos con organos lofoforales anchos y glandu-
lares (fig. 9D).

Phoronis pallida (Schneider, 1862) (figs. 4A, 7B, 8E, 12 y 13)
Phoronis pallida (Schneider, 1862), Silén, 1952, Ark. Zool., 4(2): 95 (ver pp. 209-213)

Especie que vive enterrada verticalmente en sedimentos blandos, general-
mente arenosos o arenoso-fangosos (fig. 4A). Longitud en extension hasta
140 mm, con un diametro de 0,3 a 1 mm. Lofoforo en forma de herradura,
con una longitud de 2 a 2,5 mm, hasta 140 tentaculos. Color rosado amari-
llo. Nefridios de un solo nefrostoma con desarrollo del epitelio nefridial de
modo que forma dos pseudo-embudos (el anal ligeramente mas grande
que el oral), seguidos de una rama descendente que se continGa por una
rama ascendente que se abre por el nefridioporo sobre la papila anal a la
altura del ano (fig. 8E). Una sola fibra nerviosa gigante, en el lado izquier-
do (diametro: 10-20 pm) proxima a la union del mesenterio lateral izquierdo
con la pared del tronco. Musculos longitudinales de forma pinnada (fig. 7B),

LOPHOPHORATA. PHORONIDA
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Fig. 13. Aspecto general
del cuerpo marcando las
lres constricciones
anulares del metasoma y
en una seccion

longitudinal, se senalan
las seis regiones de las
bandas musculares
longitudinales (A), corte
de la musculatura

longitudinal de la

region 3 (B), y corte de la
muscrlatura longitudinal
de la region 4 (C) de
Phoronis pallida.
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distribuidos en seis zonas en ¢l metasoma y con una musculatura circular que
presenta tres esfinteres (fig. 13).

45 5
La formula general es: [17-19] (n = 144 individuos)
+5 | 34
_ 3 5
v la formula media es: 18 =
4 E!

Larva descrita como Actinotrocha pallida Schneider, 1862 (fig. 11B).

Cuerpo opaco v de color amarillento blanquecino. Hasta 10 pares de ten-
taculos; a veces aparece un par suplementario inmediatamente antes de la
metamorfosis. Una Gnica masa sanguinea, por fusion de un par en la linea
medioventral bajo el estomago. Un diverticulo estomacal impar. Su tamano es
de 0,6 mm de longitud en el momento de iniciarse la metamorfosis (fig. 11B).

Distribucion geogrifica— Ha sido citada en Suecia, Alemania, Califor-
nia, islas Hawaii, Japon, Australia, Madagascar. Distribucion ibero-balear
(fig. 12): Playa de Combarro en la ria de Pontevedra (Vieitez vy Emig, 1979;
Vicitez, 1981).

Biologia.— Phoronis pallida esta presente desde la zona infralitoral hasta
los 25 m de profundidad. Se trata de una especie poco conocida que pre-
senta una densidad generalmente baja, aunque puede alcanzar unos 74.000
individuos por m*. Vive en arenas o arenas fangosas. Se ha citado un caso
de comensalismo con el Crusticeo Decipodo Upogebia pugettensis en su
madriguera, en False Bay, estado de Washington, EE.UUL (Santagata, 2002).

No se conoce la reproduccion asexual. Reproduccion sexual hermafrodita;
los huevos son expulsados directamente al mar; organos lofoforales anchos y
glandulares.

OTRAS ESPECIES
La siguiente especie, hallada en la localidad mediterrinea de Banyuls-sur-

mer por Theodor (1964), se ha incluido en este apartado por ser posible habi-
tante de las costas ibero-baleares.

Pboronis ovalis \Wright, 1850
Phoronis ovalis Wright, 1856, Proc. Roy. Pbys. Soc. Edinburg, 1: 167

Esta especie es casi exclusivamente perforante en conchas vacias de molus-
cos (densidad hasta 150 individuos por cm?), aunque también puede apare-
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cer en rocas y entre Balanus (Crustaceo, Cirripedo), es la especie mas peque-
na dentro de los Foronideos (Emig, 1979, 1982). Su longitud en extension
oscila entre 4 y 15 mm, con un didmerro de 0,15 a 0,35 mm. La parte ante-
rior del cuerpo con el lofoforo puede retraerse en la ampolla. Lofoforo de
forma oval, con una longitud de 0,3 a 1,2 mm y tan solo de 11 a 28 ten-
ticulos. Presenta una coloracion transparente, a menudo marron, tanto en el
lofoforo como en el tronco. Nefridios de un solo nefrostoma pequeno, segui-
do de una sola rama ascendente que se abre por un nefridioporo al mismo
nivel del ano. Fibras nerviosas gigantes ausentes, aungue a veces existen una
izquierda y otra derecha (2,5 pm). Musculos longitudinales de forma arbo-
rescente; la formula general, por la ausencia de los dos mesenterios laterales
en el metacele, se escribe: 14-39 = 7-21 (celoma izquierdo)/7-19 (celoma
derecho) (n = 67 individuos), y la formula media es: 29 = 15/14.

La larva que sale del tubo parental, descrita por Silén (1954), no es una lar-
va actinotroca por su morfologia externa, aunque su organizacion interna es
muy semejante.

Distribucion geogratica.— Desde la zona intermareal hasta unos 55 m (pre-
ferentemente 20-50 m), en comunidades detriticas y las del coraligeno; espe-
cie cosmopolita (costas del océano Pacifico y del océano Atlintico de Estados
Unidos, Chile, Brasil, Francia, Nueva Zelanda, Reino Unido, Alemania, Suecia
y Noruega). Ha sido citada también de la bahia de Onega (mar Blanco) (Teme-
reva el al., 2000) lo que constituye hasta el momento la cita mas septentrio-
nal de un Foronideo.

Biologia.— Reproduccion asexual por escision transversal, gemacion y
autotomia del lofoforo. Reproduccion sexual: hasta el momento, no se ha
establecido con certidumbre si la especie es dioica o hermafrodita; no exis-
ten Organos lofoforales; los huevos no son incubados en ¢l lofoforo sino en
el tubo parental. La larva tiene una vida peligica corta, después de arrastrar-
se sobre el fondo durante unos dias sutre metamorfosis.

En la ria del Eo (en el limite entre Galicia y Asturias) se han encontrado
unos ejemplares a pocos metros de profundidad citados como Phoronis sp.
(Curras, 1990). Tambic¢n existen dos citas distintas en la ria de Arosa (Galicia)
de Phoronis sp.: una de ellas por Mora (1980) vy la otra por Penas y Gonzi-
lez (1983). Se podria tratar de Phoronis psammophila o P. muelleri.

Género Phoronopsis Gilchrist, 1907
Phoronopsis Gilchrist, 1907, Trans. South Afr. Phil. Soc., 17: 153
Eseecie Two: Phoronopsis albomaculata Gilchrist, 1907,

El tamano de los individuos de las especies de este género puede alcan-
zar hasta los 450 mm. Su caracteristica mas definitoria es la presencia de un
collar bajo el lofoforo, que puede ser mas o menos aparente; el lofoforo es,
siempre, en forma de herradura con sus extremos enrollados en hélice
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pudiendo describir desde 1 a 7 vueltas, y presentar hasta 1.500 tentaculos.
Los nefridios poseen un solo nefrostoma y todas las especies presentan dos
fibras nerviosas gigantes, si bien la derecha hasta la altura del nefridio dere-
cho. Musculos longitudinales del tronco de forma pinnada.

Vive enterrado verticalmente en sedimentos blandos, siendo este su habi-
tat caracteristico.

Clave de especies
1. Nefridios de un solo nefrostoma dividido en 2 pseudo-embudos, el oral mds
ancho que ¢l anal (fig. 8F); lofoforo con sus 2 extremos enrollados en espiral de 1 a
S RNBIERR s e S S A e R e Vi e A e e e P. barmeri (p. 51)
e Nefridios de un solo nefrostoma dividido en 2 pseudo-embudos, el anal mis
ancho que el oral (fig. 8G); lotoloro con sus dos extremos enrollados en hélice de 4
SRS ATMLBIRRAB o oot 10 50 0 B N 1T T 15, S L P. californica (p. 52)

Phoronopsis barmeri Pixell, 1912 (figs. 2, 4A, 7B, 8F, 51D, 52A y 52D)
Phoronopsis barmeri Pixell, 1912, Quart. J. micros. Sci., 58: 257

Especie que vive enterrada verticalmente en sedimentos blandos (fig. 4B),
generalmente arenosos 0 a veces arenoso-fangosos. Longitud en extension
hasta 220 mm, con un diametro de 0,6 a 4 mm. Lofotoro en forma de herra-
dura con sus dos extremos enrollados en espiral de 1 a 2,5 vueltas con una
longitud de 2 a 5 mm, hasta 400 tentaculos. Color desde rosado hasta verde;
lofoforo transparente a veces con manchas pigmentarias blancas. Collar deba-
jo del lofoforo con una invaginacion epidérmica bastante profunda y bien
marcada alrededor del lofoforo (fig. 2).

Nefridios de un solo nefrostoma, dividido en dos pseudo-embudos (el oral
miis ancho que el anal), seguido de una rama descendente que se continta
por una rama ascendente que se abre por el nefridioporo sobre la papila anal
(encima del collar) bajo el ano en la invaginacion del collar (fig. 8F). Dos
fibras nerviosas gigantes, una izquierda larga (didmetro: 20-60 pm) que dis-
curre al nivel de la union del mesenterio lateral izquierdo con la pared del
tronco hasta la ampolla, y una derecha corta hasta el nivel del nefridio dere-
cho. Masculos longitudinales de forma pinnada (fig. 7B).

25-58 | 21-55
La formula general es: [75-166] (n = 519 individuos)
12-28 | 11-26

35 35
20 18

y la formula media es: 108 =

Larva descrita como Actinotrocha barmeri Zimmer, 1964 (fig. 11D).
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foro transparente con manchas pigmentarias blancas. Nefridios (de forma
similar a la de los nefridios de Phoronis psammophila) de un solo nefrosto-
ma, seguido de una rama descendente que se contintia por una rama ascen-
dente que se abre por el nefridioporo sobre la papila anal, bajo el ano, en el
collar. Dos fibras nerviosas gigantes, una izquierda larga (diametro: 15-35 pm)
que discurre al nivel de la union del mesenterio lateral izquierdo con la pared
del tronco hasta la ampolla, y una derecha corta hasta el nivel del nefridio
derecho. Musculos longitudinales de forma pinnada (fig. 7B).

| 14-33 | 13-34
La formula general es: [44-102] (n = 263 individuos)
7-20 | 6-20

22 21

y la formula media es: 67
13 11

Larva desconocida.

Distribucion geografica.— Se ha encontrado desde 0 m hasta unos 60 m,
en comunidades detriticas, en las islas Chaftarinas (Emig ef al., 1999) y en
otros lugares: Rusia. Australia, Nueva Caledonia, Nueva Zelanda, Panama
(Emig y Roldin, 1992), Madagascar, Mayotte, Jordania, Africa del Sur, Costa
de Marfil (Emig, 1973; Thomassin y Emig, 1983), Senegal.

Biologia.— Presenta reproduccion asexual por escision transversal. Repro-
duccion sexual dioica; los huevos podrian ser incubados en una masa en glan-
dulas nidamentarias; machos con organos lofoforales anchos y glandulares.

NOTA DE LOS AUTORES

El APENDICE 1: NOMENCLATURA: LISTA DE SINONIMOS Y COMBINA-
CIONES FILO PHORONIDA es de exclusiva responsabilidad de MA. Alonso
Zarazaga, va que los autores del capitulo correspondiente a los Phoronida man-
tienen notables discrepancias sobre ¢l criterio adoptado en dicho apéndice.

En los trabajos del siglo XIX y comienzos del siglo XX, los Phoronida han
sido clasificados en el reino animal con desigual fortuna, frecuentemente por
parte de no especialistas en este grupo zoologico, como por ejemplo, Dalla
Torre (1889), Poche (1903). Posteriormente, comenzando por Selys-Lon-
champs (1907), quien proporcionO una excelente historia de las vicisitudes
por las que ha pasado este grupo, todos los especialistas (ver también Rou-
le. Cori, Silén, Zimmer, Emig) han alcanzado un status quo que acepta la
nomenclatura simultinea de la larva Actinotrocha v del adulto Phoronis, lo
que fue solicitado de manera «oficiosa- por Silen (1952) a la Comision Inter-
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nacional de Nomenclatura Zoologica, la cual acepto verbalmente la propues-
ta. A nuestro juicio no hay necesidad de cuestionar la solvencia de Silén sobre
este punto, ni de hacer la peticion por escrito a la Comision, ya que diver-
sos articulos del ¢codigo en vigor (principalmente art. 23.2 y art. 23.9.2) son
suficientemente explicitos para mantener la situacion actual de la sistematica
y taxonomia de los Phoronida, que es utilizada por todos y en todos los tra-
bajos cientificos. Toda tentativa de modificacion para aplicar la ley de priori-
dad del nombre larvario supondria la creacion de un nuevo género para las
especies ovalis-bippocrepia (especie tipo de Phoronis) —ifimai-australis y aun
mas dificultades para los anos venideros para las especies muelleri-psam-
mophila-pallida;, Gnicamente el género Phoronopsis no se veria afectado.

Por lo que respecta a la categoria taxonOmica de familia, en la jerarquia
actual de los Phoronida, no ha sido descrita ninguna familia ni hay disponi-
ble ninguna diagnosis de ese nivel jerarquico. El uso cada vez mas frecuen-
te de bases de datos sobre la biodiversidad mundial tiende a alterar la clasi-
ficacion actual, por un problema técnico ya que ciertos programas informati-
cos necesitan obligatoriamente un nombre para el campo familia, y existe la
tendencia a poner Phoronidae, lo cual no tiene ninguna validez. Con el fin
de satistacer el preimbulo del CINZ, el mantenimiento de la sucesion jerar-
quica especie>género>clase o filo (segin los autores en estos dos altimos
casos) es formalmente necesario.

Ademis, actualmente, no puede sugerirse ninguna diagnosis para el nivel
de tamilia que pueda satisfacer a la CINZ,

En la Fauna Ibérica se consideran los Phoronida como filo y no como cla-
se. Vease la introduccion sobre los Lofoforados.

Filo Pbhoronida Hatschek, 1888

La lista que viene a continuacion no tiene en cuenta mas que los tixones
realmente identificados, con la exclusion de los nomina nuda (ver Selys-
Longchamps, 1907; Emig, 1971).

Genero Pbhoronis Wright, 1850
Pboronis Wright, 1856. Proc. Roy. Pbys. Soc. Edinburgh, 1: 167
Eseecie Tiro: Phoronis bippocrepia Wright, 1856

Phoronis bippocrepia Nright, 1856

Phoronis bippocrepia Wright, 1856, Proc. Roy. Phys. Soc. Edinburgh, 1: 167
Crepina gracilis van Beneden, 1858, Ann. Sci. nat. Paris, Zool. (4) 10: 20
Phoronis caespitosa Cori, 1889, Inaug.-Diss. Praga (Univ. Leipzig). 20
Phoronis kowalevskyi Benham, 1889, Q. /I microsc. Sci., (N.S.), 30: 126
Phoronis capensis Gilchrist, 1907, Trans. S. Afr. phbil, Soc,, 17: 151

Larva:

Actinotrocha bippocrepia Silén, 1954

Actinotrocha bippocrepia Silén, 1954, Acta zool., 35: 215
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Phoronis australis Haswell, 1883

Phoronis australis Haswell, 1883. Proc. Linn. Soc. N. 5. Wales, 7: 607
Phoronis buskii McIntosh, 1888, Vovage HMS Challenger, Zool., 27 (73): 3
2 Phoronis bbadurii Ganguly v Majumdar, 1967. /. Zool. Soc. India, 19: 7
Larva: desconocida

Pboronis muelleri Sclys-Longchamps, 1903

Phoronis muelleri Selys-Longchamps, 1903, Wiss. Meeresunters., Helgoland, 6: 1
Larva:

Actinotrocha branchiata Miller, 18406

Actinotrocha branchiata Muller, 18406. Arch. Anat. Physiol., 13: 101
Actinotrocha brownei Selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30: 190
Actinotrocha B Tkeda, 1901. /. Coll. Sci. Tokyo, 13: 507

Actinotrocha D lkeda, 1901. J. Coll. Sci. Tokyo, 13: 507

Phoronis psammophbila Cori, 1889

Phoronis psammophila Cori, 1889. Beitr. Anat. Pboronis: 20

Phoronis sabatieri Roule, 1889, C. R. Acad. Sci. Paris, 109 (5); 196

Phoronis architecta Andrews, 1890, Ann. Mag. nat. Hist., (6) 3: 445

Larva:

Actinotrocha sabatieri Roule, 1896

Actinotrocha sabatieri Roule, 1896. . R. Acad. Sci. Paris, 122: 1343
Actinotrocha metschnikoffi Selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30: 192
Actinotrocha wilsoni Selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30: 195
Actinotrocha batscheki Selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30: 193
Actinotrocha ashworthi selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30 194

Pboronis pallida (Schneider, 1862)

Phoronis pallida (Schneider, 1862), Silén, 1952, Ark. Zool., 4 (4): 95
Larva:

Actinotrocha pallida Schneider, 1862

Actinotrocha pallida Schneider, 1862, Arch. Anat. Physiol., 1862: 47

Genero Phoronopsis Gilchrist, 1907
Phoronopsis Gilchrist, 1907. Trans. South. Afr. Phil. Soc., 17: 153
Esvecie Tiwo: Phoronopsis albomaculata Gilchrist, 1907

Phoronopsis barmeri Pixcll, 1912

Pboronopsis harmeri Pixell, 1912, Quant. J. micros. Sci., 58: 257

Phoronis pacifica Torrey, 1901, Biol. Bull., 2: 282

Phoronopsis viridis Hilton, 1930. Trans. Amer. micros. Soc., 49: 154
Phoronopsis striata Hilton, 1930. Trans. Amer. micros. Soc., 49: 154

? Phoronopsis malakbovi Temereva, 2000, Zool. skii Zb., 79 (9): 1088

Larva:

Actinotrocha barmeri Zimmer, 1964

Actinotrocha harmeri Zimmer, 1964, PbD Thesis, Univ. Microfilm, 1964:1
Actinotrocha ikedai A Selys-Longchamps, 1907, Fauna Flora Neapel, 30: 197

Phoronopsis californica Hilton, 1930
Phoronopsis californica Hilton, 1930. Trans Amer. micr. Soc., 49: 154
Larva: desconocida
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INTRODUCCION

El nombre -brachiopode- (braquiopodos) fue utilizado por primera vez por
Cuvier, eminente zoologo francés, en 1805. Poco después, su colega Dumé-
ril (1800) tormalizé el nombre -Brachiopoda-, para un orden dentro del gru-
po de los -Mollusca-. El nombre Brachiopoda (Braquiopodos) ha pervivido,
en la literatura zoologico-paleontologica, pese a lo enganoso o erroneo de su
significado (brazos en los pies). y su semejanza con el de un grupo de crus-
ticeos llamados Branchiopoda (branquiopodos).

Los braquiopodos constituyen una de las historias evolutivas mejor conoci-
das. Surgicron hace al menos unos 550 millones de anos, siendo sus restos
muy importantes en todo el registro geologico. En la actualidad se conocen
unas 400 especies vivientes, pertenecientes a unos 120 géneros, lo que cons-
tituye aproximadamente el 1% de todas las especies descritas hasta ahora. Esta
es la principal razon por la que la mavor pante de los estudios sobre bra-
quiopodos han sido realizados por paleontologos y no por zoologos.

La obra mis completa, en la que se incluyen unos 1.600 géneros con
representacion actual o exclusivamente fosil, es la serie titulada Treatise on
Invertebrate Paleontology, con dos volimenes dedicados a los braquiopo-
dos (Moore, 1965). Una edicion revisada de este tratado, con mas de 4.000
géneros diagnosticados e ilustrados, ha venido siendo editada durante los
ultimos 10 anos, con 4 volumenes ya publicados v 2 en prensa (véase Kaes-
ler, 1997-2002).

El estudio de los braquiopodos que viven en las costas ibero-baleares vie-
ne de antiguo. En la segunda mitad del siglo XIX, diversos buques oceano-
grificos GHirondelle-, -Caudan-, <Talisman-, -Travailleur- v «Princesse Alices,
entre otros) realizaron extensas exploraciones en estas costas. Los braquiopo-
dos obtenidos por artes de arrastre fueron objeto de diversos estudios y mono-
grahias (Lacaze-Duthiers, 1801; Jeffreys, 1880; Fischer v Oehlert, 1890, 1891,
1892; Locart, 1896; Joubin, 1907) en los que se resaltaba su importancia bio-
logica vy geologica. Hidalgo (1916) recogio los datos existentes por aquel
entonces de braquiopodos actuales en las costas espanolas. D'Hondt (1973,
1976) estudio los braquiopodos recientes procedentes del golfo de Vizcaya
(Campanas del <Jean-Charcot-, 1968-1972, y del «Thalassa-, 1967-1973) y del
Mediterrineo (Campanas «Polymedes 1y 11, 1971-1972, con ¢l «Jean-Charcots),
En 1981, Cooper publicG un amplio articulo fruto de los estudios realizados
en las colecciones de braquiopodos actuales recogidas por los buques «Jean-
Charcot v «Thalassa- en varias campanas (1972-1974). Mas recientemente, Fer-
nandez Ovies y Alvarez (1985) y con mas detalle Anadon (1994), proporcio-
nan nuevos datos sobre braquidopodos de la plataforma costera y el talud con-
tinental de Asturias, v Besteiro v Urgorri (1984) de las costas gallegas.

Las costas de Portugal (provincia faunistica lusitana) y las del Mediterrineo
occidental han proporcionado abundantes ejemplares de braquiopodos actua-
les, como atestigua la amplia bibliografia existente (Lacaze-Duthiers, 1861;
Hidalgo, 1867, 1870, 1916; Fischer v Oehlert, 1891; De Buen, 1934; Gasull, 1970:;
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Pajaud, 1977; Llompart, 1983, 1988; Templado y Luque, 1986; Logan y Zibro-
wius, 1994: Logan et al, 1997, 2004: Logan, 1998: Alvarez, 1999; Alvarez y
Emig, 2000a, 2000b; Calvo et al., 2001; Gaspard, 2003; Alvarez et al., 2005a,
2005b). Merece resaltarse la monografia realizada por Logan (1979) sobre los
braquiopodos actuales del Mediterrineo, de gran interés tanto para especia-
listas como para simples neofitos.

Aunque yva en las expediciones del «Challengers (1873-18706), <Travailleur-
(1882) y <Talisman- (1883) se recogieron algunos braquiopodos en el suroes-
te del Atlantico norte (Davidson, 1880; Fischer y Oehlert, 1891), fueron las
campanas «Cancap- (1976-1985) las que proporcionaron una amplia coleccion
de braquiopodos, de la provincia faunistica mauritana (GCANCAP- 1-1V), des-
de Gibraltar a cabo Blanco, mas las islas Canarias, Salvajes y de Cabo Verde
(«Cancap VI-). El estudio detallado de estos braquiopodos, asi como el de sus
alinidades con los que se encuentran en el Mediterraneo, costas de Portugal
v en el golfo de Vizcaya, fue realizado por Logan (1983, 1988a, 1988b, 1993).
Una amplia recopilacion bibliogratica sobre los braquiopodos de las costas
ib¢ricas se puede encontrar en Saiz Salinas (1989), y datos sobre la biologia,
ecologia y distribucion geogrifica y batimétrica de estos animales en Alvarez
y Emig (2000a, 2000b). Recientemente Logan (1998) v Gaspard (2003), reali-
zaron ¢l estudio de los braquiopodos recogidos en las costas portuguesas y
en montanas submarinas situadas al sur de las islas Azores v al oeste de las
islas Canarias (Campanas «Seamount 1 y 2., respectivamente), v Alvarez et al.
(2003) citan 15 especies como probablemente nativas de Canarias, en ¢l ban-
co de datos de biodiversidad de Canarias v aguas proximas (Moro ef al., 2003;
véase también Alvarez et al., 2005¢).

Para el estudio de los braquiopodos que viven en las costas ibero-balea-
res se ha contado con numeroso material de comparacion, facilitado por
NUMErosos muscos y particulares, asi como una amplia informacion biblio-
grafica. Hay que destacar en este sentido las colecciones del Museo Nacio-
nal de Ciencias Naturales (Madrid), las de la Station Marine d’Endoume (Mar-
sella), las del Muséum National d'Histoire Naturelle de Paris, The Natural His-
tory Muscum (Londres), National Musceum of Natural History, Smithsonian
Institution (Washington DC), las del Departamento de Biologia Animal (Zoo-
logia) de la Universidad de La Laguna (Tenerife), v las de los Departamentos
de Biologia de Organismos y Sistemas, y de Geologia de la Universidad de
Oviedo. Nos es grato agradecer la ayuda vy colaboracion del personal de
dichas instituciones y en especial de ]. Templado, A.A. Luque, J.M. Remon,
M. Calvo, en Madrid; N. Anadon y G. Flor, en Oviedo; J. v L. Nunez y A. Mar-
tinez, en Tenerife; C.H.C. Brunton y S. Long (Department of Palacontology)
y C.G. Jones, A, Ball y B. Williamson (E.M. Unit, Department of Mineralogy),
en Londres; G.B. Curry, en Glasgow:; N. Hiller v D. Lee, en Nueva Zelanda;

J. Richardson, en Australia; R. Doescher, J. Thompson, M.S. Florence, vy los va

fallecidos G.A. Cooper v R.E. Grant, en Washington DC. A todos ¢llos nues-
tro agradecimiento no s6lo por el préstamo del material, sino también por sus
valiosas sugerencias v comentarios, que han contribuido al desarrollo del tra-
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bajo objeto de esta monografia. Finalmente expresamos nuestro agradeci-
miento a la Dra. MLA. Ramos, Coordinadora del Proyecto Fauna Ibérica, por
haber hecho posible que nuestra colaboracion llegase a buen puerto, a los
evialuadores Jos¢é Templado y Eugenio Fernindez Pulpéiro, v al Asesor de
Nomenclatura Miguel A. Alonso-Zarazaga, sus comentarios y sugerencias con-
tribuyeron a mejorar ¢l texto y depurar errores, a Casto Fernindez Ovies por
su trabajo en las colecciones del Museo Nacional de Ciencias Naturales en
Madrid y sus comentarios a versiones previas de este manuscrito, a Juan E.
Trigo (La Coruna) por su generosa aportacion de braquiopodos recogidos en
-«a Costa da Morte- poco antes del desastre del petrolero «Prestige-, a Sarah L.
Long (Department of Palacontology, The Natural History Museum, London)
por facilitarnos acceso al material topotipico de muchas de las especies estu-
diadas, que de esta forma han podido ser convenientemente discutidas e ilus-
tradas, a Lloyd S. Peck (British Antarctic Survey, Cambridge) por proporcio-
narnos las fotos de larvas que utilizamos en este volumen, a Victoria Remon
y a Pepe Fernandez por su ayuda técnica y el tiempo que dedicaron a la con-
feccion del presente volumen, v a Covadonga Brime (Oviedo) por su conti-
nua v desinteresada ayuda.

POSICION SISTEMATICA Y DISTRIBUCION GEOGRAFICA
DE LOS BRACHIOPODA

Tras un amplio debate (véanse, por ejemplo, Hennig, 1966; Rowell, 1982; Gor-
jansky y Popov, 1985, 1986; Carlson, 1991, 1992, 1994, 1995; Nielsen, 1991;
Popov et al., 1993; Williams, 1993; Bassett ef al., 1994; Holmer et al., 1995; Hol-
mer y Popov, 1990, v en especial Williams ef al, 1996, 1997a, 2000, 2002 en
la Edicion Revisada del Treatise on Invertebrate Paleontology, Part (H) Bra-
chiopoda), la division del filo Brachiopoda en dos clases, Articulata ¢ Inar-
ticulata, se abandona en favor de otra clasificacion supra-ordinal (Williams er
al.,, 1996) en la que el filo Brachiopoda se divide en tres subfilos: Linguli-
Jormea, Craniiformea y Rbynchonelliformea. En esta clasificacion, seguida
por nosotros en esta monografia, el subfilo Linguliformea comprende dos cla-
ses, Lingulata y Paterinata. El subfilo Craniiformea, la clase Craniata; y ¢l
subfilo  Kbynchonelliformea, las clases Chileata, Obolellata, Kutorginata,
Stropbomenata y Rhynchonellata. Esta clasificacion, basada principalmente
en la anatomia y el esqueleto de especies actuales, parece compatible con
aquellos ordenes erigidos sobre la morfologia de la concha en grupos total-
mente extinguidos a lo largo del registro geologico y también con el conoci-
miento que actualmente se tiene del genoma de los braquiopodos recientes
(véanse Cohen y Gawthrop, 1996, 1997; Endo 2001, referencias en ellos cita-
das. y el capitulo -Lopbopborata- en esta monografia). Los datos filogenéticos
mas recientes muestran la monofilia de los braquiopodos, asi como la de la
mayoria de los grupos ordinales (Carlson, 1995; Williams, 1997; Alvarez y
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Carlson, 1998; Cohen y Carlson, 2005, Cohen y Weyvdman, 2005), lo que
corrobora, al menos hasta cierto punto, esta clasificacion (véase el capitulo
Lophophorata~). Un comentario similar debe hacerse respecto a la division de
los terebratdlidos en dos grupos, segun posean braquidio «<largo- o «cortos
(véanse Richardson, 1975; Collins et al, 1988; Curry et al, 1991; James et al.,
1992; MacKinnon y Gaspard, 1995; Cohen y Gawthrop, 1996, 1997; Alvarez et
al., 2005a; Cohen y Saito, 2005) y a la posicion suprafamiliar de los Tecidei-
dinos (véanse, por ejemplo, Elliot, 1958, 1965; Williams y Rowell, 1965¢;
Pajaud, 1970; Baker, 1984, 1990; Carlson, 1995; Carlson y Leighton, 2001;
Jaecks, 2001, 2005, entre otros). Los paleontologos han propuesto relaciones
filogenéticas entre los tecideidinos v los estrofoménidos, orden extinto dentro
de los Rhynchonelliformea (Schuchert, 1893, 1897: Elliot, 1953; Rudwick, 1968:;
Baker, 1970; Pajaud, 1970; Grant, 1972); con los terebratalidos (Williams, 1968;
Cohen y Gawthrop, 1997; Cohen et al., 1998) v con los espiriféridos en sen-
tido amplio (Baker, 1984, 1990; Logan, 1988a). Nosotros en esta monografia
hemos optado, aunque con reservas, por considerarlos como un orden inde-
pendiente dentro de la clase Rbynchonellata (véanse Williams et al., 1996,
2002; Williams, 1997; Baker, 2002).

Aunque desigualmente representados, en las costas ibero-baleares estin
presentes los tres subfilos, habiendo sido citada una sola especie de Linguli-
Jormea, ¢l discinido Pelagodiscus atlanticus;, dos de Craniiformea, los crani-
dos Novocrania anomala v N. turbinata; y unas 30 especies pertenecientes
a tres Ordenes del subfilo Rbynchonelliformea: Rbynchonellida Kuhn, 1949,
Terebratulida Waagen, 1883 y Thecideida Elliot, 1958,

La filogenia, y la clasiticacion de los lofotorados como supratilo o filo, y
en consecuencia las de los braquiopodos, foronideos v briozoos como filos
o clases se discute en el capitulo introductorio sobre los <Lophophborata-.

Distribucion ibero-balear

No resulta facil precisar ni la distribucion geogrifica ni el rango batimétri-
co de las especies de braquiopodos que viven en las costas ibero-baleares.
Algunas areas no han sido muestreadas, o lo han sido inadecuadamente. Los
metodos de muestreo utilizados son variados y, por tanto, los resultados difi-
cilmente comparables. La recogida nunca ha sido sistematica, barriendo, casi
siempre, ¢l mismo rango de profundidades. Hay pocos datos de la zona abi-
sal, vy no muchos mids de cuevas y otros hdabitats cripticos. Sobre todo en
medios someros, el tamano adulto es muy pequeno v suelen estar recubier-
tos por epibiontes, por lo que muy ficilmente estos braquiopodos diminutos
pasan inadvertidos. Por todo lo anteriormente expuesto, creemos que los
datos de ausencia de un determinado taxon son, en general, menos fiables
que los de presencia (fig. 14).

Con la excepcion de Lacazella mediterranea v de Tethyrbynchia medite-
rranea, especies restringidas al oeste del mar Mediterraneo (Logan, 1988a,
1988b, 1993; Logan en Logan y Zibrowius, 1994; Simon y Willems, 1999;
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Fig. 14. Distribucion
ibero-balear de los
braguiopocdos.

1. Pelagodiscus atlanticus;
2. Novocrania anomala;
3. N. wurbinata;

4. Cryptopora gnomon;
5. Hispanirhynchia
cornea; 6. Lacazella
mediterranea;

7. Stenosarina davidsoni;
8. Gryphus vitreus;

9. Dyscolia wyvilli;
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10. D. subquadrata;

11. Acrobelesia cooperi;
12 Terebratulina retusa;
13. Eucalathis ergastica;
/4. E. wberata; 15 E. aff.
murrayi; 76. Megathiris
detruncata;

17. Argyrotheca cuneata;
I8. A. cistellula;

19. A. cordata;

20. A. grandicostata;

21. Gwynia capsula;

22. Platidia anomioides:

23. P. davidsoni;

24. Phaneropora incerta;
25. Megerlia truncata;
26. M. monstruosa;

27. Dallina septigera:
28. D. parva; 29. Fallax
dalliniformis;

30. Glaciarcula
spitzbergensis;

31. Macandrevia cranium;
32. M. novangliae;

3. Pajaudina atlantica;
34. Abissothyris atlantica.

2|




Alvarez y Emig, 2000b; Logan et al., 2004), todas las especies que viven actual-
mente en el mar Mediterrineo aparecen también en el océano Atliantico
(fig. 14), si bien generalmente extendiendo su rango hacia aguas mas pro-
fundas (Logan, 1979, 1983, 1988b. 1993, 1998; Riedl, 1980; Emig, 1988, 1989a;
Brunton, 1989; Saiz Salinas, 1989; Taddei Ruggicro, 1993: Anadon, 1994;
Logan en Logan y Zibrowius, 1994; Alvarez y Emig, 2000a, 2000b; Alvarez ef
al., 2003). En el Atdntico nororiental, Fallax dalliniformis, Glaciarcula spitz-
bergensis v Dallina parva aparecen s6lo en ¢l golfo de Vizcava. En la zona
comprendida entre ¢l cabo Finisterre y Gibraltar no se han encontrado Cryp-
topora gnomon ni Acrobelesia cooperi, pero se constata la presencia de Pha-
neropora incerta. Esta ultima especie, junto a Pajaudina atlantica y Argy-
rotheca grandicostata, son propias de la provincia faunistica mauritana.
Recientemente, Logan (1998) en su estudio de los braquiopodos recogidos en
la campana -Seamount 2« a las montanas submarinas situadas al oeste de
Madeira y Canarias constato por primera vez en el Atlintico nororiental la
presencia de Abyssothyris atlantica, entre 420 v 1.070 m de profundidad. Gas-
pard (2003) describe unas conchas de Eucalathis, procedentes del suroeste
del cabo de San Vicente (Portugal), entre 1.940 v 2.075 m de proftundidad,
que Gaspard asigna, con cierta reserva, a la especie pacifica £, murrayi,

Bastantes de los géneros presentes en las costas ibéricas (como Pelagodiscus,
Novocrania, Cryptopora, Dyscolia, Terebratulina, Eucalathis, Arghyrotheca,
Megathiris, Platidia, Megerlia, Macandrevia, Dallina, Lacazellay Grypbus) se
encuentran representados, aunque generalmente por otras especies, en ¢l
area caribena (véase la monografia de Cooper, 1977; v los trabajos de Asgaard
y Stentoft, 1984 v Logan, 1993). En este sentido, Jackson (1921), Cooper (1973a)
v Logan (1979) pusieron de manifiesto la semejanza que existe entre especies
de Lacazella, Grypbus, Argyrotheca y Megerlia presentes en el Mediterraneo
y en el océano Indico.

Algunas especies (por ejemplo, Dallina septigera, Hispanirbynchia cornea
y Macandrevia cranium) desconocidas en el mar Mediterrineo actual, pare-
cen haber vivido en €l desde el final del Mioceno hasta ¢l comienzo del Holo-
ceno (Davidson, 1870; Thomson, 1927: Cooper, 1975, 1977: Logan, 1979,
1983, 1988b:; Templado v Luque, 1980; Brunton, 1989; Taddei Ruggiero, 1993;
Anadon, 1994; Alvarez y Emig, 2000a; Logan et al.. 2004). Fluctuaciones en
¢l clima, con periodos glaciares ¢ interglaciares, induciendo cambios en la
salinidad, temperatura, corrientes y nivel del mar, han provocado una serie
de emigraciones e inmigraciones en las especies mediterraneas. Solo estudios
paleontologicos detallados (véanse, por ejemplo, Llompart, 1983; Gaetani y
Sacca, 1984, 1985; Bitner, 1990, 1993; Bitner v Pisera, 2000) permitirin des-
velar la historia biogeogrifica del Mediterraneo.

Con los datos de profundidad disponibles, los braquiopodos ibero-baleares
actuales pueden dividirse en dos grupos principales, segin habiten en aguas
generalmente poco profundas (plataforma), o profundas a muy profundas (des-
de el reborde del talud, a los pisos batial y abisal), con un grupo menos nume-
roso de braquiopodos presentes tanto en aguas someras como profundas. Esta
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division es solo orientativa, basada principalmente en el rango 6ptimo de apa-
ricion de las especies (véanse Logan, 1979, 1993; Alvarez y Emig, 2000b; Liiter,
2001b; Logan et al., 2004; entre otros). Este rango puede ser poco exacto, sobre
todo cuando los ejemplares aparecen muenos, en dragados, por lo que un cier-
to transporte, posterior a la muente de estos braquiopodos, no puede ser des-
cartado. Quizis sea ésta la razon por la que si bien no suelen aparecer tixones
considerados como de aguas profundas, como por ejemplo Pelagodiscus, en
zonas poco profundas, con frecuencia se dan apariciones mis 0 menos espo-
radicas, en aguas profundas, de braquiépodos considerados someros.

En aguas de la plataforma (0-100 m), frecuentes en cavidades rocosas y
concreciones calcireas a escasa profundidad, encontramos braquiopodos
generalmente de tamano muy pequeno, portadores de lofoforos sencillos (tro-
colofo y esquizolofo en su mayoria) (fig. 32), suficientemente atiles en estas
zonas con abundante concentracion de detritos orgianicos. A este grupo per-
tenecen diversos miembros de la familia Megathirididae (todas las Argyro-
theca excepto A. grandicostata, restringida a aguas profundas en Canarias),
el mindasculo Guynia capsula (frecuentemente asociado con A. cistellula y
Tethyrbynchia mediterranea) y el recideidino Lacazella mediterranea.

Comunes en aguas mas profundas (> 100 m), en la parte superior v media
del talud continental, encontramos braquiopodos de tamano diverso, con
lofoforos mias complejos (generalmente plectolofo) (figs. 32, S4E, 54F), muy
abundantes en namero de individuos, tanto en el Mediterrineo como en ¢l
Adantico: Novocrania anomala, Terebratulina retusa, Megerlia truncala,
Grypbus vitreus, Megathiris detruncata, Platidia anomioides y P. davidsoni, y
dos especies exclusivamente atlinticas, Macandrevia cranium, la unica
Macandrevia que habita aguas relativamente poco profundas, y el tecideido
Pajaudina atlantica (tipico de la provincia faunistica mauritana). Algunas de
estas especies se extienden a la plataforma.

En aguas profundas (piso batial inferior) a muy profundas (piso abisal), los
braquiopodos tienen conchas generalmente delgadas, delicadas, transparen-
tes, a veces de gran tamano y con lofoforo comianmente complejo (plectolo-
fo y espirolofo) (fig. 32), al que se le supone una mayor eficiencia a la hora
de filtrar la escasa concentracion de particulas alimenticias (al menos en com-
paracion con la zona somera). Entre los braquiopodos propios de aguas pro-
fundas se encuentran Pelagodiscus atlanticus (-90 a -3.482 m); los dos rinconé-
lidos Cryptopora gnomon ¢ Hispanirbynchia cornea, este altimo apareciendo
frecuentemente asociado con diversas especies ( Fallax dalliniformis, Dallina
septigera, D. parva, Stenosarina davidsoni, Dyscolia subgquadrata, D. wyvilli,
Acrobelesia cooperi, Eucalathis tuberata, E. ergastica. Phaneropora incerta,
Glaciarcula spitzbergensis, Megerlia monstruosa, Macandrevia novangliae), y
la Gnica Argyrotheca restringida a aguas profundas (A. grandicostata). Nin-
guna de estas especies, a excepcion de Megerlia monstruosa, se encuentra €n
la actualidad en el mar Mediterranco.

Especies que, como Cryptopora gnomon, Fallax dalliniformis, Dallina sep-
tigera y Macandrevia novangliae, muestran tendencia a desarrollar una depre-
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sion radial mayor, externamente concava (surco), sobre la superficie de la val-
va dorsal, que produce una ligera ondulacion en la comisura anterior (surca-
cion), viven generalmente en aguas mas profundas que aquellas con surco en
la valva ventral (Argyrotheca cordata, A. cistellula, Terebratulina retusa). En
el hemisferio sur, por contra, formas surcadas ( Waltonia, Terebratella, Maga-
sella, Magellania, Aerothyris, etc.) habitan aguas someras (Cooper, 1975, 1982).

MORFOLOGIA Y ANATOMIA DEL ADULTO

Los braquiopodos constituyen con los foronideos y los briozoos un grupo
marino de celomados lofoforados suspensivoros y bentonicos. Son sésiles y
epibiontes, excepto algunos Lingulida que son endobiontes. Presentan un
tamano adulto, por lo general, muy homogéneo, que oscila entre los 1,5 mm
de longitud de Guwynia capsula y los 4 cm de algunos ejemplares de Grypbus
vitreus. Braquiopodos exclusivamente fosiles llegaron a alcanzar los 12 cm de
anchura (por ejemplo, algunos Gigantoproductinae carboniferos) o los 10 ¢cm
de longitud (algunos Pentameroidea devonicos). Los braquiopodos segregan
una concha bivalva, que ha sido causa de no pocas confusiones con los
moluscos en la altima centuria. Sin embargo existe poca similitud si se los
observa en detalle. Aparte de las importantes diferencias anatomicas exis-
tentes entre ambos grupos, los braquiopodos tienen una concha con valva
ventral vy dorsal, mientras que los bivalvos tienen una valva derecha y otra
izquierda, y ademais, cada valva de braquiopodo posee simetria bilateral
(fig. 15A). El plano de simetria divide cada valva de braquiopodo en dos par-
tes iguales, mientras que en los bivalvos este plano pasa entre las valvas de
forma que cada una es la imagen especular de la otra. En los braquiopodos,
ambas valvas al cerrarse se ajustan perfectamente segin una linea curva (comi-
sura) inscrita en un plano (comisural) perpendicular al de simetria (fig. 15A).
La region posterior ¢s aquella region de la concha en que se sitian ambos
ganchos (dorsal y ventral) y anterior es la region opuesta, aquella por donde
la concha entreabre (figs. 15A, 16). Los términos dorsal y ventral son utilizados
<anatomicamenter y no tienen por qué reflejar la orientacion en vida del bra-
quiopodo. Las dimensiones, longitud (L), anchura (A) y grosor (G), s¢ miden
de forma convencional, las dos primeras en el plano comisural y el grosor, per-
pendicular a ellas, en el plano de simetria (figs. 15A, 15B).

Los braquiopodos se dividieron tradicionalmente en dos grandes grupos (al
que se les conferia el rango de clases):

1. Los inarticulados, en los que las valvas se mantienen juntas solo median-
te muasculos aductores, oblicuos y laterales; el lofoforo carece de un soporte
esquelético interno; tienen ano; la concha esta constituida principalmente por
fostato cilcico (apatito) y material organico (quitina) (= Subfilo Lingulifor-
mea); en algunos géneros, como Novocrania, la concha es calcarea (calcita)
(= Subfilo Craniiformea).
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quivalva) (figs. 15A, 15B, 16, 19, 20, 23), forma, e incluso en algunos casos,
en ornamentacion. De la forma de la concha de los Rbhynchonelliformea, que
recuerda la de las lamparas de aceite romanas (fig. 21), viene el nombre de
Jamp-shells-, con que popularmente son conocidas en inglés. A través del
foramen pasa un pedanculo (fig. 16) que sirve al animal para fijarse a sus-
tratos varios, generalmente rocosos (fig. 53). El deltirio (abertura peduncu-
lar triangular) puede estar abierto, restringido lateralmente por placas delti-
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anfitirida ¢n los casos en los que el pedanculo comparte el deltirio y una
scotadura en el gancho dorsal (como en M. monstruosa y P. anomioides).

El animal se sujeta al sustrato generalmente por el pedanculo (fig. 53),
orientindose en los Rbyncbhonelliformea con la valva dorsal vertical o hacia
el sustrato, y la valva ventral frente a la corriente de fondo (es decir, parale-
la o vertical en relacion con el sustrato). Los términos dorsal v ventral no
reflejan la orientacion en vida del animal. Un grupo panicular de Rbyncho-
nelliformea, los tecideidinos poseen pedianculo solo durante las fases larva-
rias (fig. 22) pasando a vivir cementados al sustrato por la valva ventral cuan-
do adulios (figs. 36, 53E). En los -inarticulados-, o bien la valva ventral se
sujeta (como en los discinidos) (fig. 56) o se cementa a un sustrato duro (por
ejemplo, cranidos) (fig. 53D), o la concha se sitia vertical dentro del sedi-
mento, como en el caso de los lingalidos.

Subsecuentemente a la secrecion del protégulo o concha inicial, el tamano
de las valvas puede aumentar todo alrededor, es decir, en direccion posterior
y también anterior y lateral. Es el tipo de crecimiento conocido como holo-
periférico, en ¢l que ¢l protégulo mantiene una posicion mids 0 menos cen-
trada en la valva adulta (como en discinidos, como Pelagodiscus). Mas fre-
cuente, y caracteristico de los braquiopodos articulados, es el crecimiento
mixoperiférico, variante del anterior, del que difiere en que el sector pos-
terior de cada valva se inclina anteriormente hacia la valva opuesta dando
lugar a un drea plana o ligeramente curvada (area cardinal). En algunos Lin-
guliformea, como los lingulidos, aunque el margen posterior de las valvas se
engorda por un ligero incremento en la concha, pricticamente todo el creci-
miento se produce en los margenes anterior v lateral (crecimiento hemipe-
riférico). En este caso, el protégulo permanece en posicion posteromedia.

Las valvas de los Rbynchonelliformea estan unidas por una charnela defi-
nida, que comprende un mecanismo de dientes (en la valva ventral), sopor-
tados a veces por placas dentales (que pueden unirse en espondilios de
tipo diverso), y fosetas (en la valva dorsal), a lo largo de la cual la valva se
articula con su pareja (figs. 17, 19, 20, 23, 54), mecanismo ausente en los sub-
filos Linguliformeay Craniiformea. Internamente, la valva ventral de los téci-
dos posee una plataforma apical (hemiespondilio) pequena, para los mus-
culos aductores, formada por dos pequenas placas, y que puede estar sopor-
tada por un septo medio corto (ver figura 37). En muchos géneros, especial-
mente entre los que tienen representacion fosil, el margen posterior de las
valvas es paralelo a la linea sobre la que rotan las valvas al abrir o cerrar la
concha (formando lo que cominmente se llama eje o linea de charnela,
veanse figuras 15A, 18). v el borde creciente del margen posterior es igual de
ancho en ambas valvas. Las conchas de este tipo son llamadas estréficas vy
sus dreas cardinales, interareas (figs. 23D-F). Por contra, las conchas son
astroficas (= distroficas) cuando su margen posterior no es paralelo con el
eje de charnela (figs. 15A, 23A).

La superficie interna de la valva dorsal de los Rbynchonelliformea presen-
ta, a menudo, una elevacion media, llamada septo. que se continia poste-
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agarre para algunos muasculos pedunculares (fig. 54B). Los pares de muscu-
los relacionados con el movimiento de apertura y cierre de la concha suelen
estar separados medianamente, en el interior dorsal, por una cresta o septo
de concha secundaria fibrosa (miofragma) (fig. 24D). Del cardinalio, v en
direccion anterior, se desarrollan dos apéndices calcareos, los crura, que se
continGan generalmente en una delicada cinta calcirea, ¢l braquidio. Este se
proyecta en el interior de la cavidad paleal en figura de un asa mas o menos
desarrollada en forma y tamano: también con gran importancia taxonomica.
Los terebratilidos desarrollan diversos tipos de braquidio (ver figuras 24 y 25,
¢ ilustraciones en la parte de sistematica), siendo los mas conocidos los de
tipo centronelliforme (braquidio sencillo, libre, suspendido sin unirse al interior
de la valva dorsal), terebratuliforme (braquidio corto, en forma de U o de W,
surgiendo directamente del cardinalio, figura 24) o terebratelliforme (braqui-
dio largo v complicado en forma y origen, en conexion con el cardinalio y el
septo medio dorsal, figura 25) (Williams y Rowell, 1965a; Richardson, 1975;
MacKinnon, 1993; Saito, 1996; MacKinnon, ¢f al., 1997; Williams ef al, 1997b;
Saito, ef al., 2001). Para que un braquidio crezca de forma armonica requiere.,
al igual que ocurre con la articulacion, que se produzca una resorcion parcial
en algunas de las zonas inicialmente formadas (fig. 24F).

Los Thecideida poseen un braquidio complejo con varias crestas que pue-
den lobularse e interdigitarse de manera complicada en la zona media de la
concha (véanse ilustraciones de Lacazella y Pajaudina en la parte sistematica).

Los Linguliformea tienen una concha con dos capas bajo la cuticula orgi-
nica, delgada, que recubre la concha (periostraco): una mineralizada (fos-
fato cilcico, apatito) y otra interna orgianico-mineralizada (granulos de apati-
1o en una matriz organica). El resto de braquiopodos poseen una concha cal-
citica, laminar (tabular) en los Craniiformea vy fibrosa en los Rbhynchonelli-

Jormea. La concha de los Rbynchonelliformea esta compuesta por dos o tres

capas de carbonato cilcico bajo el periostraco (cuticula delgada): una capa
primaria de cristales aciculares y una secundaria de fibras de calcita, envuel-
tas en una membrana organica y perfectamente empaquetadas (figs. 26-30,
45C-F). Estas fibras se disponen ligeramente inclinadas desde su origen, deba-
jo de la capa primaria, hacia la superficie interna de la concha (figs. 26, 29),
donde forman un mosaico regular (figs. 27, 28, 33G, 43-50). En algunos géne-
ros s¢ encuentra una capa terciaria de prismas o columnas de calcita (fig. 29);
en otros, exclusivamente fosiles, la capa secundaria es laminar v no fibrosa
(Williams y Brunton, 1993). Los técidos y todos los terebratdlidos poseen una
concha endopuntuada, en la que estas capas estan atravesadas por huecos
tubulares llamados endopuntos (figs. 27-30, 35, 38, 390, 43-50, 64-69), mien-
tras que practicamente todos los rinconélidos son impuntuados (carecen de
puntos). Cranidos, como Novocrania, poseen también concha puntuada
(figs. 57, 38), pero sus puntos (puntos en sentido estricto) dificren de los
endopuntos de los terebratulidos por estar muy ramificados, especialmente
en su region distal (Alvarez et al., 2005b). Endopuntos y puntos en sentido
estricto se encuentran ocupados por extensiones cilindricas del epitelio exter-
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