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Resumen

Ei presents articulo consiste en una puesta al dia de la clasificacion actual de las relaciones filogenéticas de los
PicrogGridos, tanto interna, come enire los Artrépodos, asi como de los fosiles admitidos por los especialistas. La
principal novedad estriba en que, por primera vez, se realiza la confeccion de un cladegrama de las familias del
grupo, basandose en la pérdida paulatina de los apéndices ceflicos, de sus artejos y de los poros genitales

{evolucion regresiva).
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Evolution and Phylogeny of Pycnogonids
Abstract

This paper present the current classification of the pycnogonids, thelr internal and external phylogenetic relations and
the accepted fossils by the speciatists. A cladogram of the extent families is the main noveity, which is based on the
gradual loss of the cephalic appendages, your articles and genital pores (regressive evoiution).

Key words: Pycnogonids, Evolution, Phylogeny, Fossils.

Los PICNOGONIDOS ENTRE LOS ARTROPODOS

Los Picnogodnidos (Latreille, 1810) son un grupo de Artropo-
dos marinos y benténicos que constan de 1163 especies (dato
inédito) distribuidas en todos los mares del mundo, entre O y
7310 m de profundidad hasta el momento presente. Su
posicidn entre los grupos artropedianos ha sido ampliamente
discutida, inestable y controvertida desde hace casi dos siglos.
Hasta mediados de este siglo se les ha relacionado con los
Aracnidos porque ambos grupos poseen queliceros, palpos y
ctegos intestinales, presentan ¢l cuerpo dividido en dos tagmas
y carecen de antenas y deutocerebro. Pero también se les ha
relacionado con los Crusticeos, fundamentalmente por la
similitud de las larvas Nauplius y Protonymphon y por la
semblanza existente entre los procesos oogénicos de ambos
grupos; sin embargo, los apéndices de las larvas no son
homologos v la oogénesis puede haberse desarrollado por
separado. Una buena sintesis de ambas opciones y de los
autores que las apoyan se puede observar en el trabajo de
King (1973). Por otra parte, Dohmn (1881) y Hoek (1882)
admiten su descendencia directa de los Anélidos, mientras que
Tiegs & Manton (1958) insisten en sus afinidades con los
Onicoforos. Asimismo, Manton (1978) concluye que los
Picnogénidos derivan de un grupo de Ardcnidos matinos
baséndose en la morfologia funcional de sus patas.

La controversia contimia en la categoria taxondmica
asignada al grupo por distintes y numerosos autores: Subtipo,
Clase o Subclase. Dentro de la tendencia monofilética
artropodiana son considerados come una Clase taxondmica
dentro del Subtipo Chelicerata (Arnaud, 1988; Amaud &

Bamber, 1987) o como Subtipo dentro del Tipo Chelicerata
(Manton, 1978; Bergstrom et al., 1980} si s¢ sigue la teoria
polifilética. Los autores mencionados se basan principalmente
en los caracteres mencionados anteriormente en la relacion
Picnogénidos-Ardcnidos. Pero ademds, Bergstrdm et al,
(1980} aducen que la existencia de una cola u opistosoma
largo, estrecho y multisegmentado en el Picnogdnido fosil
Palaeoisopus problematicus (Broili, 1928} los acerca a los
Xifosuros (Merostomas marinos), a los Buriptéridos (Merosto-
mas fosiles lacustres y salobres), a los escorpiones y a algunos
ordenes de Ardcnidos (Uropigios y Palpigrados per ejemplo).
Por otra parte, la existencia de telson en Palaeoisopus, y de
vitelo dentro de los huevos de especies actuales (endoleciti-
cos, igual que en Limulus polyphemus) también los acosta a
los Xifosuros.

Otros autores {Hedgpeth, 1947, 1978; De Haro, 1967,
1971; Munilla, 1981) postulan para los Picnogonidos la
categoria de Subtipo, al mismo nivel que los Quelicerados.
Finalmente, Wilmer (1990) considera a este grupo como
insertae sedis y en 10s inicios de la artropodizacion, cosa que
evidentemente no compartimos, pues si los primeros fosiles
picnogonianos se localizan en el Devénico, antes (en el
Céambrico) aparecen tos Trilobites y Crusticeos.

A pesar de todo lo expuesto anteriormente, Schram
(1978) y Boudreaux (1979), recapturando caracteres de
Quelicerados, crean respectivamente los Subtipos Cheliceri-
formes y Cheliceromorpha, que poseen similares caracteristi-
cas, por lo cual se han de considerar sindnimos. Por lo tanto,
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Fig.1.- Cladograma de los Queliceriformes segiin Brusca & Brusca,
1990. Sinapomortias; 1~ Cuerpe dividido en prosoma y opistosoma.
2~ Queliceros como primeros apéndices. 3- Palpos como segundos
apéndices. 4- Tipicamente con cuatro pares de patas locomotoras, 5-
Proboscis, 6- Qvigeros, 7- Opistosoma reducido sin apéndices. 8-
Patas locomotoras con § artejos (sin contar ufias). 9- Miltipies poros
genitales {uno en cada coxa). 10- Caparazdn prosémico escudiforme,
11~ Primere o segundo segmento opistosdémico modificado como
somite genital. 12- Apéndices opistosdmicos con bramquias en libro.
13- Telson fargo y espadiforme. 14- Apéndices opistosdmicos
reducidos, perdidos o modificados. 15- Con trdqueas, pulmones en
libro o ambos.

¢l Subtipo Cheliceriformes (ley de prioridad) englobaria a los
Picnogdnides por un lado, con la categeria de Clase y al
grupo hermano de los Quelicerados por ofro, el cual a su vez
encuadraria a lag Subclases Merostomata y Arachnida, siendo
fos Xifosuros, Euriptéridos y Escorpiones Ordenes de los
Merostomas. Que los Pycnogonida y Chelicerata son grupos
hermanos ha sido carroborado recientemente por Giribert &
Ribera (1998), quienes, tras ua estudio de ADNr 185 de 133
animales distintos pertenecientes a 31 phyla, muestran un
cladograma en el que los dos grupos figuran juntos pero
saliendo de ramas contiguas. Ambos grupos no pueden
encuadrarse en la misma categorfa taxondmica, ya que los
Picnogodnidos se diferencian de los Quelicerados estrictos por
lo siguiente: a) los Quelicerados tienen 6 pares de metémeros
prosomicos ¥ 6 pares de apéndices en ese tagma, Ios Picno-
gomidos 7, 8 0 9 metdmeros y 7, 8 o 9 pares de apéndices (no
olvidemos las formas decapodas o dodecapodas; b) los
Picnogénidos presentan ovigeros como tercer par de apéndi-
ces cefilicos, los Quelicerados no; ¢} los Picnogénidos
poseen trompa suctora, cosa que 1o ocwrre en los Quelicera~
dos; d) los Quelicerados presentan sus gonoporos en el
segundo metdmero opistosdmico, los Picnogonidos en las
sepgundas coxas de sus patas prosémicas; e) los Picnogénidos
tienen un prosoma segmentado en casi todas sus especies
(fosiles y actuales), cosa que no se da en el prosoma de los
Quelicerados.

En consecuencia, proponemos el cladograma evolutivo
dela figura 1, basado principalmente en caracteres morfologi-
cos; igunalmente proponemos la siguiente clasificacidn,
teniende en cuenta que las familias actuales (Orden Pantopo-
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da) estdn ordenadas evolutivamente segtin lo propuesto en el
apartado de filogenia interna,

Subtipo Cheliceriformes Schram, 1978
@ Clase Pycnogonida Latreille, 1810
¢ Orden Palacopantopoda Broili, 1930
+  Fam. Palacopantopodidae Hedgpeth, 1978
+  Fam. Palacoisopodidae Hedgpeth, 1978
¢ Orden Pantopoda Gerstacker, 1863
+  Fam. Ammotheidae Dohrn, 1881
+ Fam. Tanystylidae Schimkewitsch 1913
+  Fam. Nymphonidae Wilson, 1878
+ Fam. Callipallenidae Hilton, 1942
»  Fam. Phoxichilidiidae Sars, 1891
+  TFam Colossendeidae Hoek, 1881
«  Fam. Endeidae Norman, 1908
+  Fam. Austrodecidae Stock, 1954
+  Fam. Rhynchothoraxidae Thompson, 1909
= Fam. Pycnogonidae Wilson, 1878
& Clase Chelicerata Heymons, 1901
® Subclase Merostomata Dana, 1852
® Subclagse Arachnida Lamarck, 1801

Los FOSILES DE LOS PICNOGONIDOS

Las formas reconocibles como fosiles son muy escasas, yasea
por s ausencia en yacimientos, porque ain no se han hallado
yacimientos con abundantes ejemplares o guizés por la falta
de interés de los paleontélogos o zodlogoes en este grupo.

Hedgpeth (1978) describe un ejemplar bdvaro del
Jurdsico medio que mide 5 mum de lengitud corporal, contaide
con queliceros y 3 pares de patas. Su aspecto es parecido al
actual Pentacolossendeis, siendo bautizado por su autor come
Pentapalaeopyenon inconspicua. Perc dos aflos mas tarde,
Bergstrom et al. (1980) realizando radiografias de fosiles
conocidos, concluyen que dicha forma es en realidad yna
exhuvia de una larva Phyliosoma de Crustdceos Palintiridos.
[gnalmente, los numerosos ejemplares bavaros de Phalangites
priseus (Milnster, 1839), que en su dfa fueron atribuidos a
Picnogdnidos, parece ser que, tras estudios mas rigurosos, han
resuitado ser Ardcnidos (Ledn, 1934; Hedgpeth, 1978).

Actuaimente solo se reconocen 3 especies de fosiles
picnogonianos con 4 pares de patas (Fig. 2), hallados en
Hunsriick Shale (Devénico temprano aleman). Uno de ellos,
Palaecisopus problematicus Broili, 1928, inicialmente fue
descrito como isépodo. Hasta ahora, se han hallado aproxima-
damente 50 ejemplares fosiles de este animal de 125 mm de
longitud corporal minima; sus 8 patas setosas y aplanadas
indican su condicion nadadora. No se han observado trazas de
diverticulos digestivos en sus patas. Posee una trompa y un
abdomen segmentado en $ partes, hallandose el ano entre e 5°
segmento abdominal y el telson. Los demas caracteres quedan
expuestos en la tabla 1.

Palaeopantopus maucheri Broili, 1929, con 3 especi-
menes de 15 mm de largo, posee patas ciiindricas gue indican
su locomocion andadora; su abdomen es trisegmentado vy ¢l
tronco, igual que la anterior especie, estd también segmentado.
El cephalen no se conoce bien debido a su deficiente fosiliza-
¢idn, a pesar de haber sido estudiado con rayos X.

Elénico ejemplar hallado de la tercera especie, Palaeo-
thea devonica Bergstrom et al., 1980, solo se conoce parcial-
mente. Por su forma y sus caracteristicas apendiculares
(abdomen de un solo segmento, ano terminal, 4 tubérculos
dorsales, gueliceros, palpos v ovigeros presentes pero sin
poderse contar sus artejos) se asemeja bastante a las formas
actuales. Su cuerpo mide 5 mm de largo y adin no se le ha
encuadrado en ninguna familia de Pantdpodos actuales.
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Tabla 1

Caracteres generales de las familias de Picnogdnidos mas el génere fosil Pelaeoisopus. En casi todas existen algunas especies
que no cumplen aiguno de los caracteres. * Incluye 3 géneros fosiles monoespecificos.

N° arteios N°  Gono- Ne N° de Uhias Fusién  N°bandas  N° N°
Familias Quelicéra artejos poros artejos atas  secundarias segmentos electrofo- géne- sp. Y
Palpo odf2¢  Ovigeros » tronco réticas ros
Ammotheidae 12 6-10 24 Fe+ R8I0 8 si-no si-no 14-16 28 320 278
Tanysiylidae 1 (mufién) 4-7 3-4/4 g5+ 92 10 8 si si 13 1 44 38
Nymphonidae 2 5 2-3/4  od+ 8¢ 84 8-12  si, la mayoria si 5 6 213 18,4
Callipalienidae . . N
(incl. Pallenopsis) 1-2 sin 24l oo+ §% 10 8 si-no §i 7 23 210 18,1
Phoxichilidiidae 1-2 sin 444 & 56 8 sinoreducido  si-no i 4 139 12,0
Endeidae sin (si en ' .
juveniles) sin 3/4 F7-8 8 si no 1% 1 14 1,2
Colossendeidae sin, excepio
especies con 910 44 T 2210 812 no no & 85 7.3
10 ¢ 12 patas
Austrodecidae sin 5.7 34 g+ 89 110 8 si~no no 2 54 4,7
Rhynchothoraxidae sin 4.7 i od+ 292 10 8 Si-no si 1 17 1,8
Pycnogonidae sin sin 4 a¢ §-9 8-10 o e 9 2 61 53
Palaeociscpus 3 9 7 10-11 8 " no no 3* 3* 0,26

Fig.2.- Fésiles picnogonianos reconocides actualmente. A: Palgeoisopus probematicus, B: Palazopantopus maucheri, C: Palaeothen devonica.

Enia fig. 3. mos-
framos €l cladograma
evolutivo de tos Picno-
gonidos. A favor de este
modelo estd la reduc-
cton  de segmentos
opistosdmicos o abdo-
minales (evolucién re-
gresiva) y la mas primi-
tiva condicidn nadadora
en Palaeisopus, en con-
tra de la andadora de
Palacopantopus 'y de
las formas actuales. La
ausencia de diverticulos
digestivos en Palaeoi-
sopus es considerado
por Bergstrdm come un
cardcter primitivo (ple-
siomérfico) y el aplana-
miento de las patas seria
derivado del anterior
(apomdrfico).

0. Palacopantopoda
Palaeopantopis

0. Pantopoda
incluido Palaeothea

0. Palaeoisopoda
Palagoisopus

LAncestro
Merostomado?

Fig. 3. - Cladograma indicando la evolucion de los Picnogénidos actuales a partir de los fosiles. Sinapomorfias:
1-Opistosoma  segmentado, 2-Patas con 9 artejos. 3.Pérdida de apéndices abdominales. 4-Prosoma
pseudotagmatizado en cephalon y torax. 5-Adquisicion de proboscis. 6-Sin diverticulos digestivos en patas. 7-
Ano ventral. 8-Opistosoma reducido a 5 segmentos mas uz telson. 9-Patas apianadas. 10-Base de patas anilladas.
13-Con diverticulos digestivos en patas. 12-Patas cilindricas. 13-Ano terminal. 14-Opistosoma reducide a 3
segmentos. |5-Marcas anulares en base de las patas y opistosoma. 16-Patas con § artejos. 17-Opistosoma
reducido z un artejo. 18-Pérdida de telson. Modificado de Bergtrom et al., 1980.
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D (incl. Tanystylidae} C
Fig.d.-

Esquemas filogenéticos hallados en la bibliografia. A: seglin Hedgpeth (1947); B: segln Fry (1978); C: segin Munilla & De Haro (1981); D: segin Stock {1994).
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Fig. 5.- Cladograma filogenético propuesto para las familias de Picnogonidos, basado en la evolucion regresiva de sus apéndices cefilicos y
e fa reduccidn de sus poros genitales femeninos. Sinapomerfias: 1-Presencia de queliceros. 2-Palpos con un méaximo de 16 artejos. 3-Ovigeros
con 10 artejos en machos y hembras. 4-Patas con 8 artejos (sin centar las ufias). 5-Poros sexuates femeninos en todas las patas. 6-Quelas peco
desarrolladas. 7-Palpos con 6-10 artejos. 8-Queliceros transformados en un mufidn. 9-Palpos con 4 a 7 artejos. 10-Quela bien desarrotiadas.
11-Palpos con 5 artejos. 12-Queliceros o palpos o ambos ausentes. 13-Pérdida de palpos. 14-Ovigeros masculines reducidos & 5-8 artgjos. 15-
Pérdida de ovigeros femeninos. 16-Ovigeros mascuiinos con 5 o 6 artejos. 17-Ovigeros masculinos con 7-8 artejos. 18-Quelivesos séio en
juveniles, 19-Pérdida de queliceros. 20-Paipos con 10 artejos. 21-Estrigilis con varias filas de espinas. 22-Reduccién de artejosen palpos. 23-
Palpos con 5-7 artejos. 24-Un par de poros sexuales femeninos. 25-Palpos con 4-7 artejos, 26-Pérdida de ovigeros femeninos. 27-Férdida de
palpos. Algunos géneros y especies son excepeiones a lo indicade, que es lo general,

FILOGENIA INTERNA DEL ORDEN PANTOPODA [PICNOGONIDOS AGTUALES)

En la historia de los trabajos filogenéticos de las formas
actuales encontramos 4 esquemas (Fig.4) que plasman la
filosofia evolutiva de sus autores. El primero es el de Hedg-
peth {1947), el cual opina que todas las familias derivan
separadamente de un antecesor corim, indicando algunos
géneros que enlazan ciertas familias, El 2° es el de Fry (1978),
que muestra un diagrama derivado de aplicar la taxonomia
mumérica (coeficiente de similitud de Gower) a 45 caracteres
de 73 géneros. Su confuse resultado fue aumentar el nitmero
de familias establecide de 8 a 27, rompiendo principalmente
las familias Ammotheidae y Pallenidae, e incluyendo géneros
de algunas familias en otras distinfas. Por su lado, Munilla &
De Haro (1981) propusieron en el tercer modeio una filogenia
basada en criterios electroforéticos y morfoldgicos, donde
aparecen ¢omo mas antignos los Nymphonidae y como més
evohicionados los Pycnogeonidae. Finalmente, Stock (1994)
muestra un drbol fifogenético basado en la pérdida de segmen-
tos o artejos en abdomen, proboscis y apéndices cefélicos;
asimismo, aduce que el género Eurycyde (Ammotheidae) es el
Gnico género actual del grupo con abdomen y proboscis
segmentados, ignal que ocurria en los fosiles.

Siguiendo en esa misma linea de evolucidn regresiva
(pérdida de alguna estructura) proponemos un cladograma
evolutivo (Fig.5) basado no s6lo en la pérdida de apéndices
cefilicos (los tinicos gue existen en la larva Protonymphon) o
de sus artejos sino también teniendo en cuenta el nimero de
pares de gonoporos femeninos y otros caracteres mostrados en
{a tabia 1. Hemos de tener en cuenta gue en los Artrdpodos se
consideran condiciones primitivas la presencia de un par de
apéndices por metdmero {como ocurre en Palaeocisopus) y su
pérdida es evolucidn.

En mi opinidn, la seleccién natural ha de primar
aquellas estructuras gue hagan posible y eficiente la captura de
alimento para llegar como minimo a la época reproductora,
que es la finalidad bioldgica primordial para que pueda haber
evolucidn posterior. Por ello, los queliceros, que son los
encargados de la manipulacién alimentaria, aparecen en
primer lugary plenamente desarrollados en las larvas picnogo-
nianas. Asimismo, las especies y familias con juveniles y
adultos quelicerados son més eficientes en la captura, raspado,
troceo v punzado de presas (sean vegetales, detriticas o
animales) gue luego seran succionadas por la proboscis. Las
especies cuyos adultos presenfan queliceros con quela
desarrollada son, aproximadamente, ¢l 70 %; por tanto, la
evolucidn las ha favorecido, en contra de las que no los
poseen. Justamente, las 4 familias con queliceros (Ammothei-
dae, Nymphonidae, Callipallenidae y Phoxichilidiidae) son las
que contienen mayor namero de especies y, por este orden,
son Jas mas antiguas, ya que a partir de los Ammotheidae (con
queliceros, palpos y ovigeros bien desarrollados en ambos
sexos) s van perdiendo artejos en palpos y ovigeros e incluso
desaparccen dichos apéndices. Curiosamente, el conjunto
Ammeotheidae engloba a 320 especies (27,6 % de las 1163
existentes entre los Picnogdnidos) constituyendo la familia
mas diversa, pero también presenta el nimero mas abundante
de géneros y de bandas electroforéticas {ver tabla 1). Estos
hechos se pueden interpretar diciendo que al ser la familia mas
antigua es 1ogico que haya tenido més tiempo para evelucio-
nar y una mayor capacidad de penetracién ecoldgica, dando
como resuitado una mayor biodiversidad especifica. El hecho
de que 3 de sus especies tengan entre 14 y 16 bandas electro-
foréticas {Munilla & De Haro, 1981) indica que tienen més
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proteinas especificas que otras especies de otras familias, o
cual redundaria en mds posibilidades de subsistir o de adaptar-
se 2 distintas condiciones ambientales.

Por ofre fado, muchas especies de Ammoteidos son
litorales (King, 1973} y viven en, enlre o cerea de algas v
fanerdgamas con gran produccién primaria v, consecuente-
mente, gran cantidad de animales susceptibles de ser presas
picnogonianas (hidrozoos, esponjas, briozoos, ete.); si estos
biotopos son abundantes y persistentes a través del tiempo,
hay mds posibilidades de diversificarse. Pero adernds, las
especies litorales de Pienogénides son generalmente pequeiias
{Arnaud & Bamber, 1987) y los Ammotheidae, fundamental-
mente, también lo son, excepcidn hecha de alglin género como
Antmothea, principalmente antirtico. Entre los géneros del
conjunto Ammotheidae-Tanystylidae encontramos a Trygaeus
o Tanystylum, que son de los de mas reducido tamafio entre
les Picnogénidos, equiparables con Riynchothorax o Austro-
decus de otras familias. En general, las especies pequefias
tienen mayor capacidad de especiacidn (Wilson, 1994) y
menor tasa de extincién (Begon et al,, 1988} y también, en
general y contemplando grandes grupes de organismos, las
especies pequefias surgen antes que las grandes (procariotas
més antiguos que cucariotas, protozoos frente & metazoos,
insectos frente a vertebrados). ;Ocurrird lo mismo entre los
Picnogdénidos?. El futuro lo dird cuando se descubran més
especies actuales y fésiles de tamafios variados.

Por otro lado, no encuentro ningln motivo serio para
inchuir al género Tanystylum dentro de la familia Ammothei-
dae como propone Stock (1954) v que ha tenido bastante éxito
en la literatura posterior, a excepeién de Hedgpeth (1948) v
seguidores. Asimistmo, Clark (1977) aduce que es absurda ka
inclusién pere la mantiene. Es evidente que existen otras
familias monogenéricas entre los Picnogdnidos como son
Rhynchotoraxidae o Endeidae. Tanyseylum se parece bastante

a Achelia pero se diferencia de los Ammotheidae en que la
mayoria de sus especies poseen un mufion queliceral v palpos
de 4 a 7 artejos (la mayor parte de especies de Ammotheidae
presentan 1 o 2 verdaderos artejos en su escapo queliceral y de
8 a 10 artejos en los palpos).

Siguiendo con el cladograma mencionado (Fig.5),
después de los Phoxichilidiidae se pierden los queliceros y
surgen las cinco familias restantes no queliceradas, tas cuales
a su vez, también van perdiendo artejos de palpos y evigeres
e incluso dichos apéndices, al igual que sucedia con la serie
quelicerada. Consideramos a los Colossendeidae mas primiti-
vos que el resto por poseer en su estrigilis (4 Gltimos artejos
ovigerales) varias filas de espinas en cada artejo, cardcter que
curiosamente también tiene el género Ascorhynchus de los
Ammotheidae. Finaimente, tas familias mas evolucionadas
setian Rhynchothoraxidae y Pycnogonidae, por haber perdido
en sus coxas varios pares de poros sexuales femeninos, que
son Jos importantes a la hora de salir los dvulos (presentan
fecundacion externa, Nakamura & Sekiguchi, 19803, Conside-
ramos caracter plesiomdrfico la existencia de 3 o 4 pares de
gonoporos femeninos {se da en la mayor parte de familias) y
su pérdida un cardcter apomdriico. A favor de que los Pyeno-
gonidae son los mas evolucionados estd no solo la presencia
de un solo par de poros sexuales en machos y hembras sino
también la pérdida de ovigeros en todas las hembras ¥ en
algunos machos (género Mulloviger), apéndices dimdrficos
Gue sirven para la autolimpieza y para portar los machos bolas
de huevos.

AGRADECIMIENTOS

Quiero dar las gracias al Dr. 1.J. De Haro Olé por brindarme
la oportunidad de participar en este velumen monografico
sobre evelucidn v filogenia de Artrépodos.



Evolucion vy filogenia de los Picnogénidos 279

BIBLIOGRAFIA

ARNAUD, F., 1988. Les Pycnogonides (Cheticerata) de Méditerranée:
distribution  écologique, bathymetrique et biogeographie.
Mesogée. Bull. Mus. Hist, Nat. Marseille, 1987, 47: 37-58,

ARNAUD, F. & BAMBER, R.N., {987, The Biology of Pycaogonida.
Adv. Mar. Biol, 24: 1-56.

BEGON, M., HARPER. J.L. & TOWNSEND, CL., 1987, Ecologia. Indivi-
duos, pobluciones y comunidades. Ed. Omega. Barceiona,

BERGSTROM, I, STURMER, W. & WINTER, G., 1980, Palaeoisopus,
Palacopantopus and Palaeothea, pyenogonid arthropods from
the Lower Devonian Hunsriick Slate, West Germany. Paldon-
tologische Zeitschrift, 54: 7-54.

BOUDREAUX, H.B., 1979. Arthropod Phyloneny with special referen-
ce to Insects. Wiley & Sons, New York.

Browl, F., 1928, Crustaceenfunde aus dem rheinischen Unterdevon,
Sitzngsbert. Bayer. dcad. Wiss. Math. Natur. Abt., 1928: 197-
201

CLARK, W.C., 1977. The genus Tanystvlum Miers, 1879 (Pycno-
gonida) in the Southern Oceans. Royal Soc. N.Z, T{3): 313-338.

De HARO, A., 1967, Los Picnogdnidos y su posicién sistematica
dentro de los Artropodos. Bol R. Sec. Esp. Hist. Nal. (Sec.
Biol.), 65: 367-375,

De HAROQ, A, 1971, Relaciones filogenéticas de los Picnogdnidos. J
Simposio Internacional de Zoofilogenia, (13-17 Octubre de
1569): 293-304, Universidad de Salamanca.

DOMRN, A., 1881. Die Pantopoden des golfes von Neapel und den
angrenzenden Meeresabschitte. Monographie der Fauna und
Flora des golfes von Neapel, 3:1-252.

Fry, W.G., 1978. A classification within the pycnogonids. In Sea
Spiders (Pycnogonida). Zool, J. Linn. Soc. London, 63 (1-2):
35-58.

GIRIBERT, G. & RIBERA, C., 1998, The position of Arthropods in the
animal kingdom: a search for a reliable outgroup for internal
arthropod phylegeny. Molec. Phylog. And Evel,, 9 (3} 481-488.

HEDGPETH, J.W., 1947, On the evolutionary significance of the
Pycnogonida. Smiths. Misc. Coil., 186 (18) : 1-34.

HepaeeTH, I, W., 1978. A reappraisal of the Palacopantopoda with
description of a species frosm the Jurassic. Tn Sea Spiders. Zoo.
J. Linn, Soc. London, 63 {1-2): 23-34,

Hoex, P. P. C., 1882, Report on the Pycnogonida Proc. Roy, Sec.
Edinburgh, 11: 689-699.

KNG, P.E., 1973, Pyenogonids. St. Martin Press. London.

Eron, R., 1934, Over Phalangites priscus Mstr. und Palpipes cursor
Rhot (Noch Keine Pantopoden mi Jurassic). Senckenbergiana,
16; 24-29.

MANTON, S.M., 1978, Habits, functional morphology and evolution
of Pycnogenids. In Sea Spiders. Zeol. J. Linn. Soc. London 63
(1-2). 1-21.

MuUNILLA, T., 1981. Relaciones serol6gicas de los Picnogdnidos ton
otros grupes de Invertebrados. fnmunclogica, 2: 74-81.

MUNILEA, T, & DE HARQ, A., 1981. An electrophoretical and inmu-
nological study of Pycnogonida, with phylogenetic considera-
tions. Bijdr. Dierk,, 51 (2): 191-198.

MONSTER, G. V., 1839. In Bietrage zur Petrefaktenkunde 84,

NakaMmura K, & SEKIGUCHI, K., 1980, Mating behavior and ovopo-
sition in the Pyenogonid Propallene longiceps. Mar. Ecol.
Progr.Ser., 2: 163-168,

SCHRaM F.R., 1978, Arthropods. A convergent phenomenon.
Fieldiana geologica, 39: 61-108.

Stock, LH., 1954, Pycnogonids from Indo-West Paciftc, Auatralian
and New Zealand waters. Widensk. Medd, Dansk. Naturhis.
Foren,, 116: 1-168.

§tock, L H., 1994, Indo-West Pacific Pycnogonida coliected by
some major oceanographic expeditions. Beaufortia, 44 (3):
17-78.

TiEGS, 0. W. & MANTON, $.M,, 1958. The Evolution of the Asthropo-
da. Biol. Rev., 33: 255-337.

WILMER, P., 1990, Invertebrate relationship. Patterns in animal
evolution. Cambridge Univ. Press. Cambridge.

WILSON, E. Q., 1994. La diversidad de la vida. Ed. Drakontos.
Barcelona.





