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“SOCRATES: ;Qué es peor, a tu juicio, cometer injusticia o recibirla?
POLO: En mi opinién, recibirla.

SOCRATES: .Y qué es mas feo, cometer injusticia o recibirla?

POLO: Cometerla.

SOCRATES: [.....]Dejemos esto asi. Examinemos a continuacion el
segundo punto sobre el que teniamos distinta opinién. ;Cual es el mayor
de los males: que el que comete injusticia reciba su castigo, como tii cre-

ias, o que no lo reciba, como creia yo?.”
Gorgias, 474-476

ol [ ] Es probable que cualquier vida extraterrestre que podamos
hallar sea mucho mas primitiva o mucho mas avazada. Si es més avan-
zada, ;por qué no se ha diseminado por la galaxia y ha visitado la
Tierra?. Si huebiran venido extraterrestres, se habria notado: habria sido
mas como la pelicula Independence Day que como E.T. [.......... ] Una
explicacion mas razonable [a que los extraterrestres no nos hayan visita-
do todavia] es que la probabilidad de que se desarrolle vida en otros pla-
netas o de que la vida llegue a ser inteligente sea muy baja. Como afir-
mamos que somos inteligentes, quiza sin mucha base para ello, tende-
mos a ver la inteligencia como una consecuencia inevitable de la evolu-
cién. Sin embargo, podemos cuestionarmos esto, ya que no resulta tan
claro que la inteligencia tenga mucho valor para la supervivencia. Las
bacterias se las arreglan muy bien sin inteligencia, y nos sobreviviran si
nuestra llamada inteligencia nos lleva a exterminarmos en una guerra
nuclear. Asi, puede ser que cuando exploremos la galaxia encontremos
vida primitiva, pero no es probable que hallemos seres como nosotros.”

El Universo en una cdascara de nuez, Stephen Hawking.

I [P ] Piensa que es bueno ser nifio, pero que también es bueno ser
adulto y poder analizar el misterio de la infancia, sus creencias y deseos.
| - pensar que la infancia tiene sus propios secretos dulces y
que confirma la mortalidad y que la mortalidad define todo el valor y el
amor. Pensar que lo que ha mirado adelante también tiene que mirarlo
atras y que cada vida hace su propia limitacion de la inmortalidad: una
rueda.”
It, Stephen King.
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L. INTRODUCCION
El phylum Tardigrada integra alrededor de 1.030 especies marinas y limnoterres-

tres y se encuentra en innumerables habitats, altitudes y latitudes, siempre y cuando los
individuos puedan estar rodeados por una pelicula de agua. Estas caracteristicas hacen
de los tardigrados unos buenos candidatos para estudios de sistemética, biogeografia y
ecologia. Ademas, al valor intrinseco que tiene el conocimiento de un grupo animal, hay
que afiadir el valor potencial, en el ambito de 1a biomedicina y la biotecnologia, que tiene
su capacidad de entrar en criptobiosis ante circunstancias desfavorables, como veremos
mas adelante.

La mayoria de los estudios que han permitido describir estas u otras caracteristicas
particulares de los tardigrados (la criptobiosis, su diversidad, su distribucién, su papel en
los ecosistemas, etc.) es relativamente reciente. Su caracter microscopico y el bajo
numero de especies descubierto hasta ahora, comparado con otros grupos, han favoreci-
do el escaso interés demostrado por los taxénomos en el escenario internacional, tenden-
cia aun mas acusada en la Peninsula Ibérica. Un hecho puntual, pero significativo, es que
hace més de medio siglo que se present6 la primera y tunica Tesis Doctoral que se ha con-
sagrado al estudio de los tardigrados ibéricos (Rodriguez Roda, 1952). De hecho, una
busqueda de las publicaciones sobre el phylum en nuestro territorio, en bases bibliogra-
ficas como el Zoological Record, en el ultimo cuarto de siglo, no obtendra como resul-
tado mas de una veintena de registros.

Por tanto, esta memoria pretende, en una primera seccion, recopilar lo que se cono-
ce hasta hoy en dia sobre los tardigrados, de forma que sirva de revision, como lo ha sido
el trabajo de J. Rodriguez Roda, y actualizacion del conocimiento para futuros trabajos
sobre los tardigrados ibéricos. Esta misma seccion, sirve ademas como consulta para
entender la biologia del grupo y la terminologia que se utiliza en el presente estudio. El
resto de la memoria lo constituye el analisis experimental desarrollado para este trabajo,
que se centra en tres grandes temas: la taxonomia de las especies recolectadas en la ver-
tiente madrilefia de la Sierra de Guadarrama, el analisis filogenético y fenético en tres
categorias taxondmicas (las familias del phylum Tardigrada, los géneros de la clase
Eutardigrada y las especies ibéricas encontradas en la bibliografia y en este trabajo) y,
finalmente, un estudio preliminar sobre los parametros de la biodiversidad del grupo, a
partir de datos bidticos y abidticos, que incide en algunos de los analisis ecoldgicos que
se pueden realizar con los datos recopilados en un trabajo como el realizado para esta

memoria.
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II. PHYLUM TARDIGRADA

2.1.- MOROFOLOGiA EXTERNA

2.1.1.- Aspecto general

El cuerpo de los tardigrados es aproximadamente cilindrico (Figura 2.1.1), aun-

que plano ventralmente y convexo
dorsalmente. Se divide en cinco seg-
mentos poco diferenciados (Nelson,
1982): un segmento cefilico, tres
segmentos troncales, cada uno con
un par de patas, y un segmento pos-
terior, con el cuarto par de patas.
Los tres primeros pares de
patas (denominadas PI, PII y PIII)
estan situados en posiciéon ventral

(Figura 2.1.1); su funcioén es loco-

Figura 2.1.1: Imagen de un eutardigrado, Platicrista
angustata, obtenida de un ejemplar de la coleccion

motora. El cuarto par de patas del departamento de Biologia Animal de la
) o Universita degli studi di Modeno e Reggio Emilia.
(denominado PIV) esta dirigido Barra = 35 um.

hacia atras (Figura 2.1.1); su funcién

es, principalmente, de sujecidn al sustrato, aunque a veces lo utilizan para moverse. Las

Figura 2.1.2: Imagen de un heterotardigrado marino,
Actinarctus  doryphorus, obtenida de Gallo
D’Addabbo et al. (1999). A la izquierda vista dorsal
de una hembra y a la derecha vista ventral de un
macho. Barra = 50 pm.

patas son macizas y, a diferencia de
algunos representantes marinos del
orden  Arthotardigrada  (clase
Heterotardigrada), en los que las
patas son telescopicas (Figura 2.1.2)
(Dewel et al., 1993), forman un con-
tinuo. Terminan en unas ufias que
pueden insertarse directamente
sobre la pata o sobre unos “dedos” o
“digitos” (expansiones de la pata)

terminales (Figura 2.1.2).
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Los tardigrados son normalmente blancos o, mas o menos, transparentes, aunque
algunas especies puedan presentar coloracion variada (marrones, amarillos, naranjas,
rosas, rojizos o verdosos; Nelson y Higgins, 1990). El origen de esta coloracién es diver-
so: puede deberse al contenido estomacal (segin el tipo de alimento ingerido), a células
de la cavidad corporal, a granulos suspendidos en el fluido de la cavidad corporal, que a
veces pueden funcionar como cuerpos de almacenaje de materia grasa (Nelson, 1995), o
a la pigmentacién de la hipodermis o de la cuticula (Nelson y Higgins, 1990). También
se han encontrado cuerpos de unién-membrana en la epidermis de Milnesium tardigra-
dum que podrian ser los responsables del color rojo-anaranjado de la especie (Dewel et
al., 1993).

2.1.2.- Cuticula

Las especies del phylum Tardigrada tienen una cuticula quitinosa (Nielsen, 1995)
que se extiende por toda la superficie del cuerpo, el intestino anterior (aparato bucofa-
ringeo, faringe y es6fago) y posterior (Nelson, 1982 y 1991a; Dewel et al., 1993). Es per-
meable al agua y aunque no inhibe la pérdida de agua por evaporacion, si contribuye a
que ésta sea mas lenta, lo que proporciona mas tiempo al tardigrado para prepararse para
la anhidrobiosis (Greven y Greven, 1987). Esta cuticula estd compuesta por tres capas
(Guidetti et al., 2000):

- Epicuticula (o exocuticula): esta formada por una monocapa de células epidér-
micas cuboidales, limitada por la membrana basal. Aunque se ha observado
mitosis en esta capa (Bertolani, 1970), parece que su renovacion se produce
en las mudas (Dewel et al., 1993).

- Intracuticula (o mesocuticula): no esta presente en todas las especies (Greven
y Greven, 1987). Varia mucho su composicién segun la especie en la que apa-
rece (Dewel et al., 1993).

- Procuticula (o endocuticula): contiene quitina, pero todavia se desconoce el
tipo (Nielsen et al., 1996). Tiene una estructura fibrosa que puede ser desde
muy fina y uniforme hasta gruesa y heterogénea.

Esta estructuracion en capas es variable. Para la mayoria de los heterotardigrados
(tardigrados pertenecientes a la clase Heterotardigrada) se han descrito, bajo la epicuti-
cula, una region estriada y una subcapa de lo que se denominan pillars (*“pilares”). Dicha

region presenta una gran variabilidad entre las especies marinas. Los pilares no se




encuentran en las regiones de la cuticula cercanas a las uiias, ni en los érganos sensoria-
les, ni en los paquetes musculares, aunque estan hiperdesarrollados en las expansiones
cuticulares de la e specie marina Actinactus doryphorus (Figura 2.1.2) (Dewel et al.,
1993). También se han encontrado pilares en la cuticula de algunos eutardigrados (per-
tenecientes a la clase Eutardigrada) dulceacuicolas como Dactylobiotus ambiguus
(Greven, 1982), Dactylobiotus dispar (Weglarska, 1989) y Murrayon dianeae
(Kristensen, 1982a). En algunos representantes terrestres de Eutardigrada, como en algu-
nas especies de los géneros Macrobiotus, Richtersius y Xerobiotus, han desaparecido
completamente (Guidetti et al., 2000).

El aspecto externo de la cuticula es variado y esta variabilidad tiene gran valor
taxondmico. Ejemplos de esta variedad entre los eutardigrados son las cuticulas lisas,
granuladas, verrugosas (cada una de las “verrugas” recibe el nombre de gibbosita), con
tubérculos, con pliegues cuticulares (que le dan al cuerpo aspecto de estar segmentado;
Nelson y Schuster, 1981), con poros (denominados por Cuénot “perlas” por su aspecto;
Cuénot, 1932), etc. Entre los heterotardigrados es comun que la cuticula presente pla-
cas (Figura 2.1.3); por ejemplo, los representantes de la familia Echiniscidae presentan
las siguientes placas: una placa cefélica, una placa escapular (I), la primera placa media-
na o intersegmental (1), el primer par de placas (II), la segunda placa mediana (2), el
segundo par de placas (II), la tercera placa mediana (3) y la placa terminal (IV). Algunas
especies tienen una placa entre la tercera placa mediana (3) y la placa terminal (IV)
denominada pseudosegmentada (Figura 2.1.3).

La cuticula se muda periddicamente. Antes del comienzo de la muda expulsan por
la boca el revestimiento cuticular del intestino anterior y posterior, y pierden las uiias. A
continuacion, la apertura bucal se cierra dejando al individuo incapaz de alimentarse
(Nelson, 1982). Este estado se conoce como estado simplex (simplex stadium; Marcus,
1929). D urante la formacién de 1a nueva cuticula los muisculos somaticos mantienen
unida la vieja cuticula al cuerpo (Nelson, 1982). Las estructuras cuticulares del aparato
bucal se sintetizan en las glandulas salivares, mientras que la nueva cuticula que cubre
el cuerpo se sintetiza en las células de la epidermis y las uiias se sintetizan en las glan-
dulas de las ufias que hay en el interior de cada pata (Walz, 1982). Normalmente, la lon-
gitud del cuerpo aumenta con cada muda hasta que alcanza un tamafio méaximo, aunque
bajo condiciones ambientales adversas, algunos individuos pueden ser mas pequefios

después de la muda. Este crecimiento es mas rapido durante las primeras mudas.




Cirro A\

Placa escapular

Primera placa mediana

1~ par de placas

Segunda placa madiana

2° par de placas

Tercera placa mediana
Placa pseudosegmentada

Placa terminal

Intaccature

Figura 2.1.3: Apéndices y placas que pueden aparecer en los heterotardigrados.

La duracidn de este proceso depende de la especie y de las condiciones ambienta-
les (Nelson, 1982). Marcus (1929) observd, en un cultivo artificial de Macrobiotus hufe-
lendi, Ramazzottius oberhaeuseri y Dactylobiotus dispar, que éstas invertian entre 3 y
12 dias en completar el proceso de la muda. En el ciclo vital completo de los tardigra-
dos se han contabilizado 12 mudas en las siguientes especies (Unicas de las que se han
hecho estudios): Ramazzottius oberhaeuseri y Dactylobiotus dispar (Marcus, 1929),
Macrobiotus areolatus (Ramazzotti, 1972), Hypsibus c onvergens (Baumann, 1961) y
Macrobiotus hufelandi (Marcus, 1929; Franceschi-Cripa et al., 1967, 1968 y 1969).

2.1.3.- Estructuras cuticulares

Existe una gran variedad de estructuras cuticulares con valor taxonémico (Nelson,
1991b): apéndices cefalicos sensoriales, cirros, clavae, papilas, espinas, etc. De hecho,
sirven para diferenciar dos de las clases del phylum: la clase Heterotardigrada, que se

denomina “armada” por poseer placas, cirros y otras estructuras, y la clase Eutardigrada,

10



también denominada “no armada” o “desnuda”, que se caracteriza por la ausencia de
cirros y placas (Nelson y Higgins, 1990).

En la placa escapular, en el primer y segundo par de placas y en la placa terminal
de los heterotardigrados pueden aparecer unos apéndices cuya presencia, forma (fila-
mentos, espinas o dientes) y posicion (dorsal, dorsolateral y/o lateral) tienen valor taxo-
némico (Ramazzotti y Maucci, 1983). Para expresar su localizacion se ha desarrollado

la siguiente nomenclatura (Figura 2.1.3):

Posicion
Placa Dorsal Dorsolateral Lateral
Escapular (1) Bd B’ B
Primer par (II) cd C’ C
Segundo par (II) D4 D’ D
Terminal (IV) — — E

En la placa terminal, que tiene dos hendiduras simétricas denominadas intaccatu-
re (Figura 2.1.3), s6lo hay apéndices en la posicion lateral. En algunas especies hay una
espina dorsal en la region central del cuerpo denominada espina medio-dorsal. Aparte de
estos apéndices cuticulares, en algunos heterotardigrados marinos, como en los géneros
Florarctus y Actinarctus, aparecen expansiones cuticulares (Figura 2.1.2) (Ramazzotti y
Maucci, 1983).

En las patas de los heterotardigrados podemos encontrar dos tipos de apéndices
cuticulares. Una papila en el primer par de patas y/o una espina sensorial en el cuarto par.
Estos dos tipos de apéndices también pueden aparecer en el segundo y tercer par de patas
(Ramazzotti y Maucci, 1983). En el cuarto par de patas hay una estructura cuticular, un
collar dentado, caracteristico de muchos géneros de la familia Echiniscidae (Ramazzotti
y Maucci, 1983).

En la region cefalica de los heterotardigrados de la familia Echiniscidae pueden
aparecer también estructuras pareadas (Figura 2.1.3): cirros cefalicos, externo € interno,
y papilas cefalicas, también denominadas clavae secundarias, clavae anteriores o clavae
bucales (Dewel et al., 1993). Algunos representantes del orden Arthotardigrada (clase
Heterotardigrada) tienen un cirro cefalico mediano (Figura 2.1.3). Los componentes de
la familia Echiniscidae tienen, en la parte posterior de la region cefalica, unos clava pa-
reados, también denominados clava primarios, clava laterales o clava posteriores, y un

cirro lateral, que se conoce como cirro A (Figura 2.1.3). Todos los cirros encajan en una
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cuenca cuticular y presentan un engrosamiento basal y un poro terminal (Kristensen y
Higgins, 1984). En la region cefalica de los taxones del orden Apochela (Eutardigrada)
hay seis papilas bucales y dos papilas cefalicas laterales (Dewel, Nelson y Dewel, 1993),
que no son homologas a las papilas cefalicas de la clase Heterotardigrada (Schuster et
al., 1980a). En otros eutardigrados estas papilas se han perdido o son dificiles de reco-
nocer, aunque si suelen ser identificables con el microscopio electrénico de barrido
(Walz, 1978).

2.1.4.- Uiias

Las ufias que presentan los tardigrados al final de sus patas son de tamafio, nime-
ro, forma y disposicion variables y estas caracteristicas tienen valor taxonémico (Nelson
y Schuster, 1981), tanto a nivel genérico como especifico (Nelson y Higgins, 1990).

Los heterotardigrados adultos de la familia Echiniscidae tienen 4 ufias separadas
en cada pata (Nelson y Schuster, 1981) y los individuos juveniles tienen 2 ufias separa-
das (Figura 2.1.4.A) (Nelson, 1995). De las 4 uilas que presentan los adultos, las dos
internas tienen un gancho en su base (Figura 2.1.4.A); las ufias externas son lisas o tie-

@ ﬂ G éBanda cuticular g ;"
Adulto Juvenil
(A) Tipo echiniscidae (B) Tipo dactylobiotus (C ) Tipo macrobiotus
(D) Tipo calohypsibius (E) Tipo hypsibius (F) Tipo isohypsibius
(G) Tipo eohypsibius (H) Tipo microhypsibius (1) Tipo milnesium

Figura 2.1.4: Tipos de ufias tradicionalmente descritas. Figuras B, C, D, E, F, G y H pertenecen a
Guidetti (1999).
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nen una, dos o mas puntas en su base, segin el par de patas, la especie e, incluso, el indi-
viduo de que se trate (Kristensen, 1987; Ramazzotti y Mauci, 1983). Sin embargo, las 2
uflas de los individuos en estado juvenil presentan siempre un gancho en su base y no
puntas. Puede incluso darse una cierta variabilidad en cuanto al nimero de uiias por pata
en algunos grupos (por ejemplo, en las especies del género Carphania; Binda y
Kristensen, 1986).

Los e utardigrados suelen tener 2 uifias dobles, d enominadas diplounias, en cada
pata, que se organizan como una diploufia externa y otra interna (Schuster ez al., 1980a;
Bertolani, 1982a). Cada diplouiia consta de una rama principal, con dos puntas acceso-
rias y una rama secundaria sin puntas accesorias (Figura 2.1.5). La distancia desde el
punto de insercion de la rama secundaria en la rama principal hasta la base de la diplou-
fia se denomina tramo comun; puede estar delimitado por un septulum transversal
(Figura 2.1.5). A continuacién de este tramo, a veces hay un estrechamiento que se llama
pedunculo. Finalmente, puede aparecer la linula, un ensanchamiento cuyos margenes
pueden ser lisos, irregulares o dentados.

Rama secundaria

Septulum transversal No septulum

Tramo comun transversal

Pedinculo

Lanula

A) (B)

Figura 2.1.5: Partes de una diploufia. (A) con septulum y (B) sin septulum.

La simetria o asimetria de las ramas principal y secundaria de las diplouiias inter-
nay externa respecto al plano medio de la pata, se indican mediante la denominada
“secuencia”, que consta de cuatro numeros: los dos primeros representan la diploufia
externa, con un “1”” la rama principal y con un “2” la secundaria, el tercer y cuarto nime-
ros se refieren a la diplouiia interna, designandose, de nuevo con “1” y “2” la rama prin-
cipal y la secundaria, respectivamente. Las secuencias simétrica y asimétrica quedarian

representadas por:

Simétrica Asimétrica

2-1H1-2]  2-1-2-1

Diplouiia: Externa  Interna
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2.2.- MORFOLOGI{A INTERNA

Los tardigrados son muy homogéneos en cuanto a la estructura y organizacion de
sus drganos internos se refiere, a pesar de la gran variedad de medios que han coloniza-
do. Esto es cierto no sdlo entre especies, sino también entre taxones superiores
(Bertolani, 1987). Sélo el sistema digestivo y los érganos excretores presentan variabi-
lidad. A continuacion se van a describir las estructuras, partes y sistemas que presentan

los tardigrados de forma general.

2.2.1.- Hemocele

La cavidad corporal de los tardigrados se denomina hemocele (Ruppert, 1991) ya
que se forma a partir del blastocele en el desarrollo embrionario (Marcus, 1929). El volu-
men del hemocele es variable; de hecho, es menor en heterotardigrados que en eutardi-
grados, y menor también en individuos bien alimentados que en los mal alimentados
(Dewel et al., 1993).

El hemocele contiene linfa y células de la cavidad corporal o células de almacena-
je (Weglarsca, 1975; Szymanska, 1994). La linfa no es homogénea; por m icroscopia
electronica de transmision se observa que estd compuesta por ciumulos de gotas lipidicas
y material pigmentario (Dewel e ai., 1993). Las céiulas de la cavidad corporal estan flo-
tando libres en el hemocele (Figura 2.2.1), aunque se adhieren temporalmente a la mem-
brana basal de otros tejidos, como el de las gonadas (Dewel et al., 1993). Estas células
varian de tamafio y/o nimero en funcién del estado nutricional del animal (Dewel et al.,
1993). Por ejemplo, el animal que entra en criptobiosis disminuye el nimero de células
de la cavidad corporal (Weglarsca, 1975). Por otra parte, son grandes en estado de vite-
logénesis de los oocitos de las hembras, y son mas pequefias después de la puesta de los

huevos (Szymanska, 1994) y durante el enquistamiento (Weglarsca, 1975).

2.2.2- Sistema digestivo

El sistema digestivo de los representantes del phylum Tardigrada consta de un
intestino anterior, un intestino medio y un intestino posterior. Como ya se ha comentado
en el apartado Cuticula de “Morfologia Externa”, tanto el intestino anterior como el pos-
terior estan cubiertos de cuticula, la cual se desprende antes de la muda (Nelson, 1982).

El intestino anterior est4 formado por el aparato bucofaringeo y el es6fago.
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( A) Faringe suctora
Glandula salivar
Mancha ocular

Glandula

Cerebro o /

Célula del Intestino cjoaca

hemocele posterior

G%n lio ntest
subtaringeo nrllé%signo Glan (%ula] o
Glandula excretora latera
Tubo bucal & hisa
Glandula salivar . Glandula
Ovario excretora lateral
Mancha ocular
Receptaculo
seminal

Glandula
excretora dorsal

- = = Intestino
Faringe suctora Oviducto posterior
Glanddla Célula del

Tubo bucal de la ufia hemocele

Cerebro

Estiletes

Figura 2.2.1: Morfologia interna de un eutardigrado. (A) Vista lateral y (B) vista dorsal.
Modificado de Nelson (1991a).

El aparato bucofaringeo es una estructura compleja de gran valor taxondmico en
los eutardigrados (Pilato, 1982; Schuster et al., 1980a). En algunas especies se ha obser-
vado que su morfologia depende del tipo de alimentacién (Kristensen, 1987; Pilato,
1987). Consta fundamentalmente de (Figura 2.2.2): tubo bucal, un par de estiletes quiti-
nosos y un bulbo faringeo (o faringe muscular succionadora). El aparato bucofaringeo
que presenta la clase Heterotardigrada esta compuesto por (Figura 2.2.3): un anillo
bucal, un par de vainas de los estiletes, un par de estiletes largos y finos, que se unen
directamente al bulbo faringeo mediante una banda muscular, y el tubo bucal, que es rigi-
do. El bulbo faringeo no contiene placoides (estructuras cuticulares que hay en el inte-
rior del bulbo faringeo de algunos tardigrados), pero tiene tres barras cuticulares conti-

nuas que se llaman barras bulbares (sbarrette bulbari; Ramazzotti y Maucci, 1983).
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Goccia

Lamelas

Banda de dientes anterior 7 5

Banda de dientes posterior | §.

Crestas dorsales ] Sistema de crestas| &

) Crestas ventrales] transversales | £
Lédmina ventral ‘8

Estiletes
Tubo bucal

. = | * /\Y‘ urca de los estiletes

Soporte de los estiletes

Tubo faringeo

Bulbo faringeo

' acroplacoides

Microplacoides

Figura 2.2.2: Morfologia del aparato bucofaringeo.

La morfologia del aparato bucofaringeo de
diferenciadas: tubo bucal, bulbo faringeo y esti-
letes. El tubo bucal comienza en la boca, también
denominada “apertura bucal” o anillo bucal, que
es anterior o anteroventral (Nielsen, 1995).
Alrededor de la boca puede haber una de las
siguientes estructuras: lamelas, 16bulos o papu-
lae (Figura 2.2.4). Su presencia y nimero tienen
valor taxonémico a nivel de género. Por ejemplo,
el género Macrobiotus tiene 10 lamelas, mientras
que Thulinia tiene 12, Amphilobus, 14 y
Pseudobiotus, 30 (Nelson, 1991a). En los géne-
ros Minibiotus y Haplomacrobiotus hay 10
papulae alrededor de 1a boca, mientras que en

eutardigrados consta de tres partes bien

{R‘ana de los estiletes

[4—Estiletes

Tubo bucal

Furca:
urc ‘@ Bulbo faringeo
Barras cuticulares

Figura 2.2.3: Aparato bucofaringeo tipico
de los heterotardigrados.
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Calohypsibius hay 6 (Schuster et al., 1980a). En algunas especies del género Milnesium
la boca esta rodeada de 6 16bulos triangulares (Ramazzotti y Maucci, 1983). El interior
de la cavidad bucal

puede tener una

armadura bucal,
caracter que se

emplea para diferen-

ciar especies (Pilato,
1982; Schuster et

Lamelas Papulae Lobulos

. Figura 2.2.4: Estructuras que pueden aparecer alrededor de la boca de los
al., 1980a), con: una eutardigrados. Figuras obtenidas en Guidetti, 1999.

banda anterior de

varias filas de dientes triangulares y/o una posterior de una o varias filas de dientes y/o
una cresta transversal (Figura 2.2.2). Por ejemplo, Macrobiotus richtersi tiene una arma-
dura bucal compuesta por varias bandas anteriores de dientes, una banda posterior de
dientes y la cresta transversal, mientras que Macrobiotus terminalis tiene varias bandas
posteriores de dientes y la cresta transversal, pero no tiene la banda anterior de dientes.

El tubo bucal, propiamente dicho (Figura 2.2.2), es rigido en la mayoria de los
eutardigrados. En algunos géneros (por ejemplo, Diphascon, Pseudodiphascon,
Itaquascon, Hebesuncus, Platicrista o Mesocrista) se divide en una regién anterior rigi-
da (tubo bucal) y una regién posterior flexible (tubo faringeo), que presenta un aspecto
en espiral (Nelson, 1991a) (Figura 2.2.2). A veces entre el tubo bucal y el tubo faringeo
aparece una estructura con forma de gota, denominada goccia (Figura 2.2.2), con valor
taxondmico entre los subgéneros. En Macrobiotus, y en otros géneros, hay una lamina
ventral, también denominada barra de refuerzo o soporte del tubo bucal (Figura 2.2.2),
que se extiende desde la boca hasta la region media del tubo bucal (Bertolani y Rebecchi,
1993).

Los estiletes son cuticulares en todos los tardigrados, con sustancias calcificadas,
lo que les permite perforar el alimento. Terminan en las glandulas salivares (Figura
2.2.1), que son dorsolaterales respecto al bulbo faringeo. Tras la muda del tardigrado, el
epitelio salivar s ecreta el nuevo tubo bucal, los estiletes y el soporte de 1os estiletes
(Nelson, 1991a). Cuando los estiletes no se usan, estan enfundados dentro de las llama-
das vainas de los estiletes. Los estiletes se engrosan en sus extremos formando la furca
(Figura 2.2.2), que es donde se sujetan los musculos protractores y retractores de los esti-
letes (Nelson, 1991a). La forma de la furca puede tener valor taxonémico. Los muscu-

los protractores se extienden desde la furca hasta el tubo bucal, mientras que los muscu-
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los retractores se insertan en el bulbo faringeo desde la furca. Algunos géneros tienen,
ademas, unas apofisis para la insercion de los musculos de los estiletes en el tubo bucal;
su forma y disposicion son de gran valor taxonémico (Figura 2.2.5) (Nelson, 1991a). El
soporte de los estiletes es una extension lateral flexible que conecta la furca de los esti-
letes con el tubo bucal (Figura 2.2.2). El nivel de insercién en el tubo bucal permite esta-

blecer diferencias entre algunas especies.
El bulbo faringeo de los tardigrados funciona como un érgano succionador
(Ramazzotti y Maucci, 1983). En una

seccion transversal se observa que esta

I tripartido (Nelson, 1991a), con una
pequeiia cavidad en el centro en la que
desemboca el tubo bucal (Ramazzotti
y Maucci, 1983). Muchos de los taxo-
nes de la clase Eutardigrada contienen

en el bulbo faringeo unos engrosa-

() mientos cuticulares denominados pla-

coides. Su presencia, forma, numero y

Figura 2.2.5: Apéfisis de insercién de los miisculos de ~ diSposici6n son de gran valor a varios

los estiletes con forma de: (A) gancho, (B) cresta y : . :
(C) gancho atenuado asimétrico. Figuras obtenidas niveles taxonomicos. Los placoides

en Guidetti, 1999. anteriores, mas largos, s e d enominan
macroplacoides, y los posteriores, mas
pequetios, microplacoides (Figuras 2.2.2). Los primeros pueden estar presentes hasta en
tres filas transversales, mientras que los segundos, cuando aparecen, estdn en una sola
fila (Figura 2.2.2) (Nelson, 1991a). Los placoides alternan en su posicién con unas ap6-
fisis cuticulares (Figura 2.2.2) de igual tamafio entre si, que estdn en la region anterior
del bulbo faringeo, al final del tubo bucal. En algunas especies (del género Diphascon,
por ejemplo) hay un septulum, que esta en la region posterior del bulbo y que alterna su
posicion con los placoides. Hay grupos (por ejemplo, los géneros ltaquascon y
Astatumen) en los que los placoides son sustituidos por barras cuticulares continuas
denominadas listerelle; y en otros grupos (como los géneros Milnesium y Limmenius) no
hay ni placoides, ni listerelle.
Hay cinco tipos de aparatos bucofaringeos en la clase Eutardigrada (Pilato, 1982;
Nelson, 1991a; Nelson y Marley, 2000) (Figura 2.2.6):
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1.- Tipo Macrobiotus (Figura 2.2.6.A): tiene aparato bucofaringeo rigido y
lamina ventral.

2.- Tipo Hypsibius (Figura 2.2.6.B): tiene aparato bucofaringeo rigido, pero
no lamina ventral. Este tipo de aparato bucofaringeo se puede subdividir
en dos, segin la forma de las apdfisis para la insercion de los musculos de
los estiletes:

2.1.- Tipo Hypsibius propiamente dicho: con forma de gancho.
2.2.- Tipo Isohypsibius: con forma de anillo.

3.- Tipo Diphascon (Figura 2.2.6.C): tiene una region anterior del tubo bucal
rigida (tubo bucal) y una regioén posterior flexible (tubo faringeo). No
tiene lamina ventral.

4.- Tipo Pseudodiphascon (Figura 2.2.6.D): tiene el tubo bucal igual que el
del tipo Diphascon, pero con lamina ventral.

5.- Tipo Milnesium (Figura 2.2.6.E): tiene el tubo bucal corto y ancho. No
tiene lamina ventral ni placoides. Tiene 6 papilas bucales y 6 16bulos

bucales triangulares.

El aparato bucofaringeo se conti-
nia con el esofago (Figura 2.2.1),

cuyas células producen una s ustancia

de funciéon desconocida (Nelson,

1991a). A continuacién esta el intesti-

D)

‘ “\ el
(E) no medio (Figura 2.2.1) que se origina
\(' en el endodermo y, por lo tanto, no esta
i . revestido de cuticula (Nelson, 1991a).

En los eutardigrados, el intestino

medio es recto y tiene tres o cuatro
Figura 2.2.6: Tipos de aparatos bucofaringeos. (A) ) .

Tipo Macrobiotus; (B) tipo Hypsibius; (C) tipo  glandulas excretoras, que vierten en el

Diphascon; (D) tipo Pseudodiphascon y (E) tipo .y . .

Milnesium. Figuras obtenidas en Nelson, 1991a. punto de conexién entre el intestino

medio y el posterior (Nelson, 1991a).

En los heterotardigrados, no hay glandulas excretoras. La comida se digiere en el intes-

tino medio por la accidn d e una monocapa d e c élulas e piteliales c omplejas (Nelson,
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1991a).

El intestino posterior estd revestido de cuticula (Ramazzotti y Maucci, 1983) y
especializado en la osmorregulacion (Nelson, 1991a). En los eutardigrados es una ver-
dadera cloaca que recibe el contenido del intestino medio, los tibulos de Malpighio y los
conductos genitales (Nelson, 1982). La cloaca se abre al exterior ventralmente, antes del
cuarto par de patas, mediante una abertura transversal (Figura 2.2.1) (Nelson, 1982). En
los heterotardigrados, los sistemas digestivo y reproductor estin separados (Nelson,
1991 a), a diferencia de lo que ocurre en eutardigrados. El oviducto finaliza en un gono-
poro preanal ventral, con forma de roseta (Figura 2.2.1.B), mientras que el ano es una
pequeiia a bertura 1 ongitudinal, también v entral, entre el c uarto p ar d e p atas (Nelson,
1982).

Se han realizado pocos estudios acerca del funcionamiento del aparato digestivo.
Davolio, Manicardi y Volpi (1987) estudiaron el metabolismo de los tardigrados, en con-
creto la produccién de ATP, en dos especies del phylum: Macrobiotus richtersi y
Pseudobiotus megalonyx. En ambos casos, la produccién de ATP era baja, lo que podria
estar relacionado con los bajos procesos metabolicos (incluidos la sintesis de ATP y la
actividad ATPasa) de estos animales. Ademads, observaron que el contenido de ATP en

M. richtersi variaba con la temperatura.

2.2.3.- Sistemas de excrecién y osmorregulacion

En el phylum Tardigrada se han encontrado cuatro tipos de sistemas de excrecién
(Ramazzotti, 1972) que, por su morfologia, funcionan no sélo como estructuras excreto-
ras, sino también como osmorreguladoras (Dewel et al., 1993). Parece que los sistemas
encontrados en eutardigrados y heterotardigrados no son homdlogos (Rebecchi et al.,
2000a). Estos cuatro sistemas son:

- A través de las glandulas salivares durante el proceso de muda.

- En la muda, al eliminar la cuticula vieja que contiene granulos excretores
acumulados a lo largo del tiempo.

- A través de la pared del intestino medio hacia el fluido corporal.

- Mediante glandulas excretoras que hay alrededor del punto de conexién
entre el intestino medio y posterior en los eutardigrados y en los mesotardi-
grados y que no se han encontrado en los heterotardigrados.

Hubo un tiempo en que se crey6 que las glandulas excretoras eran nefrostomas, un

sistema parecido al sistema en “H” de nematodos (Weglarska, 1987), aunque autores

22



mas recientes (Mabjerg y Dahl, 1996) creen que se trata de tubulos de Malpighio. Los
tubulos de Malpighio estan en el hemocele, suspendidos mediante musculos y ligamen-
tos que los unen al intestino medio, al intestino posterior y a la pared de la cavidad cor-
poral (Figura 2.2.1) (Mebjerg y Dahl, 1996). Cada tubulo de Malpighio esta rodeado de

una lamina basal y consta de tres segmentos (Figura 2.2.7):

- Segmento inicial. Compuesto por tres células grandes; cada una contiene
nucleos gigantes con nucleolos (Mgbjerg y Dahl, 1996). Este segmento se
caracteriza por la presencia de una membrana p lasmatica muy plegada, a
modo de laberinto, denominada por Weglarska (1980) laberinto basal.

- Parte proximal. Formada por una pequefia seccién de nucleos libres. Soporta
el segmento inicial (Dewel et al., 1993).

- Segmento distal. Contiene de 9 a 12 nucleos (Nelson, 2001). Se distingue por
tener espacios cavernosos envueltos en una unica membrana de glicoprotei-
nas (Weglarska, 1987b).

Intestino medio

Segmento distal

1

Segmento inicial

Figura 2.2.7: Diagrama de los tibulos de Malpighio. Obtenido en Mabjerg y Dahl, 1996.

Estudios morfoldgicos y estructurales recientes sobre los tibulos de Malpighio en

tardigrados revelan la existencia de tres categorias (Mabjerg y Dahl, 1996):
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- Tubulos largos monomorfos. Se encuentran en las especies xerdfilas
(Marcus, 1929).

- Tubulos cortos monomorfos. Se encuentran en especies hidréfilas dulcea-
cuicolas y terrestres, como por ejemplo, Isohypsibius granulifer,
Dactylobiotus dispar o Macrobiotus richtersi.

- Tubulos dimoérficos. Se encuentran en Halobiotus, género que esta adaptado,
de forma secundaria, al medio marino (Crip y Kristensen, 1983), y en
Pseudobiotus megalonyx.

Los tibulos de Malpighio constan, normalmente, de tres tibulos: dos laterales y
uno pequefio dorsal (Figura 2.2.7), aunque existen excepciones, como en Isohypsibius
granulifer y Dactylobiotus dispar, que tienen cuatro tibulos: dos laterales, uno dorsal y
otro ventral (Mebjerg y Dahl, 1996).

Hay muy pocos estudios sobre la funcién de los tibulos de Malpighio, pero, a par-
tir de los datos ultraestructurales se puede inferir cierta informacién fisiolégica (Mabjerg
y Dahl, 1996). La produccién de la orina primaria se realiza en el segmento distal,
mediante transporte activo desde el segmento inicial (Dewel et al., 1993; Mebjergy
Dahl, 1996). Otra modificacién de la orina se puede producir en la regién de transicién
entre el segmento distal y el intestino medio (Mebjerg y Dahl, 1996). Esto no impide que
pueda haber modificaciones posteriores de la orina en el intestino posterior, donde los
eutardigrados eliminan el exceso de agua y/o reabsorben iones criticos (Dewel et al.,
1993). En el segmento inicial de Halobiotus crispae, Dactylobiotus dispar y
Pseudobiotus megalonyx hay gotas lipidicas que podrian indicar la existencia de alma-
cenamiento de alimento (Greven, 1979; Mabjerg y Dahl, 1996).

A diferencia de lo que se acaba de describir, los heterotardigrados no poseen nin-
guna estructura excretora especializada, ni estructura de osmorregulacién, ni intestino
posterior adaptado a la reabsorcidn de sales y a la eliminacidn del exceso de agua (Dewel
et al., 1992). Hay una excepcion, Echiniscus viridissimus, un heterotardigrado terrestre
(Dewel et al., 1992), que posee dos érganos en la region medioventral del cuerpo, entre
el segundo y tercer par de patas, que podrian asumir estas funciones. Cada 6rgano esta
compuesto por dos células laterales, una célula medial y un par de conductos. Cada célu-
la lateral produce y vierte grandes cantidades de una sustancia desconocida a la cavidad
corporal. A través de la célula medial la sustancia pasa a la endocuticula. Este transpor-
te de sustancias se ha interpretado como regulaciéon osmética o idnica (Dewel et al.,
1992). Quiza este drgano sea la clave que permita interpretar evolutivamente la coloni-
zacién de los microhébitats terrestres por los tardigrados (Dewel et al., 1992).
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2.2.4.- Sistema muscular

El sistema muscular de los tardigrados se encuentra localizado en cinco estructu-
ras o partes. Los musculos somaticos son los que se insertan en la pared del cuerpo y
estan compuestos por cé€lulas musculares aisladas y alargadas (Nelson, 2001). Son los
que controlan el movimiento del cuerpo. Otros musculos son los que estan asociados a
la faringe, formados por un mioepitelio de origen ectodérmico (Eibye-Jacobsen, 1996),
salvo en los misculos radiales del bulbo faringeo cuyo mioepitelio es de origen meso-
dérmico (Nielsen et al., 1996). En los estiletes hay musculos estriados (Dewel et al.,
1993). Por ultimo, hay una serie de paquetes musculares tapizando el intestino medio y
el intestino posterior (Dewel et al., 1993), y unos musculos viscerales, asociados al trac-
to digestivo, que estan compuestos por pequefias células musculares (Ramazzotti y
Maucci, 1983).

2.2.5.- Sistema nervioso

El sistema nervioso de los tardigrados se parece en su estructura al de otros pro-
tostomados, con una organizacion en escalera (Ramazzotti y Maucci, 1983). Consiste en
una cadena segmentada de ganglios ventrales, conectados a una linea de ganglios dorsa-
les (Nielsen et al., 1996). Tiene un ganglio supraesofagico dorsal conectado por un ani-
llo circunesofagico a un ganglio subesofagico ventral (Figura 2.2.8). También posee una
cadena de cuatro ganglios troncales pareados, que inervan cada uno de los pares de patas
(Figura 2.2.8) (Dewel y Dewel, 1996).

El cerebro de los tardigrados, como en otros invertebrados (anélidos, moluscos y
artropodos), se origina por la fusién de varios ganglios de los segmentos anteriores
(Bullock y Horridge, 1965; Leise, 1990), lo que da al cerebro un aspecto lobulado
(Dewel et al., 1993). El ganglio subesofagico y el anillo circunesofagico forman parte de
ese cerebro en tardigrados y contribuyen a la inervacion del cono bucal y del segmento
cefalico (Dewel et al., 1993). Este cerebro controla los sentidos no viscerales y los com-
ponentes motores de la cabeza. En él se origina el sistema estomatogastrico (Dewel et
al., 1993). El cerebro de los tardigrados podria dividirse en tres regiones (Nielsen, 1995)
que se corresponden, aproximadamente, con el protocerebro d e artrépodos ( Dewel y
Dewel, 1996):
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- Un gran protocerebro anterodorsal, que tiene un par de extensiones latero-
posteriores, cada una con un conjunto de manchas oculares. Un par de ner-
vios conectan la zona posterior de estas dos expansiones con el ganglio
troncal ventral del primer par de patas (Figura 2.2.8).

- Un deutocerebro, que es ventral.

- Un tritocerebro, que es circunesofaringeo e inerva los musculos de los esti-

letes.

Ganglio |
subesofagico
ventral

Cerebro
Mancha ocular
Primer
ganglio
ven

Segundo
-ganglio
ven

Tercer
ganglio
ven

Cuarto
ganglio
ven

Figura 2.2.8: Esquema del sistema nervioso en tardigrados. Obtenido en Ramazzotti y
Maucci, 1983.

El origen de la conexidn entre los 16bulos dorsolaterales del cerebro con el primer
ganglio troncal esta sujeto a controversia (Dewel y Dewel, 1996). La existencia de esta
conexion sugiere que los 16bulos dorsolaterales no se han formado a partir de los seg-
mentos anteriores, sino que derivan, al menos en parte, de segmentos posteriores. Esto

explicaria la unién con el primer ganglio troncal.
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2.2.6.- Organos sensoriales

Walz (1978) describié (para los eutardigrados del género Macrobiotus) cuatro
areas sensoriales en la region anterior de la cabeza, que funcionaban como quimiorre-
ceptores 0 mecanorreceptores: el campo sensorial antero-lateral, el campo sensorial cir-
cunoral, la regién sensorial suboral y el 6rgano faringeo. Sin embargo, actualmente se
acepta que hay cuatro zonas con receptores sensoriales (Dewel et al., 1993) en cada clase
del phylum Tardigrada:

- bajo la cuticula circunoral,

- bajo el anillo de la boca,

- en las bolsas ventral y dorsal de las vainas de los estiletes,

- en los érganos elipticos, en la region anterior de la cabeza, en el caso de los
eutardigrados, y en los clava posteriores y en las papilas o clava anteriores,
en el caso de los heterotardigrados.

Los apéndices cefalicos de los heterotardigrados, es decir, los clavae y las papilas,
funcionan como 6rganos de los sentidos. El 16bulo mas externo del cerebro inerva el
cirro A y los clavae (Dewel y Dewel, 1996). Estos apéndices cefalicos presentan tres
tipos de células sensoriales (Dewel et al., 1993):

- Tipo 1. La rama horizontal del segmento anterior dendritico esta dentro de
la endocuticula.

- Tipo 2. El segmento exterior dendritico tiene forma de “T”, con dos ramas
divergentes que se extienden horizontalmente bajo la cuticula.

- Tipo 3. Las dendritas estan envueltas en una vaina de células.

Ademais de lo anterior, muchos eutardigrados y heterotardigrados tienen dos man-
chas oculares a ambos lados de la region cefilica (Figura 2.2.1). Son estructuras con
forma de copa y con granulos pigmentarios en los l6bulos laterales del cerebro (Nelson,
1982; Dewel et al., 1993). Cada mancha ocular comprende una célula pigmentaria, una
o dos células con un cilio y una célula microvillar (Kristensen, 1982b). Precisamente, la
monofilia del phylum Tardigrada queda determinada por la estructura de las manchas
oculares y por el nervio del 16bulo lateral que va desde el protocerebro al primer ganglio
troncal ventral (Nielsen, 1995).
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2.2.7.- Células neuroendocrinas

La presencia de células neuroendocrinas en los tardigrados esta muy poco docu-
mentada (Raineri, 1987). Hay células neurosecretoras en el cerebro de los tardigrados
cuya funcién podria ser el desarrollo y la maduracién de las génadas (Raineri, 1987). De
hecho, parece ser que una elevada actividad de las células neuroendocrinas en las areas
media y lateral del cerebro, podria estar relacionada con la oogénesis y la espermiogé-

nesis (Raineri, 1987).

2.2.8.- Sistemas respiratorio y circulatorio

Los tardigrados, quizd debido a su miniaturarizacién (Nelson, 2001), carecen de
sistemas respiratorio y circulatorio especializados. La respiracién se produce a través de
la cuticula (Nelson, 1991a y 2001) y la circulacién se lleva a cabo mediante el movi-
miento del fluido y de las células de la cavidad corporal cuando el animal se mueve

(Nelson, 1982, 1991a y 2001).

2.3.- REPRODUCCION Y CICLO VITAL

A pesar de la uniformidad morfoldgica en el sistema reproductor de los tardigra-
dos, existe gran variedad en sus modos de reproduccién. Estos, probablemente, han per-
mitido a los integrantes del grupo la colonizacién y expansion geografica. En este apar-
tado se van a describir la morfologia del sistema reproductor en los tardigrados, los dis-
tintos modos de reproduccion que han desarrollado, asi como las distintas fases que com-

pletan su ciclo vital.

2.3.1.- Aparato reproductor

La forma general de las génadas es bastante uniforme en el phylum Tardigrada
(Bertolani, 1987), aunque existen diferencias entre eutardigrados y heterotardigrados,
por ejemplo, en la estructura de la pared (Kristensen, 1979). Machos, hembras e indivi-
duos hermafroditas poseen una tinica génada dorsal respecto al intestino que se sujeta a
la pared del cuerpo (Nelson, 1982; Dewel et al., 1993) (Figura 2.2.1). Esta gonada se ori-
gina a partir del quinto par de bolsas celomicas que se fusionan dorsalmente durante el

desarrollo embrionario (Marcus, 1929).
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El contenido de la génada varia mucho entre células germinales de machos y hem-
bras (Bertolani, 1987). Ambos tipos de células se encuentran simultaneamente en las
gonadas de los hermafroditas (Bertolani y Manicardi, 1986). En los siguientes apartados
se d etallaran las caracteristicas morfolégicas del aparato reproductory el proceso de

maduracidn de las células germinales en machos, hembras y hermafroditas.

2.3.1.1.- Aparato reproductor masculino

Consta de un unico testiculo dorsal y de dos conductos espermaticos (vasos defe-
rentes) que rodean lateralmente el intestino. En los heterotardigrados se fusionan en un
conducto comun que se abre en un gonoporo ventral (Dewel et al., 1993), mientras que
en los eutardigrados se abre en una verdadera cloaca (Rebecchi, Guidi y Bertolani,
2000b). C ada c onducto e spermatico tiene una p orcién un p oco engrosada, que actia
como vesicula seminal conteniendo los espermatozoides maduros (Nelson, 1982). En los
heterotardigrados marinos, la génada tiene forma triangular, mientras que en general en
los eutardigrados tiene forma de saco (Rebecchi et al., 2000b).

El tardigrado en estado juvenil no tiene diferenciado el testiculo. La maduracién
de las células g erminales no comienza h asta d espués de 1 a primera o segunda muda
(Grimaldi de Zio y D’ Addabbo Gallo, 1975). Dentro de la génada coexisten gametos en
distintos estados de maduracién (Dewel et al., 1993); esto esta relacionado tanto con el
habitat como con la capacidad de entrar en criptobiosis (Rebecchi y Bertolani, 1994).

En los machos de los eutardigrados se han descrito tres patrones de maduracién
(Rebecchi y Bertolani, 1994):

- El primer patrén de espermiogénesis se ha observado en Macrobiotus richter-
si 'y Xerobiotus pseudohufelandi. Los machos adultos de estas especies tienen
espermatozoides maduros, que se ubican en la periferia de la génada debajo de
la pared celular, y células en estadios tempranos de la espermiogénesis, que
ocupan la zona central de la génada. El contenido y el volumen de la génada
no varian, incluso en el estado “simplex” durante la muda.

- El segundo patrén de espermiogénesis se ha encontrado en Pseudobiotus
megalonyx. Las génadas de los machos presentan cuatro fases reproductivas.
En la primera fase, la génada de los machos sélo contiene células indiferencia-
das; el primer par de patas tiene diplouiias similares a las de los otros pares de

patas. En la segunda fase, las génadas contienen espermatocitos, espermatidas
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y unos escasos espermatozoides; las ufias son como las de la fase anterior. En

la tercera fase, los espermatocitos se localizan en la region ventral de la gona-

da, mientras que los espermatozoides estan en la region dorsal. En esta fase la

zona basal de las dos diploufias internas del primer par de patas presenta un

gancho robusto. En la cuarta fase, el testiculo sélo contiene espermatozoides y

las diplouiias del primer par de patas estan modificadas.

- El tercer patron de espermiogénesis se ha observado en Amphilobus volubilis.

Todas las células germinales dentro del testiculo estan en el mismo estado de

maduracion, es decir, sélo hay un unico tipo de célula: espermatogonias, esper-

matocitos, espermatidas o espermatozoides.

En general, una vez que los machos eyaculan, los espermatozoides no se modifi-

can. Solo en dos especies, Xerobiotus pseudohufelandi (un eutardigrado) y

Wingstrandarctus corallinus (un heterotardigrado marino), se han observado modifica-

ciones de los espermatozoides después de la eyaculacion (Kristensen, 1984; Rebecchi,
1997).

El espermatozoide maduro, tanto de la clase Eutardigrada como de la clase

Heterotardigrada, presenta en su morfologia un acrosoma con doble capa, un nucleo alar-

gado, varias mitocondrias dispersas y un axonema compuesto por microtibulos con un

‘Figura 23.1:

Espermatozoide
testicular de Xerobiotus
pseudohufelandi. Imagen
obtenida en Adiyodi et al.
(2000). Barra = 1 pm.

disefio 9+2 (Nelson, 1982). Es, precisamente, la presencia
de un doble axonema rodeado por un material denso, que
forma una pequefia vaina bajo la membrana plasmatica, lo
que surge como una nueva estructura, que diferencia
ambas clases respecto a otros grupos (Baccetti, 1987). La
morfologia del espermatozoide se correlaciona tanto con
el modo de transferencia del esperma (Nelson, 1982;
Rebecchi y Guidi, 1991 y 1995; Guidi y Rebecchi, 1996;
Rebecchi, 1997), como con algunas estructuras esclerifi-
cadas de huevos y adultos (Guidi y Rebecchi, 1996).

En los eutardigrados el espermatozoide también
presenta las tres regiones, pero el acrosoma es cilindrico
y el nucleo es helicoidal (Figura 2.3.1) (Nelson, 1982).
Un caracter unico de la clase Eutardigrada es la presen-
cia de un penacho posterior de unidades fibrosas (Figura
2.3.1) (Rebecchi y Guidi, 1991). Es importante destacar
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que estas caracteristicas de los espermatozoides de los eutardigrados se corresponden
con las de organismos que todavia no han abandonado completamente €l medio acuati-
co (Baccetti, 1987).

Los espermatozoides de los heterotardigrados, a diferencia de los anteriores, tienen
una cabeza globosa asimétrica, un nicleo no helicoidal, un acrosoma aberrante y un fla-
gelo sin penacho posterior (Nelson, 1982). En esta clase, tanto en grupos marinos como
no marinos, los espermatozoides estan menos especializados que en la clase
Eutardigrada (Nelson, 1982). De hecho, la morfologia de los gametos de los machos en
los heterotardigrados sugiere una fecundacion externa, a diferencia de la de los eutardi-
grados que sugiere una fecundacién interna (Kristensen, 1979).

2.3.1.2.- Aparato reproductor femenino

La goénada de la hembra esta sobre el intestino, conectada con la pared dorsal del
cuerpo por pequefios ligamentos, como en los machos (Dewel et al., 1993). Su tamatfio
depende tanto del tamafio del animal, como del grado de maduracién de las células ger-
minales, como se ha visto en Xerobiotus pseudohufelandi, Pseudobiotus megalonyx y
Amphilobus volubilis (Rebecchi y Bertolani, 1994).

Existen multiples diferencias morfologicas entre las clases Eutardigrada y
Heterotardigrada. El oviducto es dUnico y se abre en el recto en los eutardigrados
(Marcus, 1929), mientras que sale directamente al exterior, mediante un gonoporo, en los
heterotardigrados (Dewel et al., 1993) (Figura 2.2.1). Muchos heterotardigrados marinos
tienen receptaculos seminales pareados, localizados en los laterales de la génada (Dewel
et al., 1993), mientras que en ciertas especies de eutardigrados hay un unico receptacu-
lo seminal que se abre dentro del intestino posterior (Marcus, 1929; Nelson, 1982;
Bertolani, 1983; Ramazzotti y Maucci, 1983). Sin embargo, las hembras de la especie
Ramazzottius oberhaeuseri tienen un recepticulo seminal que no es homélogo al de otras
especies de eutardigrados (Rebecchi y Bertolani, 1988).

El proceso de maduracién de las células germinales de la hembra, u oogénesis,
produce una division desigual que da como resultado varios grupos de células, que relle-
nan totalmente la génada (Nelson, 1982). Cada grupo de células estd formado por un
oocito y siete trofocitos, o células “enfermera”, unidas a aquél mediante puentes interce-
lulares. A medida que los oocitos maduran, los trofocitos se retraen y se desintegran
(Nelson, 1982). Tanto los oocitos como los trofocitos tienen células de reserva. La mayo-
ria de los tardigrados contienen en la génada grupos de oocitos en estados de madura-

cién similares; sin embargo, algunos tardigrados marinos desarrollan un solo oocito cada
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vez (Pollock, 1995).

Tanto en los eutardigrados hermafroditas como en los gondcoricos (con dos sexos
separados) la maduracién de los oocitos esta sincronizada con la muda (Rebecchi et al.,
2000a). Bertolani (1975) ya habia correlacionado las distintas fases del proceso de meio-
sis de los oocitos con el proceso de la muda. Cuando, durante €l proceso de la muda, el
revestimiento cuticular del intestino anterior se pierde, comienza la produccidn de vite-
lo en las células germinales; en esa etapa, los croniosomas de los oocitos atin no son visi-
bles (Nelson, 1982). Los cromosomas son evidentes al final de la Profase I, que coinci-
de con la reconstruccién del revestimiento cuticular (Bertolani, 1975). La meiosis se
detiene en Metafase I hasta la ovoposicion, en las especies que ponen los huevos dentro
de la exuvia, o hasta haberse desprendido de la cuticula, en las especies que depositan
los huevos libres (Nelson, 1982).

2.3.1.3.- Aparato reproductor en hermafroditas

Los individuos hermafroditas presentan una unica génada, denominada ovotestis,
que normalmente contiene células germinales de la hembra y del macho localizadas en
pequeiias areas no delimitadas (Bertolani y Manicardi, 1986). Ain asi, los gametos de
los machos se suelen desarrollar en los polos anterior y posterior de la génada (Rebecchi
et al., 2000b). La inexistencia de barreras morfoldgicas que aislen la regién de células
germinales de la hembra de la de los machos y el, relativamente bajo, numero de esper-
matozoides maduros en la génada (Bertolani, 1987) sugieren que se produce autofecun-
dacién (Rebecchi et al., 2000b), como ocurre en otros animales hermafroditas (Adiyodi
y Adiyodi, 1992; Wasson, 1999). El patrén de maduracién de las células germinales en
la génada comprende cuatro estados (Rebecchi ez al., 2000b):

- Estado 1: se puede dividir en tres fases: la primera, caracterizada por una génada
muy pequeiia con células en su interior, que son pequeifias y no diferenciadas; la
segunda fase, en la que son claramente reconocibles las espermatidas tempranas
y tardias, pero sin diferenciarse los componentes femeninos; y la tercera fase,
caracterizada por la presencia de gametos de masculinos y femeninos, represen-
tados estos ultimos por los oocitos previtelogénicos, un citoplasma escaso y los
nicleos con cromatina organizada en grupos.

- Estado 2: se inicia la vitelogénesis, los oocitos tienen el citoplasma rico en yema,

los nicleos tienen la cromatina enrollada y 1os nucleolos son e videntes. Hay
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espermatozoides, espermatidas y espermatocitos en las regiones anterior y pos-
terior de la génada, y también, a veces, en la zona media.

- Estado 3: la génada aumenta su tamafio, llegando a medir mas de la mitad de la
longitud del animal.

- Estado 4: la gonada alcanza su tamafio maximo ocupando gran parte de la cavi-

dad corporal. Los oocitos se encuentran al final de la vitelogénesis.

2.3.2.- Tipos de reproduccion

El tipo de reproduccion de los tardigrados estd claramente ligado al medio en el
que viven. En el medio marino todos los tardigrados son anfimicticos (tienen verdadera
reproduccién sexual, con unién de dos gametos de distintos progenitores) (Bertolani,
1987). La colonizacion de medios mas inestables, como el limnico o el terrestre, produ-
jo, o hizo posible, la aparicién y extension de la partenogénesis (meidtica y ameidtica),
que prevalece en los heterotardigrados no marinos y en los eutardigrados, incluso cuan-
do hay anfimixis en la poblacién (Rebecchi et al., 2000a; Nelson y Marley, 2000). Esta
capacidad de colonizar nuevos habitats se podria explicar considerando el alto potencial
reproductor de las poblaciones partenogenéticas, comparado con el de las poblaciones
anfimicticas (Bertolani et al., 1990). Los individuos partenogenéticos thelytokous (par-
tenogénesis con produccion unicamente de hembras) tienen una gran capacidad de colo-
nizacion frente a los individuos anfimicticos, ya que s6lo requieren de un individuo para
colonizar un territorio (Bertolani ef al., 1990).

En el phylum Tardigrada se pueden encontrar especies y/o poblaciones gondcori-
cas, partenogenéticas y hermafroditas (Ramazzotti, 1972; Bertolani, 1979a y b; Nelson,
1982). A continuacion se describen las caracteristicas de cada una de estas estrategias de

reproduccion.

2.3.2.1.- Reproduccion sexual

La reproduccion sexual parece ser lo habitual entre los tardigrados marinos, aun-
que también aparece, pero con menos frecuencia, entre los dulceacuicolas y los terres-
tres (Bertolani, 1987).

El dimorfismo sexual entre machos y hembras con reproduccion sexual se presen-
ta en distintos grados en el phylum Tardigrada. Va desde diferencias estructurales en el
gonoporo de los tardigrados marinos (Pollock, 1970a y 1975), hasta una igualdad mor-
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folégica completa en algunos eutardigrados no marinos (Nelson, 1982). En general,
parece que los machos son mas pequefios que las hembras (Dewel et al., 1993; Rebecchi
y Nelson, 1998). También existen diferencias en el tipo de dimorfismo sexual entre hete-
rotardigrados y eutardigrados.

El gonoporo de las hembras de
los heterotardigrados tiene seis 16bulos
en forma de roseta (Figura 2.3.2). Esta
localizado en la linea medioventral,
entre el tercer y el cuarto par de patas,
mientras que el ano esta separado del

gonoporo y se localiza entre el cuarto

par de patas (Dewel et al, 1993). El

gonoporo de los machOS tiene foma Flgura 2.3.2: GOI)OpOl'O femenino en Echiniscus trise-
tosus. Barra = 0,01 mm.

oval, de media luna o de papila tubular

y abre justo antes del ano. Hay algunas especies marinas cuyo dimorfismo sexual se
aprecia en la longitud relativa del cirro A y de los clavae, normalmente mas largos en el
macho que en la hembra (Renaud-Momant, 1982).

Los eutardigrados, a diferencia de los heterotardigrados, tienen una tnica cloaca
en ambos sexos, cloaca que no presenta dimorfismo sexual. El dimorfismo sexual entre
los eutardigrados aparece en un numero limitado de especies y siempre asociado a carac-
teres de las patas (Rebecchi y Nelson, 1998). Por ejemplo, los machos de la especie
Milnesium tardigradum sexualmente maduros tienen modificadas las ufias del primer par
de patas (Dewel ef al., 1993). En algunas especies se desarrollan caracteres sexuales
secundarios en el momento de la fecundacion, cuando el macho esta listo para copular

(Rebecchi y Nelson, 1998).

2.3.2.2.- Partenogénesis

La partenogénesis en tardigrados es siempre telitoca, sélo nacen hembras
(Bertolani, 2001). Se trata de una reproducciéon muy comin en los tardigrados que se
encuentran en la hojarasca, los musgos y los habitats dulceacuicolas (Bertolani, 1971a 'y

b, 1975, 1976, 1979b y 1982b; Bertolani y Boinagurelli, 1990).
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Este tipo de reproduccion por partenogénesis es comun en los heterotardigrados de
la familia Echiniscidae. Puede aparecer en géneros donde no hay machos, como por
ejemplo Echiniscus, o en géneros donde éstos son muy raros, por ejemplo Richtersius
(Nelson, 1982 y 1995).

Con frecuencia, la partenogénesis estd asociada a la poliploidia, pero ninguna de
las dos es requisito necesario para la existencia de la otra (Bertolani, 1982; Bertolani et
al., 1990). La poliploidia es muy comun en varios géneros y especies del phylum
Tardigrada y en los ejemplares que aparecen en hébitats no marinos (Rebecchi y
Bertolani, 1988). Puede tener varios origenes geograficos y temporales (Rebecchi y
Bertolani, 1988), e incluso algunas formas poliploides podrian haber surgido por hibri-
dacién.

La poliploidia es frecuente en varias familias y géneros de eutardigrados, que habi-
tan distintos microambientes, donde conviven citotipos diferentes (diploides, triploides
y tetraploides) de una misma morfoespecie, en un mismo musgo o liquen (Rebecchi,
1991). Tal es el caso de Ramazzottius oberhaeuseri que presenta tres citotipos distintos
(Rebecchi y Bertolani, 1988): 1) gonécoricos, diploides y anfimicticos, 2) sin machos,
triploides y partenogenéticos, y 3) sin machos, tetraploides y partenogenéticos. En esta
clase, la poliploidia puede ser ameidtica (es la mas frecuente), no se produce recombina-
cion (Rebecchi Iet al., 2000b), o meidtica (apomictica) que aparece en citotipos triploi-
des y tetraploides de eutardigrados terrestres y dulceacuicolas (por ejemplo, en represen-
tantes de los géneros Macrobiotus, Hypsibius y Pseudobiotus).

Como en el resto de los invertebrados, la poliploidia genera un aumento de tama-
fio somatico (Bertolani, 1982b). En cualquier caso, el hecho de que un tardigrado sea
grande no implica necesariamente que sea poliploide (Bertolani, 1971b, 1973 y 1982b;
Bertolani y Mambrini, 1977).

2.3.2.3.- Hermafroditismo

El hermafroditismo es practicamente exclusivo de los eutardigrados dulceacuico-
las y semiterrestres, por lo que hay que suponer que es derivado (Bertolani, 1987). Se ha
observado en especies que habitan musgos, hojarasca, lagos y rios (Bertolani, 2001).
Aparece en especies del género Macrobiotus (Nelson, 1982), Amphilobus, Hypsibius,
Parhexapodibius y Necopinatum (Bertolani, 2001). Sélo se conoce un caso de hermafro-

ditismo en un heterotardigrado marino, Orzeliscus cf. belopus (Kristensen, com. pers.,
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en Bertolani, 1987). De hecho, no se han encontrado casos de hermafroditismo en los
heterotardigrados semiterrestres (Rebecchi et al., 2000 b).
Los datos carioldgicos sugieren que algunos casos de hermafroditismo se deben a

la pérdida de un pequefio fragmento cromosémico (Bertolani, 1987).

2.3.3.- Apareamiento y Fecundacién

Una vez que los individuos adultos gondcoricos son sexualmente maduros y han
desarrollado sus células germinales respectivas, el ciclo de los tardigrados continia con
el apareamiento y la fecundacidn de los oocitos. Sin embargo, ambos comportamientos
sélo se han observado d irectamente en un e scaso numero de especies de tardigrados
(Nelson, 1982).

Dentro del phylum se dan los dos tipos de fecundacién: externa e interna.

Se han encontrado, hasta el momento, dos hechos que evidencian la existencia de
fecundacion externa. Por un lado, se ha observado en algunas especies que las hembras
depositan los oocitos dentro de la cuticula vieja y los machos depositan el esperma den-
tro de la apertura cloacal justo antes de que la hembra mude (Nelson, 1982 y 1991a;
Rebecchi et al., 2000b). Por otro lado, en algunos heterotardigrados marinos, se ha dedu-
cido que la fecundacion es externa a partir de la morfologia e xterna del gameto del
macho, de tipo primitivo, y de la presencia de recepticulos seminales cuticulares con una
apertura al exterior distinta del gonoporo (Kristensen, 1979; Kristensen y Hallas, 1980;
Bertolani, 1992).

La fecundacién interna se produce en los eutardigrados independientemente de la
muda. Se ha observado que el macho deposita el esperma en la cloaca y fecunda los ooci-
tos en el ovario de la hembra (Nelson, 1991a). Por otra parte, la existencia de este tipo
de fecundacion queda avalada por la presencia de espermatecas internas y, en algunos
casos, por la propia morfologia del espermatozoide (Rebecchi, 1997). Los tardigrados

presentan los pasos adaptativos a la vida terrestre con fecundacion interna tipica de otros
phyla (Baccetti, 1987).

2.3.4.- Desarrollo
Tras la fecundacién del oocito, bien por la unién de los gametos femeninos y mas-
culinos en individuos gondcoricos y hermafroditas, bien por la divisiéon del gameto en

partenogenéticos, el desarrollo del nuevo individuo comienza con la formacioén del
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huevo. El huevo, independizado de su madre, inicia su desarrollo, que se extiende desde
antes de que el individuo rompa la cascara del huevo (desarrollo embrionario), hasta que,

fuera de éste, alcanza la madurez sexual (desarrollo postembrionario).

2.3.4.1.- Desarrollo embrionario

La morfologia de los huevos en los tardigrados tiene valor taxondmico, sobre todo
entre los taxones del género Macrobiotus, donde su conocimiento es necesario para la
determinacién a nivel de especie (Nelson y Schuster, 1981).

Segun su morfologia, se distinguen dos tipos de huevos (Nelson, 1982):

- Huevos lisos (Figura 2.3.3): suelen tener forma ovalada y la cascara muy fina.
Se depositan en la exuvia durante la muda, en niimero de 2 a 60. Son caracte-
risticos de los heterotardigrados y de algunos eutardigrados (por ejemplo, de los
géneros Pseudobiotus, Hypsibius, Isohypsibius o Milnesium, de algunas espe-
cies del género Macrobiotus).

- Huevos ornamentados (Figura 2.3.3): suelen ser esféricos, con salientes; la cas-
cara tiene poros y/o esta reticulada. Se depositan libres, a veces de uno en uno
y a veces adheridos entre si en pequefios grupos. Algunos tardigrados acuéticos
los depositan en conchas vacias o en los exoesqueletos de claddceros, ostraco-
dos o insectos. Hay algunas especies (de géneros de la familia Hypsibiidae) que
pueden tener los huevos, ornamentados, dentro o fuera de la exuvia. Un hetero-
tardigrado marino, Echiniscoides sigismundi, pone uno o dos huevos libres que
luego porta en sus extremidades caudales (Ramazzotti, 1972). El usual es de 1
als.

Los tardigrados que habitan medios dulceacuicolas y terrestres producen tanto
huevos lisos dentro de la exuvia como ornamentados libres; sin embargo, los heterotar-
digrados mas primitivos tienen huevos lisos puestos libres (Bertolani et al., 1996), es
decir, fuera de la exuvia.

El primero en realizar una descripcion detallada del desarrollo embrionario de los
tardigrados fue Cuénot (1932). La primera division del huevo es holoblastica (Nelson,
1982). La blastula es una coeloblastula, con una pequefla cavidad central (blastocele)
rodeada por una capa de células con niicleos periféricos (Cuénot, 1932). La gastrulacién
se produce por delaminacién (Nelson, 1982). Las células de la pared de la blastula se

dividen. Las células internas migran para rellenar el blastocele y forman el endodermo,
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mientras que la capa de células mas externa
forma el ectodermo (Cuénot, 1932; Nelson,
1982). En este punto, el embridén es macizo.
Cuando tiene entre 50 y 60 células aparece una
cavidad interna en el endodermo que forma el
arquénteron, el lumen definitivo del intestino
(Nelson, 1982). El embrion se enrolla y da
lugar al protocdeo en la zona ventral, que
conecta con el arquénteron para formar un
intestino completo (Cuénot, 1932). El meso-
dermo se produce a partir de la formacion de
cinco bolsas arquetéricas (Nelson, 1982). El

par de bolsas anterior se localizan en la cabeza

y son ectomesodérmicas. Los otros dos pares

Figura 2.3.3: Huevos lisos (A) y con orna-
mentacion (B) en tardigrados. Barras =
0,01 mm. tronco. Las dos bolsas posteriores se trasladan

de bolsas son enterocélicas y se localizan en el

dorsalmente y se fusionan, para formar la
gonada. Las paredes de los otros cuatro pares de bolsas se rompen y forman las células
musculares y las células de la cavidad corporal.

El lapso de tiempo desde la ovoposicidn hasta la eclosion del huevo varia entre
especies, dentro de las especies y con las condiciones ambientales (por gjemplo, la tem-
peratura, la humedad atmosférica y la época del afio; Nelson, 1982). El tiempo de de-
sarrollo de los huevos varia entre 4 y 10 dias; el desarrollo embrionario entre 3 y 40 dias,
segun Nelson y Schuster (1981) y entre 5-20 y 26-31 dias respectivamente segin Nelson
(1982). Cuando finaliza el desarrollo embrionario, el tardigrado inmaduro emerge del
huevo, rompiendo la cascara con los estiletes y la ayuda de las patas traseras, y por un

aumento de la presidn hidrostatica (Ramazzotti y Maucci, 1983).

2.3.4.2.- Desarrollo postembrionario

El individuo juvenil no se diferencia del adulto, salvo en lo concerniente a: 1) tama-
fio (entre un 1/3 y 1/5 mas pequeiio; Nelson, 1982), ii) estado de las gonadas (ain inma-
duras) y iii) algin detalle morfoldgico (Cuénot, 1932) (pequeiias diferencias en las ufias

y los placoides; Nelson, 1982). El crecimiento durante el desarrollo postembrionario se
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produce por un crecimiento individual de las células, mas que por una divisién de éstas
en las sucesivas mudas (Nelson, 1991a).

Los heterotardigrados juveniles de la familia Echiniscidae s6lo tienen dos ufias en
cada pata y las estructuras cuticulares, como espinas y filamentos, no estan totalmente

desarrolladas; no tienen ni ano ni

gonoporo (Nelson, 1982). En el
| Salida del huevo | )
Figura 2.3.4 se puede ver un esquema
de las caracteristicas de los distintos
1 ESTADO POSTEMBRIONARIO , .
(Duracién: hasta la 1* muda) estados de los heterotardigrados juve-
- 2 ufias o digitos menos que el adulto niles (Bertolani et al., 1984).
- Ausencia de poros anal y genital
- Tamafio mas pequeiio que el adulto A lo largo de las 2-7 primeras
mudas se produce un aumento de
2° ESTADO POSTEMBRIONARIO tamafio (Nelson, 1982). A partir de la
- Ausencia de gonoporo .
- Nimero de ufias o digitos normal segunda o tercera mudas, el tardigra-
- Presencia de pliegue anal . do es sexualmente maduro y mantiene
- Ausencia de estructuras reproductoras basicas
l la produccién de huevos durante toda
su vida (Nelson y Schuster, 1981;
3 ESTADO POSTEMBRIONARIO
- Numero definitivo de uiias o digitos Nelson, 1995). Después de alcanzar la
-P ia d leto .
. C:?i?:il:nt: sg::;fiz? comple madurez sexual, sigue mudando hasta
- Maduracién de las génadas alcanzar su tamafio maximo

Figura 2.3.4: Caracteristicas de los distintos estados del (Ramazzotti, 1972).
desarrollo postembrionario de los heterotardigrados
juveniles (Bertolani et al., 1984).

2.3.5.- Ciclo vital

El ciclo vital de los tardigrados, cuyas distintas fases se han comentado en los apar-
tados anteriores, se encuentra resumido en el Figura 2.3.5. Se estima que el ciclo vital
completo de los tardigrados dura entre 3 y 30 meses (Ramazzotti y Maucci, 1983); sin
embargo, el periodo que va desde que eclosiona el huevo hasta la muerte del tardigrado
puede ser mucho mas largo, debido a los periodos en que el animal entra en criptobiosis
(Nelson y Marley, 2000). Pollock (1970b), en tardigrados marinos, y Franceschi et al.
(1962 y 1963), en especies muscicolas, e ncontraron un ciclo vital mucho més corto,
entre 3 y 4 meses, intervalo que se parece mds a los registros encontrados en microfau-

na de tamaifio y biologia similares a la de los tardigrados (Ramazzotti y Maucci, 1983).
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El ciclo vital de algunas especies es dificil de seguir porque presentan ciclomorfo-
sis. La ciclomorfosis (polimorfismo estacional) es un fenémeno que se ha encontrado en
dos especies del phylum Tardigrada, en una marina (Halobiotus crispae; Kristensen,
1982a) y en una muscicola (Amphilobus sp.; Rebecchi y Bertolani, 1994). Este fenéme-
no se ha estudiado en rotiferos dulcecauicolas, cladéceros, copépodos plancténicos dul-
ceacuicolas y colémbolos (Kristensen, 1982a). Es a este ultimo grupo al que mas se pare-
ce la ciclomorfosis de los tardigrados, quiza como convergencia por la adaptacion a las
condiciones del Artico o al invierno (Kristensen, 1982a). Este fenémeno no se ha estu-

diado en tardigrados dulceacuicolas (Nelson y Marley, 2000).

ameemeep{ DESARROLLO EMBRIONARIO |

-

Formacién del huevo 1
-y r 3 a

ECLOSION HUEVO
FECUNDACION
T
Partenogénetic @ v
A [ MUDAS
Sexual
C“> 0 [ DESARROLLO POSTEMBRIONARIO |
Q Q gk’ 0" 2-3 ny

1 Desarrollo células MADUREZ SEXUAL Aumento tamaiio
[ REPRODUCCION [€ germinales ¥
esarrollo de algunas
estruc

Figura 2.3.5: Ciclo vital de los tardigrados.

2.4.- MATERIAL GENETICO

El material genético y su variabilidad ha ido cobrando, desde el ultimo cuarto del
pasado siglo, cada vez mas importancia en dreas como la taxonomia, la sistematica o la
biologia de los distintos grupos. Lo mismo ocurre en Tardigrada, donde estan comenzan-
do a desarrollarse este tipo de estudios. A continuacién se expone de forma resumida lo

estudiado hasta ahora para este phylum.
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La tendencia general en el nimero cromosomico de los representantes del phylum
Tardigrada es hacia valores uniformes, aunque hay casos en los que el analisis citotaxo-
némico ha contribuido a diferenciar entre dos especies afines (Bertolani, 1982b).

No parece que haya diferencias significativas entre el nimero cromosémico de
eutardigrados y heterotardigrados (Bertolani, 1982b), aunque se dan entre los géneros de
una misma subfamilia. Por ejemplo, los géneros ltaquascon y Diphascon de la subfami-
lia Itaquasconinae, se caracterizan por un cariotipo 2n=16 y 2n=10 é 2n=12, respectiva-
mente (Bertolani, 1982b). Las diferencias también pueden aparecer entre especies de un
mismo género. Asi, Amphilobus weglarskae, una especie hermafrodita, tiene 2n=10,
mientras que Amphilobus nebulosus y Amphilobus volubilis, especies similares a
Amphilobus weglarskae, aunque gonocoristas, tienen 2n=12 (Bertolani, 1982b). Estas
diferencias c romosémicas pueden llegar a aparecer incluso entre p oblaciones de una
misma especie. Por ejemplo, en Isohypsibius granulifer (Bertolani, 1982b) hay cuatro
poblaciones separadas geograficamente por apenas unos kildmetros que son morfolégi-
camente iguales; sin embargo, se han encontrado dos de estas poblaciones con 2n=12 y
otras dos con 2n=8. También se pueden dar casos de poliploidia tanto ameidtica como
meidtica (menos frecuente), en citotipos triploides y tetraploides de eutardigrados terres-
tres y dulceacuicolas de los géneros Macrobiotus o Pseudobiotus (Rebecchi et al.,
2000b).

El tamario del genoma de las especies de tardigrados en las que esta caracteristica
se ha estudiado, varia entre 0,08 y 0,82 pg (Redi y Garagna, 1987; Bertolani et al.,
1994a). Este intervalo es bajo si se compara con el de otros invertebrados, siendo simi-
lar al de nematodos y al de algunos insectos (Sparrow et al., 1972). El pequefio tamafio
y la poca variabilidad del genoma de los tardigrados podria relacionarse con el alto grado
de especializacién del phylum (Hinegardber, 1976; Bier y Mueller, 1969; Juan y
Petitpierre, 1991; Garagna et al., 1996).

En cuanto a secuencias nucleotidicas cuentan fundamentalmente con secuencias
parciales de un gen nuclear, ARNr 18S, en seis especies (Thulinia stephaniae, Hypsibius
sp., Macrobiotus hufelandi, Macrobiotus sp., Milnesium tardigradum y Echiniscus viri-
dissimus) cuyas secuencias se han depositado en el GenBank
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi). Casi todas las secuen-
cias pertenecen a genes conservados (como factor de elongacion, polimerasa II o genes
codificadores de proteinas) utilizados en estudios filogenéticos (Goldstein y Blaxter,
2002; Jogensen y Kristensen, 2004).
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2.5.- HISTORIA NATURAL

En este apartado se pretende resumir algunos aspectos de la historia natural de los
tardigrados, desde los habitats en los que se pueden encontrar, hasta los procesos fisio-
légicos y las implicaciones de la criptobiosis en este grupo, tratando temas tan diversos
como los patrones de distribucion de la abundancia y la riqueza de especies, aspectos de
la biologia del grupo como su capacidad de dispersion y movimiento, o su interaccion

con el entorno.

2.5.1.- Habitats donde se han encontrado

A pesar de que se han encontrado tardigrados en todo tipo de ambientes, desde los
trépicos hasta el Artico y el Antartico (Nelson y Marley, 2000), las observaciones son
muy limitadas y particularmente escasas en Asia, Africa, Sudamérica y Australasia
(McInnes, 1994). Se han encontrado tardigrados a una profundidad de 100 m en el fondo
de lagos, a 4700 m de profundidad en las zonas abisales oceanicas, asi como en las aguas
mas profundas de las llanuras continentales y las zonas intertidales (Renaud-Mormant,
1982 y 1987), como también pueden habitar en la cima de montafias a 6600 m de altitud
(Nelson y Schuster, 1981; Nelson, 1995).

En una primera divisién, se pueden diferenciar los componentes de este phylum

segun se desarrollen en habitats marinos o limnoterrestres (Ramazzotti y Maucci, 1983).

2.5.1.1.- Habitats marinos

Hay relativamente pocos estudios sobre tardigrados marinos, aunque éstos indican
una alta diversidad morfoldgica (Renaud-Mornant, 1982). Dentro de los habitats mari-
nos se reconocen tres grupos ecolégicos (Nelson, 1991a): el primero, integrado por un
pequeiio niimero de especies que viven en algas intertidales u otros sustratos, incluidos
invertebrados, el segundo, formado por un grupo de especies que habitan los medios
intersticiales y un tercer grupo, muy diversificado, que se encuentra en las zonas abisa-
les.

Las especies que habitan los medios marinos y salobres suelen pertenecer a la clase
Heterotardigrada. Sdlo se ha encontrado en ellos una especie de la clase Eutardigrada,

Isohypsibius stenostomus (Nelson, 1982).
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2.5.1.2.- Habitats limnoterrestres

Los habitats limnoterrestres incluyen, por un lado, los habitats relacionados con
aguas dulceacuicolas, lagos, rios, charcas, etc. y sus respectivos medios intersticiales, y,
por otro, los medios terrestres, con sustratos como musgos, liquenes, hepaticas, hojaras-
ca, suelos (hasta los 5-10 cm de profundidad) o faner6gamas de tipo “almohadillado”
(plantas de los géneros Silene, Saxifraga o Androsace, por ejemplo).

Las especies dulceacuicolas pertenecen casi exclusivamente a la clase
Eutardigrada. De la clase Heterotardigrada es dulceacuicola la especie Carphania fluvia-
tilis (Binda y Kristensen, 1986), y pueden aparecer ocasionalmente especies de los géne-
ros Echiniscus, Hypechiniscus y Pseudechiniscus (Dastych, 1987; Kristensen, 1987). El
unico artrotardigrado que se ha encontrado en agua dulce es Styraconyx hallasi. La espe-
cie Echinursellus longiunguis, originariamente descrita como un artrotardigrado del lago
Chugara (Chile), es en realidad un estado quistico del eutardigrado Pseudobiotus lon-
giunguis (Kristensen, 1987). La especie Thermozodium esakii (que dio lugar a la descrip-
cién de una clase, Mesotardigrada) se encontré en una fuente termal, otro medio dulce-
acuicola, en Japon. A consecuencia de un terremoto en la zona donde se encontrd, des-
aparecieron tanto la localidad tipo como el material tipo. Desde entonces no se ha encon-
trado esta especie, ni ninguna otra que pudiera ubicarse dentro de la clase
Mesotardigrada. Este hecho dificulta la resolucidén del estatus taxonémico de
Thermozodium esakii y de la clase Mesotardigrada.

El phylum Tardigrada esta muy poco estudiado en el medio intersticial y son muy
pocas las especies consideradas verdaderos estigobios (Juberthie y Decu, 1998). A veces
se encuentran especies cosmopolitas de agua dulce en muestras intersticiales, tal es el
caso de: Dactylobiotus macronyx, Dactylobiotus dispar, Macrobiotus hufelandi,
Hypsibius convergens, Hypsibius dujardini, Isohypsibius granulifer, Isohypsibius tetra-
dactyloides, Pseudobiotus augusti y Disphascon (Diphascon) alpinum (Juberthie y
Decu, 1998). En la Tabla 2.5.1 se detallan las especies encontradas en muestras intersti-
ciales, indicando qué especies se consideran verdaderos estigobios.

En los medios terrestres viven especies de tardigrados de ambas clases,
Eutardigrada y Heterotardigrada. Aparecen géneros como, por ejemplo, Macrobiotus,
Hypsibius, Platicrista, Itaquascon, Fujiscon, Eohypsibius, Amphilobus, Doryphoribius,
Ramazzottius, Isohypsibius, Diphascon y Milnesium de la clase Eutardigrada y, por
ejemplo, Echiniscus y Pseudechiniscus de la clase Heterotardigrada (Nelson y Higgins,
1990; Ito, 1991 y 1997).
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Tabla 2.5.1: Lista de las especies que se han encontrado en el medio intersticial. En los superindi-
ces se indican los articulos de donde se ha obtenido la informacién para cada especie. 1=
Mclnnes y Ellis-Evans, 1997; 2 = Ramazzotti y Maucci, 1983; 3 = Bertolani, 1982a; 4
= Nielsen, Scharff y Eibye-Jacobsen, 1996; 5 = Bertolani, Guidi y Rebecchi, 1995; 6 =
Jubethie y Decu, 1999; 7 = Strayer, Nelson y O'Donnell, 1994; 8 = Schuster, Toftner y
Grigarick, 1977; 9 = Botosaneanu, 1986; 10 = Pilato y Catanzaro, 1989; 11 = Bertolani,
1981a; 12 = Nelson y Mclnnes, 2002. * = especie estigobia seglin Juberthie y Decu,
1998; ** = género dulceacuicola segun Nelson, 1991a.

Clase EUTARDIGRADA Marcus, 1927

Orden APOCHELA Schuster, Nelson, Grigarick & Christenberry, 1990
Familia Milnesiidae Ramazzotti, 1962
Género Limmenius
Género Milnesium M. tardigraduml' 2

Orden PARACHELA Schuster, Nelson, Grigarick & Christenberry, 1990
Familia Amphilobidae Bertolani, 1991

Género Amphibolus A. weglarskae™>
Familia Hypsibiidae Pilato, 1969
Género Acutuncus A. antarcticus’

Género Diphascon (Adropion) D. (A.) cf greveni !
D. (A.) marcuzii
D. (4.) scoticum’

Género Diphascon (Diphascon) D. (D.) alpinum3
D.(D.,) higginst'z' 3
D. (D.) gram‘ferz‘ 3
D. (D) nobilei®*
D. (D.) ongulense3
D. (D.) patanets
D.(D) pirzguel

Género Doryphoribius D. evelinae™*
D. zappalaxl‘ 33

Género Eremobiotus E. alicatai®?

Género Hypsibius H. arcticus"?

H convergenss'6
H. dujardim'z' 46,8

H. pallidus’
Género Isohypsibius 1. annulatus minor™>
I asperl
I baldii™’
I deconincki®™>**
L deﬂexusz' i

I. elegans elegans3

1. elegans longiun, is®
I granuleer:" 4.6

I itoi>°*

I mari®

I. marcellinoi™
1. monoicus

L pappillg’ferl’8
L pappl3

1. prosostomus
I reticulatus’
I ronsisvallei®
I saltursus®**
I sattleri™®

L. tetradactyloides
I tubereticulatus'®
I verae'®

3

2,3,6




Tabla 2.5.1 (Continuacion)

Género [ltaquascon I trinacriae’
Género Mixibius M. saracenus™>**
Género Pseudobiotus** P. augusti 1.2.3,4.7

. . 2,3,9
P. longiunguis
P. matici®>®
P. megalonyx3
Género Thulinia** T. ruffoi >’

T. stephaniae™ **

Familia Macrobiotidae Thulin, 1929
Género Dactylobiotus** D. ambiguus"?
D. disparz’ 7
D. grandipesz’ 43
D. haplonyx™*
D. macronyx12
D. panhenogeneticuss'
D. selenicus'!
Género Macrobiotus M. brevipes™**
M. furcigerl
M. harmsworthi**
M. hufelandi'?
M. o liviae'
M. longipes™°*
M. norvegicusz' ’
M. richtersi®
Género Murrayon M. hastatus®>
M. nocentinae™*

M. pullarizs' 4.5.7.8

11

Clase HETEROTARDIGRADA Marcus, 1927

Orden ARTHROTARDIGRADA Macrus, 1927

Familia Halechiniscidae Ramazzotti. 1962
Género Styraconyx S. hallasi® 2

Orden ECHINISCOIDEA Marcus, 1927
Familia Carphanidae Binda & Kristensen, 1996

Género Carphania C. fluviatilis™ 2
Familia Echiniscidae Thulin, 1929
Género Echiniscus E. jenningsi®

Clase MESOTARDIGRADA Rahm, 1937
Orden THERMOZODIA Ramazzotti & Maucci, 1993

Familia Thermozodiidae Rahm, 1937
Género Thermozodium T esakii’®

2.5.2.- Patrones de distribucién de abundancias
Existe un cierto numero de trabajos que estudian los patrones de distribucién de
abundancias de los tardigrados, y la gran mayoria se centran en estudios de los medios

terrestres.
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2.5.2.1- Patrones generales de abundancia. Dinamica poblacional

La densidad de individuos de las poblaciones de tardigrados es muy variable. De
hecho, no se conocen las condiciones minimas ni las 6ptimas para el crecimiento de estas
poblaciones (Kinchin, 1994). Las estimas que se han hecho para los tardigrados que
habitan el suelo oscilan mucho: por ejemplo, Franz (1952) encontré 300.000 tardigra-
dos/m2, mientras que Ito (1999) contabilizé entre 8.050 y 75.500 tardigrados/m2. Lo
mismo ocurre con las estimas en otros habitats (Ramazzotti y Maucci, 1983). En cual-
quier caso, la densidad de los tardigrados terrestres se sitiia a la altura de otros grupos de
artrépodos dominantes en las poblaciones, como los 4caros oribatidos o los colémbolos
en el suelo (Nelson, 1991a).

Numerosos estudios se han centrado en la biisqueda de la relacion entre la abun-
dancia de tardigrados y algunas variables ambientales, como por ejemplo, la temperatu-
ra, la humedad (Franceschi et al., 1962 a 1968; Morgan, 1977), la contaminacién o la
disponibilidad de alimento (Hallas y Yates, 1972), o con otros factores bidticos, como las
relaciones de competencia, depredacion o parasitismo de los tardigrados entre si y con
otros grupos (Nelson, 1991a; Nelson y Marley, 2000). Sin embargo, son pocas las con-
clusiones generales a las que se ha podido llegar. Lo que se ha observado en todos estos
trabajos es que existen considerables diferencias entre microhdbitats aparentemente
idénticos (tanto en abundancia como en diversidad de especies), creando una microdis-
tribucion en “parches” que es lo que caracteriza, de forma general, las poblaciones de
tardigrados (Nelson y Marley, 2000).

Al igual que la abundancia de tardigrados, la dinimica poblacional se ha estudia-
do principalmente en habitats terrestres. Parece que las variaciones temporales de tardi-
grados tienen patrones unimodales, con maximos en primavera (para tardigrados mari-
nos, Pollock, 1970c y para tardigrados muscicolas, Morgan 1977; Franceschi et al.,
1962; Steiner, 1994a), o patrones bimodales, con maximos en primavera y otofio
(Nelson, Kincer y Williams, 1987).

2.5.2.2.- Proporcion de sexos en las poblaciones

Las poblaciones de tardigrados suelen estar integradas en general por hembras
durante todo el afio (Ramazzotti, 1962), mientras que los machos alcanzan su maxima
abundancia durante el invierno o a comienzos de primavera (Nelson y Schuster, 1981;

Nelson, 1982). Normalmente las poblaciones con especies gonocodricas tienen una pro-
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porcion 1:1 (Bertolani, 1975). Sin embargo, en algunas poblaciones la proporcién de
sexos es 1:4, probablemente porque haya a la vez poblaciones gonocdricas conviviendo

con poblaciones partenogenéticas de una misma especie (Bertolani, 1972a, b y 1975).

2.5.3.- Patrones de distribucion de la riqueza de especies

A diferencia del numero de trabajos que hay sobre los patrones de distribucién de
abundancia tardigrados, son muy pocos los que estudian los patrones de distribucién de
riqueza de especies. En general, estos trabajos se centran en la relacion de la riqueza de
especies con variables como la altitud, la especie de musgo o el habitat (musgos, lique-
nes, charcas, arroyos, etc.) donde se han encontrado los tardigrados, aunque también se
ha estudiado su relacion con el tipo de roca sobre la que estan (Collins y Bateman, 2001),
las relaciones con otros grupos animales (Maucci, 1980), etc.

No hay acuerdo sobre si existe 0 no relacién entre el numero de especies y la alti-
tud. Rodriguez Roda (1951), Dastych (1987a), Utsugi y colaboradores (1997) e Ito
(1999) encontraron en sus trabajos que tal relacién existia, a diferencia de Bartos
(1939a), Beasley (1988), Nichols (1999) y Collins y Bateman (2001) que no encontra-
ron ninguna relacioén. El principal problema de estos trabajos, ademas de que se realicen
en lugares tan diferentes como Canada, Estados Unidos, Nuevo Méjico, Japdn, Polonia
o Espafia, es que no abarcan intervalos de altitud de la misma o similar magnitud, y estu-
dian clases de altitudes de distintas amplitudes y limites. Los autores que encontraron
relacion entre la altitud y el nimero de especies, Rodriguez Roda (1951) en Espaiia,
Dastych (1987) en Polonia e Ito (1999) en Japon, encontraron un maximo de diversidad
entre los 1000 y los 2000 m de altitud, mientras que Utsugi et al. (1997) encontraron un
maximo entre los 0 y los 500 m de altitud en Japén.

También se ha estudiado el numero de especies de tardigrados en relacién con la
especie de musgo (Nelson, 1975), aunque sélo los trabajos de Hoffmann (1987), Miller,
Miller y Heatwoke (1996) y Nichols (1999) dieron resultados positivos. Hallas (1978)
ya apunté que la especializacion se daba entre el microhabitat y las distintas especies de
tardigrados. En e ste mismo sentido, B ertolani y R ebecchi (1996) encontraron, enun
estudio multihdbitat, que muy pocas especies (3 de 39 que se encontraron) colonizaban
mas de un habitat. Esto coincide con lo que encontrd Ito (1999): 1a composicion de espe-
cies en cada habitat (liquen, musgo y suelo) no varia en las distintas épocas del afio de

muestreo, pero si varia entre los distintos habitats en una misma €poca del afio.
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Se ha tratado de encontrar, también, el patréon de distribucién de una especie deter-
minada en relacion a ciertas variables ambientales. Un ejemplo lo constituyen los estu-
dios que realizaron Ramazzotti y Maucci (1983) y Wright (1991), en los que trataban de
determinar el patrén de distribucion por especie segun ciertas variables ambientales
(insolacién, humedad, temperatura ambiente, velocidad del viento) y en varios habitats
(suelo, musgos, liquenes, agua dulce, etc.). En base a sus resultados clasificaron las espe-
cies que habian encontrado segiin sus requerimiento hidricos, llegandose en ambos tra-
bajos a resultados similares. En la Tabla 2.5.2 se comparan ambas clasificaciones.

Romano et al. (2001), al analizar la diversidad de los tardigrados a lo largo de un
rio (en Alabama, EEUU) utilizando diferentes indices, encontraron una distribucién de
la diversidad diferencial segtin el tramo del rio, aunque con bajos indices de diversidad

en toda la longitud estudiada.

Tabla 2.5.2: Comparacion de la clasificacion de algunas especies de tardigrados, segin sus reque-
rimientos hidricos, realizada por Wright (1991) y Ramazzotti y Maucci (1983).

Wright Ramazzotti v Maucci
Xerdéfilas Milnesium tardigradum Milnesium tardigradum
Ramazzottius oberhaeuseri Ramazzottius oberhaeuseri

Echiniscus testudo

Euritépicas Macrobiotus richtersi Macrobiotus richtersi
Isohypsibius prosostomus Isohypsibius prosostomus
Echiniscus testudo Macrobiotus hufelandi

Higroéfilas Hypsibius dujardini Hypsibius dujardini
Macrobiotus hufelandi

Isohypsibius tuberculatus

Hidroéfilas Macrobiotus dispar Macrobiotus dispar

2.5.4.- Efectos de las alteraciones del medio sobre los tardigrados
Se conoce muy poco sobre los efectos que la contaminacion tiene en los tardigra-
dos. Entre las escasas conclusiones que se han obtenido, cabe destacar el hecho de que
hay especies que podrian ser bioindicadoras de contaminacién gaseosa por NO,, como
Macrobiotus hufelandi e Isohypsibius prosostomus, mientras que otros serian toxicoto-
lerantes (a SO, CO, NO y NO,), como Macrobiotus persimilis (Steiner, 1994a y b).
Otro resultado interesante es el e fecto que tiene 1a alteracién fisica del medio,

como la canalizacién de un arroyo, sobre su poblacion de tardigrados. En este caso, se
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observo que aunque la poblacion desaparecia en un principio, pasado un tiempo, volvia
a su estado inicial, probablemente gracias a la recolonizacion por parte de las poblacio-
nes de la zona alta del arroyo. La poblacion recuperaba su diversidad, aunque la abun-
dancia relativa de las especies dominantes quedaba alterada (Nelson, Kincer y Williams,
1987).

2.5.5.- Funcion de los tardigrados en los ciclos

Este es otro aspecto sobre el que atn el desconocimiento es destacable: son raros
los estudios sobre la funcién de los tardigrados en los distintos habitats donde aparecen.
Su papel en los musgos parece ser el mismo que el de los nematodos (Steiner, 1994a).
Sin embargo, se desconoce la funciéon de los tardigrados en el ciclo del suelo
(Ramazzotti, 1972). Su biomasa, respiracion, consumo, desamilizacion, asimilacién y
produccidn parecen tener valores de la misma magnitud que en rotiferos y nematodos
(Davis, 1981).

2.5.6.- Asociacion de los tardigrados con otros grupos animales

El conocimiento que se tiene sobre las complejas relaciones entre los organismos
vivos es muy limitado, sobre todo en organismos cuyo tamaiio dificulta aiin mas el estu-
dio de este tema, como ocurre con los tardigrados.

Los tardigrados se alimentan succionando con el bulbo faringeo el contenido de su
alimento, después de haberlo perforado con los estiletes (Ramazzotti y Maucci, 1983).
Hay algunas especies que se alimentan de algas, hojas de musgo y otras plantas, proto-
zoos, bacterias, detritus organico, etc. Sin
embargo, hay otras especies de tardigra-
dos que son depredadoras y se alimentan
de los fluidos corporales de pequefios
metazoos como por ejemplo nematodos,
rotiferos e, incluso, otros tardigrados
(Pennak, 1978; Nelson y Schuster, 1981;
Mclnnes, 1994) (Figura 2.5.1). También

puede ocurrir al revés, es decir, que los

tardigrados sean depredados por otros  Figura 2.5.1: Ejemplar de Macrobiotus richtersi suc-

, cionando a un nematodo. Barra = 0,05 mm.
grupos como colémbolos, nematodos,
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acaros, arafias y larvas de insecto (Ramazzotti y Maucci, 1983; Dastych, 1984a).

Todavia no se han identificado los alimentos especificos de los tardigrados mari-
nos, aunque las diferencias, tanto en el aparato bucofaringeo como en el color del intes-
tino (que depende de lo que hayan ingerido), de las distintas especies sugieren distintas
formas de alimentarse y diferentes preferencias alimenticias (Nelson, 1995). Los tardi-
grados dulceacuicolas se alimentan principalmente de algas, protozoos y detritus organi-
co que se encuentran en los mismos medios que habitan los tardigrados.

Es frecuente encontrar, sobre todo
en los tardigrados cultivados en el labora-
torio, tardigrados parasitados. La invasidn
de parasitos puede ser tanto sobre la
superficie del cuerpo como en el interior
del mismo (Figura 2.5.2). Entre los parasi-
tos que podemos encontrar sobre o dentro
de los tardigrados estan: esporoquistes de
gregarias, dinoflagelados, amebas y hon-
gos (Richters, 1902; Cuénot, 1932;

Figura 2.5.2: Interior de un ejemplar de Milnesium
tardigradum parasitado. Barra = 0,01 mm. Ramazzotti y Maucci, 1983; Dewel et al.,

1985).

2.5.7.- Movimiento en los tardigrados

La observacion directa de los tardigrados en movimiento y su estudio son limita-
dos. Sélo en los ultimos afios se han realizado estudios mas meticulosos mediante gra-
baciones en video. Estos estudios, en los que se han filmado las especies Echiniscus tes-
tudo (Heterotardigrada) y Macrobiotus sp. (Eutardigrada) sobre musgos, han mostrado
que durante el movimiento utilizan el cuarto par de patas para impulsarse hacia delante
(Greven y Schiittler, 2001) y que el movimiento de los tres primeros pares de patas es
independiente entre ellos y respecto al movimiento del cuarto par de patas (Schiittler y
Greven, 2001). En reposo, el cuarto par de patas les sirve para anclarse al sustrato
(Marcus, 1929; Schiittler y Greven, 2001), mientras que con los otros tres pares de patas

inspeccionan el entorno.
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2.5.8.- Dispersion en los tardigrados

La criptobiosis juega, indiscutiblemente, un papel fundamental en la distribucién
de los tardigrados. Este fendmeno permite a los tardigrados una dispersién sencilla,
como se vera mas adelante, y la posibilidad de vivir en gran variedad de habitats, inclu-
so aquellos con una cantidad minima de humedad (Nelson, 1995).

La dispersidn de los tardigrados mediante su propio movimiento, esta limitada por
la necesidad que tienen de estar rodeados por una pelicula de agua y por su pequeiio
tamarfio (Nelson, 1991a). Los tardigrados dulceacuicolas, que probablemente no tengan
capacidad de entrar en criptobiosis (Nelson, 1991a), puede que se dispersen por la cuen-
ca de los rios en épocas de fuertes tormentas o de inundaciones (Nelson y Marley, 2000).

La dispersién de los huevos, los quistes y otras formas de resistencia se produce,
principalmente, por el viento, la lluvia, el deshielo de la nieve y por zoocoria (utilizan-
do a otros animales de las comunidades donde se encuentran como por ejemplo, péjaros,
serpientes, acaros e insectos; Ramazzotti y Maucci, 1983).

2.5.9.- Criptobiosis en los tardigrados

Los tardigrados se encuentran activos siempre y cuando una pelicula de agua rodee
su cuerpo, es decir, son hidréfilos (Nelson, 1982). En momentos de sequia entran en un
estado de criptobiosis —anhidrobiosis-, que es una de las caracteristicas mas llamativas
de este grupo, y que comparten con otros grupos como, por ejemplo, nematodos y roti-
feros (Kinchin, 1987).

El primer autor que estudio la criptobiosis en tardigrados fue Spallanzani (1769),
quien ademas anotd la extraordinaria resistencia a condiciones extremas que este estado
les conferia. Crowe (1971) dividié a los organismos anhidrobidticos en dos grandes gru-
pos (probablemente extensible a la criptobiosis en general, Wright ef al., 1992): aquellos
con anhidrobiosis en los estados ontogenéticos tempranos (semillas de plantas, esporas
de hongos y bacterias, huevos de crustaceos, etc.) y aquellos con anhidrobiosis en cual-
quier estado de su ciclo vital (protozoos ciliados, rotiferos belloideos y nematodos). En

este Ultimo grupo se puede incluir a la criptobiosis de los tardigrados.

2.5.9.1.- Tipos de criptobiosis
Segin Crowe (1975) hay cinco tipos de estados de latencia o criptobiosis segun las

condiciones que lo induzcan:
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1) Enquistamiento: se desconocen los factores ambientales por los que se

desencadena. Es el estado de latencia mas comun en los tardigrados acuati-
cos que viven en charcas o estanques permanentes. Antes del enquistamien-
to, el tardigrado almacena gran cantidad de alimento en las células de la
cavidad corporal, expulsa el aparato bucofaringeo, entra en estado simplex
y el intestino se llena de material de desecho. El animal muda, pero se queda
dentro de la vieja cuticula en un estado inmévil y contraido (Nelson y
Higgins, 1990). El quiste puede sobrevivir en la naturaleza mas de un afio
sin reducir las reservas de alimento, aunque no puede soportar condiciones
tan extremas como en anhidrobiosis (Nelson y Marley, 2000).

2) Anoxibiosis: también se conoce con el nombre de “estado de asfixia” y se

induce mediante bajas concentraciones de oxigeno. El tardigrado se hincha
por la pérdida del control osmético, con la subsecuente absorcion de agua.
El organismo queda extendido, inmdvil y aparentemente muerto. En este

estado puede sobrevivir cuatro o cinco dias. Reviven al afladir oxigeno
(Nelson y Higgins, 1990).

3) Osmobiosis: es un estado de criptobiosis provocado mediante elevadas pre-

siones osmoticas, cuando se somete al animal a concentraciones anormales
de sal. Permite a los tardigrados dulceacuicolas sobrevivir cortos periodos

de tiempo en agua de mar (Nelson y Higgins, 1990).

4) Criobiosis: son las bajas temperaturas las que fuerzan este estado, permi-

tiendo la supervivencia de los tardigrados tanto en congelaciéon como en el
deshielo. El animal contrae la cabeza, las patas y el cuerpo, adoptando la
forma de tonel (fun) (Nelson y Higgins, 1990). Parece que los ice nuclea-
ting agents (INA), el glicerol y las trehalosas, juegan un papel muy impor-
tante, probablemente, como anticongelantes (Wright, 2001).

5) Anhidrobiosis: este estado se alcanza al evaporarse el agua de las muestras

con tardigrados terrestres y semiacuaticos. Los animales vuelven a activar-
se cuando hay agua disponible. La supervivencia de los tardigrados que tie-
nen esta capacidad de entrar en criptobiosis depende de la velocidad o pro-

gresién en la evaporacion (Nelson y Higgins, 1990).
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2.5.9.2.- Proceso de anhidrobiosis en los tardigrados

Para que se inicie el estado de anhidrobiosis, el tardigrado debe estar expuesto a
condiciones de sequedad que provoquen la pérdida de agua, que pase de ser de un 85%
del peso de su cuerpo a un 3%. Una desecacion rapida provoca la muerte del tardigrado,
pero si el organismo se seca lentamente (Crowe, 1971), puede revivir afiadiéndole algo
de agua. En el momento en que cesa el movimiento y se produce la contraccidn activa
del animal (Crowe, 1971), éste toma el aspecto de un tonel (tun) lo que disminuye la tasa
de evaporacion y protege a los drganos internos de trastornos mecanicos (Crowe, 1975).
La adopcidn de la forma de tonel se produce por la invaginacion total de los segmentos
cefalicos y las patas y la expulsion de lipidos (Wright, 1988a), lo que puede servir para
reducir la transpiracién o como protector antifiingico. Tomar la forma de tonel es un
requisito vital para el éxito de la anhidrobiosis (Wright ez al., 1992). La cuticula de los
tardigrados presenta diversas adaptaciones estructurales que facilitan la adopcién de esta
forma (Wright et al., 1992). Por ejemplo, las regiones intersegmentales de la cuticula se
reducen a la mitad, lo que favorece la flexibilidad. Durante esta fase, hay una disminu-
cién lineal de la transpiracion a medida que el area superficial se reduce (Wright et al.,
1992), a diferencia de los animales moribundos que mantienen su transpiracion casi
constante. Cuando se completa la formacién del tonel, la transpiracion desciende brus-
camente lo que implica una disminucion de la permeabilidad de 1a cuticula (Crowe,
1972). Gracias a que queda cierta permeabilidad residual, el animal puede retener una
fraccion sustancial de agua libre (Wright et al., 1992). Cuando se vuelve a humedecer la
muestra, el tardigrado permanece unos minutos con forma de tonel antes de volver gra-
dualmente a su forma original y recobrar el movimiento (Wright, 1989). Después de una
hora de desecacidn la actividad se recupera entre 10 y 20 minutos después, y tarda de 1
a 2 horas cuando el organismo se mantiene mucho tiempo en estado de anhidrobiosis
(Westh y Ramlev, 1991).

2.5.9.3.- Fisiologia de la anhidrobiosis en los tardigrados

La pérdida del agua liquida, como consecuencia de la evaporacion o de la vitrifi-
cacion, promueve la formacion de una matriz de carbohidratos. Estos carbohidratos
parecen ser ubicuos dentro del criptobionte y tienen varias funciones (Wright, 2001): (1)
como osmolitos compatibles durante la desecacién, (2) como estabilizadores de la

estructura cuaternaria de las proteinas y de la integridad de la bicapa lipidica cuando
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decac la actividad del agua libre y (3) como superanticongelantes.

Ante una situacién de desecacion, las plantas tienden a sintetizar oligosacaridos
como estaquinosa y rafinosa, mientras que semillas, esporas y metazoos dependen prin-
cipalmente de disacéridos como la sacarosa, trehalosa y/o glicerol (Wright, 2001). Estos
azucares forman la matriz de carbohidratos que protege a los organismos durante la dese-
cacién. A nivel celular hay que diferenciar entre el agua libre de intercambio intra- o
extracelular del agua vicinal, también conocida como agua frontera o agua no congela-
ble (Wright et al., 1992), que esta intimamente asociada a moléculas tales como los fos-
folipidos de la membrana, las proteinas y los acidos nucleicos, formando un componen-
te macromolecular de estructura terciaria. Segiin la hipdtesis de la “sustitucién del agua”
(Webb, 1965; Crowe, 1971), durante la desecacion en el proceso de anhidrobiosis, hay
sustitucion del agua estructural de los compuestos celulares por compuestos “polihidro-
xi”. Uno de estos compuestos es el disacérido trehalosa (Westh y Ramlov, 1991), que
protege la membrana y las proteinas (de hecho, evita su desnaturalizacion a altas tempe-
raturas, desecacion, variaciones de pH y baja/alta osmolaridad; Ramlevy Westh, 2001) y
que, junto con el glicerol, ha demostrado ser uno de los mejores componentes protecto-
res (Wright ez al., 1992). Parece que es el grupo hidroxi- del aziicar el que interactua qui-
micamente con los residuos polares de los componentes celulares (Crowe y Crowe,
2000). Ademas de la trehalosa, al comienzo de la anhidrobiosis se produce sintesis de
novo de una proteina aun sin identificar, pero que pertenece a la familia de las heat-shock
proteins (HSP) (Ramlevy Westh, 2001), que es una familia de proteinas que se sintetiza
cuando hay estrés (aunque también hay una cierta sintesis en condiciones normales) y
cuya funcién es minimizar los problemas que puedan surgir cuando otras proteinas no
tienen conformaciones nativas. La sintesis de trehalosa continia ain después de adqui-
sicion de la forma de tonel y del descenso en la permeabilidad de la cuticula, ya que exis-
te una cierta cantidad de agua retenida que permite que la sintesis metaboélica se manten-
ga (Wright et al., 1992). ;Qué sucede durante la criptobiosis?, practicamente nada. El
metabolismo, la principal caracteristica de la vida, es casi imperceptible (Crowe, 1971;
Nelson, 1995).

Al afiadir agua, el tardigrado comienza a activarse. Durante el proceso de rehidra-
tacion los tardigrados presentan un rapido catabolismo aerdbico de la trehalosa, que se
produce en los primeros 12 minutos, por la actividad de la trehalasa pH-dependiente

(Wright et al., 1992). La sintesis rapida de trehalosa y su catabolismo pueden ser deter-
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minantes en cuanto a la tolerancia del tardigrado a la desecacion. Los niveles de deseca-
cién que se requieren para alterar la cinética en la sintesis y degradacion de trehalosa son
muy modestos (Wright, 2001); por lo tanto, no parecen ser un obstaculo en el proceso de
anhidrobiosis. Los sustratos metabélicos para la sintesis de trehalosa son, aparentemen-
te, reservas de lipidos y glicogeno (Wright, 2001) y, por tanto, una acumulacion de estos
sustratos metabolicos antes de la desecacion podrian propiciar el éxito en la anhidrobio-
sis. No sélo el agotamiento de estos sustratos metabélicos pueden limitar la longevidad
de los anhidrobiontes, sino también el efecto sobre éstos de los hongos y de otros para-
sitos (Jénsson y Bertolani, 2001).

Parece que los organismos que tienen la capacidad de entrar en anhidrobiosis es
frecuente que también sean criobiontes (Wright, 2001), lo que sugiere que entre los
mecanismos bioquimicos de ambos procesos existen homologias. En realidad hay tres
diferencias fundamentales entre anhidrobiosis y criobiosis (Wright, 2001):

(1) en criobiosis adquirir 1a forma de tonel no es esencial, a diferencia de lo
que ocurre en anhidrobiosis; de hecho, este cambio de forma en criobiosis
s6lo se ha observado cuando la congelacién es lenta (Crowe, 1975),

(2) la tolerancia a la tasa de congelacion depende de la capacidad de inhibir la
congelacioén intracelular, mientras que en anhidrobiosis se trata de evitar la
desecacidn intracelular, y

(3) parece que en criobiosis hay catalisis de ice-nucleating agents (INA), en
lugar de la sintesis de trehalosa en anhidrobiosis, cuyo valor crioprotector es
menor (Wright et al., 1992).

Durante la congelacidn, el hielo extracelular puede que confiera soporte mecanico
a los drganos, lo que sustituiria al cambio de forma necesario durante la anhidrobiosis
(Wright et al., 1992). Ambos procesos, anhidrobiosis y criobiosis, entrafian la misma
clase de riesgos para los tardigrados: variacion rapida de volumen, dafio fisico derivado
de la ausencia de agua o del crecimiento de cristales de hielo en la célula y la desnatu-
ralizacion de las proteinas por desecacién o por la concentracion de los electrolitos resul-
tantes (Hochachka y Somero, 1984). En el caso de la congelacién, ademads, puede haber
cambio del potencial de membrana y del pH intracelular (Ramlav, 2000).

Hasta ahora se discute si los tardigrados durante la criobiosis sufren vitrificacion
citoplasmatica o si la desecacion por congelacion y la consecuente disminucién de la

actividad del agua citoplasmatica, hacen que el agua que queda no se congele (Wright,
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2001). Los defensores de la vitrificacion argumentan que los componentes macromole-
culares esenciales del citoplasma se protegen al quedar suspendidos dentro de una matriz
de elevada viscosidad (Franks, 1985), mientras que los defensores de la desecacion por
congelacion sostienen que en la congelacién también hay una acumulacién de trehalosa
cuya proteccién celular se explica por la hipdtesis de sustitucién del agua (Wright,

2001). Para Crowe et al. (1998) no son posturas excluyentes.

2.5.9.4.- Supervivencia de los tardigrados criptobiontes

El limite de supervivencia de los tardigrados en estado de criptobiosis no esta
claro. Existe una cita que cifra en 120 afios los que puede estar un tardigrado en anhidro-
biosis y revivir al afiadir agua al medio, pero existen dudas de que en realidad reviviera
tras ese periodo de tiempo (J6nsson y Bertolani, 2001). Las estimas que se han hecho
sobre la duracion de un ciclo vital completo, para rotiferos, tardigrados y nematodos,
incluyendo periodos de criptobiosis, estan entre los 7 y los 10 afios (Crowe, 1971).

La supervivencia entre las distintas especies de tardigrados con capacidad de entrar
en criptobiosis no es uniforme. Jonsson, Borsari y Rebecchi (2001) descubrieron que
existen diferencias significativas entre la supervivencia de las especies Ramazzottius
oberhauseri y Richtersius coronifer, pero no entre las poblaciones de una misma espe-
cie. Parece que estas diferencias entre especies pueden representar adaptaciones a las
condiciones especificas de un habitat (Wright, 1991). Un aumento en el tamaiio corpo-
ral, una reduccién en el tamafio de las células de almacenaje (Jonsson, 2001) y el hecho
de que los oocitos estén en un avanzado estado de vitelogénesis (Wright, 2001) dismi-
nuyen la supervivencia de los tardigrados que entran en criptobiosis. Parece que se trata,
en definitiva, de tener suficiente energia de reserva que poder movilizar. Un factor muy
importante en la supervivencia de los criptobiontes es la oxidacién de los radicales
libres, sobre todo a altas temperaturas. Los radicales superéxidos, en particular, son oxi-
dantes muy potentes que pueden ser muy destructivos en los criptobiontes, ya que la acti-
vidad de la enzima superéxido dismutasa esta reducida (Wright, 2001). Por lo tanto, las
condiciones Optimas para la supervivencia de los criptobiontes son aquellas con bajas
temperaturas, bajo contenido de agua y bajas concentraciones de oxigeno (Wright,

2001).
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2.5.9.5.- Funcion de la criptobiosis en el phylum Tardigrada

La criptobiosis, ademas de prolongar la vida del tardigrado, juega un papel funda-
mental en la dispersién y la distribucién de los tardigrados por el Mundo (Nelson, 1995).

Uno de los efectos de los periodos de anhidrobiosis es su impacto sobre el tiempo
que duran las generaciones, de forma que los estados de anhidrobiosis durante el ciclo
vital podrian tener consecuencias significativas sobre la evolucion de estos organismos,
lo que conferiria a este caracter el grado de adaptacion evolutiva y su evolucidn se pro-
duciria como consecuencia de la seleccion natural (Jonsson, 2001). El aumento de la lon-
gevidad en los tardigrados criptobiontes tendria impacto en la deriva y la seleccién a lo
largo del tiempo, pero también es posible que facilitase el flujo genético por la disper-
sién local entre poblaciones adyacentes (Wright, 2001).

Aceptando que el antecesor de los tardigrados provenia del mar, los primeros tar-
digrados que pudieron adquirir la capacidad de entrar en criptobiosis serian aquellos que
se encontraban en el litoral marino, que sufrian periodos de sequia temporales. En este
tipo de habitats se encuentran actualmente las especies marinas Echiniscoides sigismun-
di y Archechiniscus marci que toleran periodos cortos de sequia (J6nsson, 2001).

Ademas de una proteccion contra la desecacién y la congelacion en estado natural,
la anhidrobiosis les permite resistir condiciones extremas no naturales, como las induci-
das experimentalmente (Jonsson y Bertolani, 2001), probablemente consecuencia de la
ausencia de metabolismo y de la fase acuosa (Wright et al., 1992), que les matarian si no
estuvieran en estado de criptobiosis (Ramlegv y Westh, 2001). En este estado son capa-
ces de soportar temperaturas que van desde los 150°C a casi el cero absoluto, son resis-
tentes al CO, y al H,S (Crowe, 1971), altos niveles de vacio, radiaciones de rayos X y
rayos ultravioletas hasta 1.140 veces la d osis I etal para el s er humano (LDgg =500
roentgens, para los tardigrados 570.000 roentgens; May, Maria y Guimard, 1964), y pre-
siones hasta 6 veces la presion que hay a 10.000 metros de profundidad (es decir, hasta
600 MPa), también soportan su mantenimiento a estas altas presiones y a su descompre-
sion a altas velocidades (a 30 MPa no hay ni proliferacién ni metabolismo, y a 300 MPa
la mayoria de las bacterias y de los organismos multicelulares mueren; Nelson, 1995;
Seki y Toyoshima, 1998). También son capaces de soportar alcoholes de distintas pola-
ridades, de hecho hay una correlacion negativa entre la polaridad del alcohol a la que se
somete el tardigrado y la supervivencia de éste (Ramlgvy Westh, 2001).
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2.5.9.6.- Criptobiosis y Biomedicina

El animal cesa de envejecer durante la criptobiosis, por lo que el descubrimiento
de los mecanismos involucrados en este fendmeno pueden proporcionar indicios sobre
el proceso de envejecimiento en otros organismos, incluido el hombre (Nelson, 1995).

La criopreservacion de células es muy importante para el desarrollo de herramien-
tas terapéuticas en la medicina clinica (Eroglu et al., 2000), la industria y la agricultura
(Crowe y Crowe, 2000). Hasta ahora se habian utilizado sustancias crioprotectoras como
dimetil sulféxido [(CH3),SO], glicerol y etilén ghcol. Sin embargo, se han descubierto
azucares carbohidratados pequeifios, como la trehalosa, la sacarosa y la maltosa, que tie-
nen la capacidad de estabilizar y preservar proteinas, virus, bacterias y otros organismos
(Eroglu et al., 2000). El principal problema a este respecto es como introducir la treha-
losa en las células de mamiferos y, mas en concreto, de humanos, para almacenarlas con-
geladas o desecadas (Crowe y Crowe, 2000; Eroglu et al., 2000). Actualmente se esta
tratando de resolver este punto utilizando, mediante ingenieria genética, bacterias y virus
que introduzcan la trehalosa en la célula (Eroglu et al., 2000; Guo et al., 2000). La prin-
cipal ventaja de la trehalosa es que al sustituir la capa de agua, que hay alrededor de las
macromoléculas, previene el posible dafio durante la desecacion (Guo et al., 2000), ya
que aumenta la viscosidad citosdlica y disminuye el crecimiento de cristales de hielo
intracelular, que resultarian letales (Crowe y Crowe, 2000). Respecto a los lipidos de las
membranas, | a trehalosa puede disminuir la fase de temperatura de transicién de las
membranas de manera que permanezcan en el estado de liquido-cristal durante la dese-
cacion, lo que estabiliza la membrana (Crowe y Crowe, 2000). En cuanto a las protei-
nas, la trehalosa inhibe la desnaturalizacion (Crowe y Crowe, 2000), al sustituir el agua
de la superficie de la proteina. También inhibe la agregacioén de proteinas y preserva su
estructura, probablemente reemplazando las moléculas de agua que mantienen el correc-
to plegamiento de las proteinas (Guo et al., 2000). El estudio de la aplicacion de la tre-
halosa se basa en investigaciones basicas sobre la criptobiosis de organismos tales como
las levaduras o los tardigrados, en una inesperada aplicacion biotecnologica (Crowe y
Crowe, 2000).
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2.6.- RECOLECCION. METODOS DE MONTAJE. CULTIVO

En este apartado se van a exponer brevemente algunos de los métodos de recolec-
cion, de montaje y de cultivo que se utilizan para obtener y estudiar los tardigrados.
Estos métodos dependen del medio que se esté estudiando (marino, dulcecuicola, mus-
cicola, hojarasca, edafico, etc.), ya que parte de la biologia de los tardigrados varia de
unos medios a otros. Sea cual sea el método de recoleccién y obtencidn de los tardigra-
dos, éstos han de ser fijados y se deben elaborar preparaciones permanentes, ya que para
identificarlos es necesario su observacion mediante el microscopio dptico, con el objeti-

vo de inmersion y con contraste de fase.

2.6.1.- Recoleccion

En general, sin importar el medio del que procedan las muestras, hay que mante-
nerlas en agua durante un periodo de tiempo determinado, para activar a los tardigrados
que puedan estar en criptobiosis. Después, hay que recogerlos con un tamiz de luz de
malla conocida y suficientemente p equefia como p ara retener tanto a los tardigrados
como a sus huevos (la luz de malla debe estar entre 50 mm y 1,2 mm; Nelson, 1982), y,
finalmente, hay que estudiar el material recogido en el tamiz, utilizando una lupa bino-

cular para separar los tardigrados y sus huevos.

2.6.1.1.- Tardigrados marinos

Los tardigrados marinos no son nadadores y necesitan algun tipo de sustrato sobre
el que mantenerse; por ello habitan el fondo, el litoral marino u otras superficies sobre
las que puedan engancharse (algas, otros invertebrados, etc). El método de recoleccién
de este tipo de tardigrados es el mismo que el utilizado para otros animales benténicos
(Ramazzotti y Maucci, 1983). Se arrastran por el fondo dragas con mallas muy finas
donde quedan atrapados los tardigrados de la superficie del fondo y los macréfitos, algas,
musgos sumergidos, etc. (Lincoln y Sheals, 1979). Para recoger los tardigrados de las
muestras marinas hay que someterlos a un shock con agua dulce que permite separar
facilmente los animales de los sustratos a los que se agarran (Mgbjerg y Dahl, 1996).
Después hay que lavar y tamizar el material, para separar los tardigrados mediante flo-
tacion (Lincoln y Sheals, 1979). Es aconsejable estudiar el material fresco, pues esto

facilita la identificacion de los animales (Ramazzotti y Maucci, 1983).
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2.6.1.2.- Tardigrados dulceacuicolas intersticiales

Los tardigrados de la fauna intersticial se extraen del agua freatica, asi que cual-
quier método utilizado para estudiar la meiofauna intersticial, sirve para los tardigrados:
método de Bou-Rouch, (Bou y Rough, 1967), método de Karaman-Chappuis (Karaman,
1935; Chappuis, 1942) y otros (méas informacidn sobre la metodologia en la revision de
Pospisil, 1992). Estos métodos consisten, a grandes rasgos, en excavar un agujero cerca
de una masa de agua (rio, lago, arroyo, etc.) y extraer una determinada cantidad de agua,
que después hay que tamizar y estudiar (Ramazzotti y Maucci, 1983). Esto tiene dos des-
ventajas: (1) tiene un efecto selectivo sobre los tardigrados recolectados, ya que es mas
facil arrastrar a los individuos juveniles a través de los granos de arena que a los de
mayor tamafio, y (2) para asegurarse un muestreo representativo hay que tomar mucha
cantidad de agua, con el enorme esfuerzo que ello implica, tanto en la recoleccién del
material, como en su estudio (Ramazzotti y Maucci, 1983). Al igual que en la observa-
cién de los tardigrados marinos es aconsejable identificar el material fresco porque es

mas sencillo (Ramazzotti y Maucci, 1983).

2.6.1.3.- Tardigrados muscicolas

La recoleccion de musgos, liquenes, hepaticas, herbaceas, etc., donde pueden
encontrarse tardigrados, consiste en separarlos de su sustrato e introducirlos en un sobre
de papel o similar, para evitar la humedad, de forma que pueda quedar almacenado el
tiempo necesario (Ramazzotti y Maucci, 1983). No es aconsejable el uso de bolsas de
plastico, ya que cualquier rastro de humedad favorecera la aparicion de hongos y/o la
putrefaccion de la muestra. Si el material recolectado esta muy himedo y no se va a exa-
minar en breve, hay que secarlo (mediante una estufa o con papel secante) y una vez seco
se almacena en sobres de papel hasta su estudio (Ramazzotti y Maucci, 1983). Para la
obtencién de los tardigrados se pone la muestra, fresca del campo o previamente secada,
en un recipiente con agua durante varias horas para revertir la anhidrobiosis. La muestra
se lava con agua del grifo y se escurre para recoger los animales, los huevos y los quis-
tes en un tamiz de luz de malla conocida y suficientemente pequefia (Kinchin, 1987;
Nelson, 1991a).

Para el estudio de musgos, y otros medios, localizados en zonas con agua constan-
te (arroyos, surgencias, etc.), se guarda el material en una botella o en un tubo, con agua

del lugar donde se ha recolectado. Este material se debe examinar lo antes posible, ya
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que los tardigrados de estos medios estan desprovistos de la capacidad de entrar en crip-
tobiosis. En caso de que su estudio no pueda ser inmediato, se lava y escurre el material
al maximo (se debe vigilar, mediante la observacién con lupa, que no queden tardigra-
dos en el material) y se fija con formalina neutralizada o con Bouin diluido (Ramazzotti
y Maucci, 1983).

2.6.1.4.- Tardigrados eddficos y de hojarasca

Las muestras de suelo se pueden recoger con un tubo metalico (u otra estructura)
de material resistente y de bordes afilados, para clavarlo en el suelo (Ramazzotti y
Maucci, 1983). El cilindro de arena contenido en el tubo se saca con una varilla. Puesto
que el tubo metalico tiene dimensiones conocidas se pueden realizar estudios cuantitati-
vos. Como en los otros casos, es mejor estudiar el material lo antes posible, pero si no
va a hacerse de inmediato, se guarda en bolsas de papel. Hallas y Yeates (1972) modifi-
caron las técnicas de extraccion de nematodos del suelo, mediante centrifugaciéon en
agua con sacarosa, para recolectar los tardigrados edaficos.

La recoleccion de hojarasca de los estratos mas superficiales donde pueden encon-
trarse los tardigrados, hasta los 5-10 cm (Ramazzotti y Maucci, 1983), no requiere nin-
guna precaucion especial. Al igual que en otros casos, la muestra ha de mantenerse seca
para evitar que se pudra y/o crezcan hongos. Como en el caso del suelo, para el estudio
de los tardigrados que estan en hojarasca, se pone la muestra en un recipiente con agua
durante unas horas y se tamiza con una luz de malla lo suficientemente pequefia como

para recoger los tardigrados y sus huevos (Ramazzotti y Maucci, 1983; Nelson, 1991a).

2.6.2.- Coloracién

Los distintos colorantes que se utilizan con los tardigrados varian segun los obje-
tivos y las estructuras que se quieran estudiar.

El rojo neutro se utiliza como colorante vital (Ramazzotti y Maucci, 1983). El azul
de metilo produce coloracién no selectiva de los musculos y de las fibras nerviosas. Este
se debe usar en soluciones muy diluidas y con cuidado, ya que es un producto venenoso
para los tardigrados (Ramazzotti y Maucci, 1983). El carmin acético se usa para la colo-
racion in toto; su efecto se debe seguir al microscopio para evitar una coloracién muy
intensa, y puede usarse sin haber fijado previamente al animal o al huevo; tiene el incon-

veniente de que destruye gran parte de los estiletes y las piezas duras (Ramazzotti y
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Maucci, 1983). El método de Del Rio Hortega, segtin la técnica usada por May (1948),
tifie selectivamente de marrén a amarillo los 6rganos y las células, particularmente las
fibras nerviosas. La hematoxilina férrica se utiliza como colorante postvital para la

observacion de las génadas (Rodriguez Roda, 1952).

6.3.- Fijacién

La fijacién de los tardigrados acuaticos y terrestres se puede hacer con formalina,
a una concentracién del 5-10% (Lincoln y Sheals, 1979). La formalina no es el fijador
ideal, pero es mejor que, por ejemplo, el alcohol, por no dejar transparentes a los ejem-
plares. Se debe neutralizar con carbonato de magnesio para evitar que se deshagan las
piezas c alcareas (Ramazzotti y M aucci, 1983). Si se va a realizar preparaciones con
liquido de Hoyer, no es recomendable fijar con formalina (Nelson, 1991a). El liquido de
Bouin diluido también se puede utilizar como fijador y como conservante de tardigrados
(Puglia, 1959).

Los mejores fijadores para realizar estudios histoldgicos son el dcido ésmico y el
acido acético al 2% (Ramazzotti y Maucci, 1983). Un desarrollo pormenorizado de la
preparacion de los tardigrados para este tipo de estudios esta detallado en Dewel y Dewel
(1996).

Los tardigrados recolectados en musgos, liquenes, hepaticas, etc. se pueden fijar
con alcohol 70-80% (Lincoln y Sheals, 1979), con agua hirviendo en pequeiias cantida-
des (Nelson, 1982; Nelson, 1991a) o con liquido de Camoy (metanol de 96° y acido acé-
tico puro, en una proporcién de 3:1; Bertolani, Rebecchi y Beccaccioli, 1990), que tam-
bién sirve como conservante (Bertolani y Guidetti, com. pers.). Los tardigrados recolec-
tados de grandes volimenes de agua se conservan mejor en formalina tamponada (5-
10%) o en glutalaldehido (Nelson y Schuster, 1981).

2.6.4.- Preparaciones permanentes

Los dos métodos mas extendidos para hacer preparaciones permanentes con tardi-
grados son: con liquido de Faure (50 cc de agua destilada, 50 g de hidrato de cloral, 20
cc de glicerina y 30 g de goma arabiga) o con polivinil lactofenol. Las preparaciones rea-
lizadas con el liquido de Faure, y posteriormente selladas, se conservan perfectamente
durante mucho tiempo, al menos varias decenas de afios (Ramazzotti y Maucci, 1983),

aunque pueden aparecer cristalizaciones que dafian las preparaciones. El liquido de
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Faure conserva bien las preparaciones tefiidas previamente con carmin acético
(Ramazzotti y Maucci, 1983). El polivinil lactofenol permite una mejor extension de los
animales y conserva mejor las estructuras cuticulares de Eutardigrada respecto a los
resultados obtenidos con el liquido de Faure (Ramazzotti y Maucci, 1983). Sin embar-
g0, con este producto pueden aparecer espacios con aire que dafian al tardigrado, pero a
diferencia con el liquido de Faure, donde también pueden aparecer espacios con aire, los
dafios son irrecuperables (Ramazzotti y Maucci, 1983). El polivinil lactofenol también
requiere que la preparacion sea sellada para su conservacion.

El medio de Hoyer (50 cc de agua destilada, 30 g de goma arabiga cruda, 150 g de
hidrato de cloral, 20 g de glicerina, 1 g de ioduro de potasio, 2 g de yodo; Nelson y
Schuster, 1981) deja a los especimenes transparentes y extendidos, pero la preparacion
se debe sellar para asegurarse de que sea permanente (Nelson y Schuster, 1981; Nelson,
1991a).

Los tardigrados que se vayan a estudiar con el microscopio electrénico de barrido
(SEM) se dehidratan sometiéndolos a concentraciones crecientes de alcohol hasta man-
tenerlos en alcohol absoluto, se transfieren a un liquido intermedio, como el acetato de
amilo, y se secan por el método del punto critico (Grigarick et al., 1975). Los individuos
se montan en los stubs para SEM y se les da un bafio de oro u oro-paladio (Nelson,
1991a).

También podria considerarse una preparacion permanente la extraccion y purifica-
cién del ADN de los ejemplares seleccionados. El desarrollo de metodologia parala
obtencién y estudio del material genético es muy reciente. Algunos de los protocolos
para la preparacion del material se encuentran en Garagna et al. (1996), Giribet et al.
(1996) y Garey et al. (1999), pero generalmente se parte de especimenes vivos, conge-

lados o mantenidos en alcohol.

2.6.5.- Cultivo

Desde las primeras tentativas, registradas en 1914 (von Wenck, 1914), hasta nues-
tros dias, solo se han desarrollado técnicas de cultivo para eutardigrados. No hay publi-
caciones o registro de experimentos de cultivo de heterotardigrados (Altiero, 2001). Este
cultivo no se puede llevar a cabo en su medio natural, ya que es imposible realizar el
seguimiento de animales tan pequefios en el mismo (musgos, suelo, liquenes, etc.), mien-
tras que la cria en medio artificial presenta numerosas dificultades (Nelson, 1982;

Ramazzotti y Maucci, 1983).
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El principal requisito previo al cultivo de tardigrados es conocer la alimentacién
de la especie con la que se quiere trabajar. Sayre (1969) desarroll6 un método para cul-
tivar tardigrados depredadores. Este método consiste en cultivar primero nematodos, que
luego van a alimentar a los tardigrados. Los nematodos se cultivan en placas Petri a las
que se aflade a vena precocinada y himeda, con algunos granos de levadura seca. E1l
soporte fisico para los nematodos, se obtiene autoclavando Sphagnum molido y lavado
con agua desmineralizada. Se trata de ir afiadiendo nematodos a medida que los tardigra-
dos se los comen. El método de Sayre se desarrolld para tardigrados del género
Isohypsibius, alimentados con nematodos de la especie Panagrellus redivivus. Este
método puede adaptarse para otras especies de tardigrados, variando el alimento, segun
sean bacteri6fagos, carnivoros o herbivoro, y afiadiendo un papel de filtro humedecido
para evitar la desecacion (Altiero y Rebecchi, 2001). Altiero (2001) desarroll6 un proto-
colo para el cultivo de una especie carnivora, Macrobiotus richtersi, y una especie her-
bivora, Diphascon (Adropion) scoticum. Utilizé como sustrato agar (en las placas con la
especie carnivora) y algas (en las placas con la especie herbivora), a los que aiiadié agua
mineral embotellada, un papel de filtro hiimedo, y los mantuvo a una temperatura entre
14 y 20 °C, con un fotoperiodo controlado de 12 horas de luz y 12 horas de oscuridad.
A los ejemplares de la especie carnivora los alimentd con nematodos de las especies
Pristionchus iheritieri, Panagrolaimus rigidus o Caenorhabditis elegans, que habia cria-
do aparte, y a los individuos de la especie herbivora los aliment6 con algas de la especie
Scenedesmus acutus, también cultivada aparte.

El cultivo de tardigrados ha supuesto y supone un gran avance en el estudio de su
biologia. Las razones por las que se han cultivado estos organismos son muy variadas,
incluyendo estudios del ciclo vital (Marcus, 1929; Kristensen, 1982), sobre el desarrollo
embrionario (Dougherty, 1964), sobre el enquistamiento, citolégicos y carioldgicos
(Bertolani y Buonagurelli, 1975; Altiero, 2001), sobre la formaciéon de la cuticula
(Crowe et al., 1971), etc.

2.7.- HISTORIA DEL ESTUDIO DE LOS TARDIGRADOS
2.7.1.- Pasado del estudio de los tardigrados

El primer documento que se tiene sobre la observacion de un tardigrado procede
del naturalista y cura aleman J. A. E. Goeze (1773), que describi6 un organismo al que

denomino kleiner wasser bdr (little water bear, “osito de agua”). En 1774, Bonaventure
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Corti, un abad italiano, profesor de fisica, se refiri6 a los tardigrados, que encontrd entre
los sedimentos de un canal, como brucolini (little catepillars, “oruguitas”) e hizo alusién
a su capacidad de revivir después de someterlos a desecacion. J. C. Eichorn (1775) publi-
cd sus observaciones acerca de un wasser bdr que encontrd en un alga dulceacuicola. En
1776, otro abad italiano, profesor de historia natural, Lazzaro Spallanzani (1776), deno-
miné a estos organismos i/ tardigrado, que significa “‘el de paso lento”, por su gateo
lento, que recordaba al de pequefias tortugas. Spallanzani también investigé el fenéme-
no de la anhidrobiosis, a la que se refirié como “resurreccion después de la muerte”.

El primer intento de incluir a los tardigrados en el sistema zoolégico lo llevé a cabo
Otto Frederick Miiller (1785) que corrigié la descripcidon de Spallanzani, que atribuia
errdneamente seis patas a los tardigrados y no ocho; utilizé este caracter para incluirlos
en la subclase Acari. A raiz de esta redescripcion se asigné el primer nombre binomial a
un tardigrado, Acarus ursellus, que se incluyd en el Sistema Naturae de Linnaeus.
Schrank (1803) incorporé dentro de los insectos apteros a un nuevo tardigrado, Arctiscon
tardigradum, por poseer un par de antenas y tener cada pata provista de dos uiias.
Dutrochet (1812), fisico y botanico francés, precursor de la teoria celular, también los
ubicé dentro de los insectos, aunque afios después (Dutrochet, 1837) los consider6 esta-
dios larvarios de acaros. La posicion de los tardigrados en los afios siguientes fue varia-
ble segun los distintos especialistas. Nitzsch (1820) los considerd acaros o larvas ciclops
de la subclase Copepoda. Blainville (1826), un naturalista y profesor francés, los definié
como larvas de coledptero. Veintiseis afios después, durante un congreso en Berlin, el
explorador y naturalista C. G Ehrenberg (1848) describio un tardigrado que clasificé
como copépodo, al que llamé Trionychicum ursinum (ain hoy en dia no se ha identifi-
cado a qué especie se referia). La mejor descripcidn, incluidas las ilustraciones, de un
tardigrado la realiza un anatomista y bidlogo aleman, Carl August Sigismund Schultze,
en 1835. Schultze describié a Macrobiotus hufelandi, una especie reconocible cuyo
nombre es valido actualmente. Segun Schultze Macrobiotus pertenecia al orden Isopoda.
También en 1834, Perty cre6 el grupo Xenomorphidae localizado entre la subclase
Copepoda y el phylum Annelida, donde incluyo a los tardigrados (considerandolos com-
ponentes de una familia de crustaceos). Seis afios después de que Schultze describiese a
Macrobiotus hufelandi, Doyere (1840) describe las caracteristicas de un huevo asigna-
ble a dicha especie. En ese mismo afio y simultaneamente, Schultze y Doyere describen

el primer género de Heterotardigrada, al que Schultze denominé Echiniscus y Doyére
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Emydium (por prioridad cronolégica prevalecio el nombre asignado por Schultze).

El trabajo Mémoires sur les Tardigrades de Doyere (1840) se considera la prime-
ra pieza clave en la investigacién del grupo: fue en este trabajo en el que se asigné al
grupo el nombre de Tardigrada. Este hecho introduce a Tardigrada en la sistemaética,
aunque, mucho antes, Brisson (1762) ya habia utilizado este nombre para un grupo de
fosiles de osos perezosos (Xenarthra, Tardigrada). Delsuc et al. (2001) propusieron
recientemente otro nombre para estos fosiles: Folivora en lugar de Tardigrada. Tanto
Doyere como F. Dujardin, protistélogo, ubicaron al grupo Tardigrada junto a Rotifera en
un nuevo taxén, Systolidae, en el que los tardigrados serian la transicién hacia el phylum
Annelida y el phylum Rotifera hacia el phylum Nematoda. Doyére (1840) distingue tres
géneros y siete especies, ain validos en la actualidad, dentro del grupo Tardigrada
(Ramazzotti y Maucci, 1982): (1) Macrobiotus en el que incluye a Macrobiotus hufelan-
di, a la nueva especie Macrobiotus oberhaeuser (hoy en dia Ramazzottius oberhaeuseri)
y a la especie Macrobiotus dujardin (hoy en dia Hypsibius dujardini), (2) Emydium
(ahora Echiniscus), compuesto por Echiniscus testudo y dos nuevas especies, Echiniscus
granulatum y Echiniscus spinulosum, y (3) el nuevo género Milnesium, dedicado al pro-
fesor de zoologia del Museo de Paris Henry Milne-Edwards, formado por la especie
Milnesium tardigradum. El ya mencionado Ehrenberg describié nuevas especies de los
Alpes y del Himalaya (Ehrenberg, 1848, 1853 y 1859): Echiniscus arctomys, Echiniscus
suillus (ahora Pseudechiniscus suillus), Echiniscus victor (actualmente Pseudechiniscus
victor) y Macrobiotus furcatus (hoy en dia Minibiotus furcatus); y cred un nuevo géne-
ro, Hypsibius, para la especie Hypsibius oberhaeuseri (hoy en dia Ramazzottius ober-
haeuseri). En 1851, Dujardin describi6 el primer tardigrado dulceacuicola, Macrobiotus
macronyx (Dactylobiotus macronyx en la actualidad), y la primera especie marina, que
denominé Lydella sp., sin concretar la especie.

En las décadas siguientes, hasta el final del siglo XIX se descubrieron nuevas espe-
cies (por ejemplo, Macrobiotus intermedius, Macrobiotus tuberculatus, actualmente
Isohypsibius tuberculatus, y Echiniscus spitsbergensis) y hubo varios intentos de orga-
nizar la clasificaciéon de los tardigrados dentro del sistema zoolégico (Ramazzotti y
Maucci, 1982). Voigt (1843) creé un orden dentro de la subclase Infusoria para ubicar a
los tardigrados. Kaufman (1851) situé a los tardigrados dentro de la clase Araneae, y los
considerd una transicion desde el phylum Annelida hacia la clase Pycnogonida y la sub-

clase Acari. Haeckel (1889) clasific6 a Tardigrada junto a Pycnogonida y entre




Pseudarachnida, aunque después (1896) los consideré6 Annelida. Para Plate (1889) los
tardigrados eran las formas mas inferiores dentro del subphylum Tracheata (phylum
Arthropoda), por lo tanto, inferiores al phylum Onychophora, mientras que Von Kennel
(1891) los considerd una regresion a los Tracheata, al compararlos con las larvas del
orden Diptera.

La segunda monografia de Tardigrada aparecié en 1889 (Plate, 1889) y se centr6
en la anatomia y la sistematica de los tardigrados. Plate no reconocié como valido el
género Hypsibius y considero siete géneros: Echiniscus (con 14 especies, dos de ellas
dudosas), Echiniscoides (con una sola especie), Lydella (compuesto por una especie),
Macrobiotus (con siete especies), Milnesium (con dos especies) y dos géneros nuevos,
Doyeria (con una especie, que actualmente es considerada un estado simplex de
Macrobiotus) y Diphascon (con una especie). Dieciséis de estas veintisiete especies
(Echiniscus testudo, Echiniscus granulatus, Echiniscus spinulosus, Echiniscus arctomys,
Echiniscus filamentosus, Echiniscus spitsbergensis, Pseudechiniscus suillus,
Pseudechiniscus victor, Echiniscides sigismundi, Macrobiotus hufelandi, Macrobiotus
intermedius, Macrobiotus macronyx, Ramazzottius oberhaeuseri, Isohypsibius tubercu-
latus, Milnesium tardigradum y Diphascon chilenense) se han mantenido como taxones
vélidos hasta la actualidad.

La primera década del siglo XX estuvo marcada por un enorme progreso en la
taxonomia del grupo Tardigrada, producto de: el esfuerzo realizado por dos especialis-
tas, F. Richters y J. Murray, y la ampliacion geografica de la zonas de estudio sobre las
que estos dos investigadores trabajaron (Ramazzotti y Maucci, 1982). El zodlogo aleméan
F. Richters describidé numerosas especies de Alemania, los Céarpatos, la Antartida,
Australia, distintas islas del océano Pacifico y zonas de América del Sur. Entre 1900 y
1906 d escribi6 12 especies, ain validas, del género Echiniscus (incluidas Echiniscus
blumi y Echiniscus merokensis), 4 especies de Pseudechiniscus, una especie de
Mopsechiniscus (Mopsechiniscus imberbis), 17 especies de Macrobiotus y 7 especies de
otros géneros, ademas de describir dos géneros marinos nuevos: Halechiniscus (1908) y
Batillipes (1909). Paralelamente, entre 1905 y 1913, J. Murray publicé 18 articulos con
descripciones de nuevos tardigrados d € E scocia, la regién Artica, el sur de Africa y
América del Sur. De las especies descritas por Murray atn son validas 15 de Echiniscus,
2 de Pseudechiniscus, 21 de Macrobiotus, 7 de Isohypsibius, 2 de Hypsibius, 4 de

Diphascon y un género nuevo, Oreella. En 1910, Murray publicé una monografia sobre
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la anatomia y fisiologia del grupo, en la que clarificé su organizacion. Un afio después,
en 1911, también Murray describié el género Pseudechiniscus separandolo de
Echiniscus. Las publicaciones se redujeron hasta 1926, cuando se describieron dos nue-
vos géneros: Parechiniscus (Cuénot, 1932) y Bathyechiniscus (Steiner, 1926). Unos afios
después, en 1928, el sueco Thulin revisé todos los géneros terrestres descritos hasta ese
momento, estableciendo varios géneros nuevos: uno de Heterotardigrada, Bryodelphax,
y tres de Eutardigrada, Calohypsibius, Isohypsibius y Microhypsibius, y describié 16
especies nuevas, la mayoria aun consideradas especies validas.

La siguiente gran monografia del grupo la escribié Ernst Marcus (1929). En este
trabajo compilé 188 publicaciones y realizé una cuidadosa sintesis de la informacién
anatomica, fisiolégica y taxonémica de Tardigrada; ademas, concluyé que los tardigra-
dos eran una clase del phylum Arthropoda y los ubic6 entre el subphylum Protracheata y
el subphylum Eutracheata. Propuso la siguiente clasificacién dentro de Tardigrada:

Orden Subdrdenes Géneros Numero de especies
Heterotardigrada  Arthrotardigrada Batillipes 1
Bathyechiniscus 1
Tetrakentron I
Halechiniscus 1
Echiniscoidea Oreella 2
Echiniscoides 1
Parechiniscus 1
Echiniscus 103
(con dos subgéneros,
Bryodelphax e Hypechiniscus)
Orden Familias Géneros Niimero de especies
Eutardigrada Arctiscidae Milnesium 2
Macrobiotidae Macrobiotus 147 (57 dudosas)
Hypsibius 78 (24 dudosas)

Poco después se publico otra monografia sobre los tardigrados franceses (Cuénot,
1932). Se trata de un trabajo fundamentalmente taxonémico, pero con un prefacio que
contiene una revision de informacion general. Cuénot también consideré a Tardigrada
como una clase del phylum Arthropoda, y la ubicé entre los Pararthropoda y los

Proarthropoda a cuéticos, particularmente c ercanos al phylum Onycophora. Cuénot se
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encargd de esclarecer las especies que Marcus (1929) habia determinado como dudosas
y establecié numerosas sinonimias, reduciendo las 247 especies encontradas por Marcus
a 139: 47 especies descritas para Francia y 92 para el resto de Europa. Ademas traté el
problema del grupo Echiniscus blumi — canadensis, que ataiie a una cuestién evolutiva
mas basica, el proceso de especiacion dentro del grupo Tardigrada. Cuénot propuso la

siguiente clasificacidn, en la que dividia en dos érdenes la entonces clase Tardigrada:

Ordenes Géneros

Echinisci Géneros no armados (marinos) Batillipes
Tetrakentron
Halechiniscus
Microlyda
Echiniscoides

Géneros no armados (de musgo) Oreella
Parechiniscus

Géneros armados Bryodelphax
Pseudechiniscus
Echiniscus

Macrobioti Milnesium
Macrobiotus
Hypsibius
Diphascon

Desde 1934 hasta 1963, el checoslovaco E. Bartos describi6 24 especies nuevas de
la antigua Checoslovaquia, Polonia, antigua URSS, Rumania, Suiza y Extremo Oriente,
apunt6 datos sobre la variabilidad intraespecifica de Calohypsibius ornatus (Barto$,
1940) y sobre la ecologia de Tardigrada (Bartos, 1941). En 1935 se descubrié un nuevo
género marino con el hallazgo de la especie Actinarctus doryphoribus (Schulz, 1935).

En 1936, Marcus publicé su segunda monografia del grupo, que traté temas como
la morfologia, anatomia y fisiologia de los tardigrados, asi como las relaciones del grupo
con otros taxones invertebrados; concluyé que Tardigrada era una clase dentro del
phylum Arthropoda, entre las (antes consideradas) clases Onycophora y Eutracheata.
Realizé unarevision de las especies descritas y e stablecié numerosas sinonimias; de
hecho, la taxonomia moderna de todas las especies descritas hasta ese momento se basa
en esta revision mas que en las descripciones originales (Ramazzotti y Maucci, 1982).

Sin embargo, creé confusién con algunas especies como Macrobiotus richtersi -

69



Hypsibius areolatus, y ciertas sinonimias propuestas por el autor hoy en dia no son acep-

tadas. Propuso la siguiente clasificacion para la clase Tardigrada:

Ordenes Subdrdenes Familias Géneros Subgéneros
Heterotardigrada Arthrotardigrada  Discopodidae Batillipes
Onychopodidae Tetrakentron
Bathyechiniscus
Halechiniscidae
Actinarctus

Echiniscoidea Nudechiniscidae Oreella
Echiniscoides

Scutechiniscidae Parechiniscus
Pseudechiniscus
Hypechiniscus
Echiniscus Bryochoerus
Bryodelphax

Eutardigrada Macrobiotidae Macrobiotus
Hypsibius
Calohypsibius
Isohypsibius
Diphascon

Arctiscidae Milnesium

En 1937 se describié un nuevo taxdn, con la categoria de orden, dentro de
Tardigrada: Mesotardigrada (Rahm, 1937), que se establecié para una sola especie,
Thermozodium esakii, descubierta en una fuente termal cerca de Nagasaki, en Japén. Por
desgracia, ni el material tipo, ni la localidad tipo, sobrevivieron a un terremoto, por lo
que esta especie, y el orden (actualmente clase) al que dio lugar, continia siendo un enig-
ma, pues no se han vuelto a encontrar ejemplares que respondan a su descripcion.

Después de la monografia de Marcus (1936), se despert6 un gran interés sobre los
tardigrados, que se tradujo en un incremento de los investigadores dedicados al grupo, y
por tanto en un aumento de los trabajos publicados (Ramazzotti y Maucci, 1982). De
entre los autores posteriores a 1936 cabe destacar al yugoslavo Franz Mihelcic que de-
sarroll6 su trabajo entre Espafia y Austria, con una produccion de 53 publicaciones entre
1938 y 1972, en las que describid 53 especies nuevas de Yugoslavia, Espaiia, Austria,
Francia, Norte de Italia, Escandinavia y Argentina, ademas de contribuir al conocimien-
to de la ecologia de los tardigrados. Otro autor de la época fue el hungaro Gyula Tharos
que publicé 40 trabajos en los que describié 43 especies de Hungria, Austria, Bulgaria,
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América del Sur, Mongolia, Nueva Guinea, India, el oeste de Africa, Vietnam y Corea,
aportando datos faunisticos y zoogeograficos. R. de Barros (1939) contribuyé al conoci-
miento de los tardigrados de Brasil describiendo 9 especies y un género, ltaquascon,
nuevos. Y en 1944, E. du Bois-Reymond Marcus describié 6 especies y un género,
Mopsechiniscus. Alrededor de la mitad del siglo XX, A. X. Da Cunha comenz6 a estu-
diar los tardigrados de Portugal y J. Rodriguez Roda los de Espaiia. En 1951, Petersen
escribe una monografia sobre los tardigrados de Groenlandia.

Hasta 1942 los tardigrados fueron asumidos como esencialmente dulceacuicolas,
considerandose a las especies marinas representantes ancestrales o una pequefia rama
filogenética c olateral, resultado de una adaptacién s ecundaria (Ramazzotti y M aucci,
1982). Para Marcus (1929) la forma ancestral del tax6n Tardigrada era una especie mari-
na, que a través de Halechiniscus condujo a las formas marinas actuales y a través de
Oreella a las formas terrestres y dulceacuicolas, con un retorno s ecundario al medio
marino con Echiniscoides. En 1942, Thulin aumento a siete el nimero de géneros mari-
nos con el descubrimiento de Styraconyx. Unos afios después R. M. May (1948) descri-
bié otro género marino, Haplomacrobiotus. Los tardigrados marinos descubiertos antes
de la mitad del siglo XX lo fueron de una manera mas o menos casual (Ramazzotti y
Maucci, 1982). A partir de 1950, hay un aumento considerable del estudio del meioben-
tos marino por parte de especialistas del grupo, como E. Schulz, E. du Bois-Reymond
Marcus, C. Delamare-Deboutteville, J. Renaud-Mornant, M. McGinty y L. Pollock.
Desde ese momento se comienza a describir, no sélo especies nuevas, sino géneros y
familias de tardigrados marinos. Desde 1950 hasta 1982 se incorporaron numerosos
géneros marinos nuevos, como por ejemplo: Pleocola, Stygarctus, Orzeliscus,
Archechiniscus, Tanarctus, Florarctus, Parastigarctus, Coronarctus, Euclavarctus,
Anisonyches, Megastygarctus, Pseudostygarctus y Angursa, aumentando el numero de
especies marinas hasta 54 (Ramazzotti y Maucci, 1982).

En 1962, Giuseppe Ramazzotti publica la primera edicion de Il Phylum
Tardigrada. Se trata de una monografia que continta los trabajos de Marcus (1929 y
1936). En su obra, Ramazzotti considera por primera vez a Tardigrada como un phylum
separado de Onycophora y Arthropoda. La clasificacion que adopta es esencialmente la
de Marcus, con algunos cambios, de acuerdo con el Cédigo de Nomenclatura Zooldgica.

Caben destacar las sustituciones de las siguientes familias entre ambas clasificaciones:
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- Onychopodidae Marcus por Halechiniscidae Puglia,

- Discopodidae Marcus por Batillipedidae Ramazzotti,

- Nudechiniscidae Marcus por Oreellidae Puglia,

- Scutechiniscidae Marcus por Echiniscidae Thulin,

- Arctiscidae Thulin por Milnesiidae Ramazzotti y

- Transfiere el género Orzeliscus desde la familia Halechiniscidae a la fami-

lia Batillipedidae.

La clasificacién de Ramazzotti es la que, practicamente, siguen la mayoria de los
autores en la actualidad. Después de publicar dos suplementos de /I Phylum Tardigrada
y varios articulos, Ramazzotti (1972) publica la segunda edicién de su monografia, revi-
sada y con un proyecto taxonémico mas practico. El numero total de especies incluido
en esta monografia es de 417. Ya en 1983, G Ramazzotti y W. Maucci presentan la ulti-
ma monografia mundial del grupo publicada hasta la actualidad, la tercera edicién de /I
phylum Tardigrada, que compila tanto informacién general (morfologia, fisiologia, auto-
ecologia, etc.) del phylum, como la descripcién taxonémica de 514 especies limnoterres-
tres y marinas, y sus respectivas distribuciones. La tltima revision biogeografica es sélo

de los taxones limnoterrestres y la realizé6 Mclnnes en 1994.

El desarrollo de las investigacicnes sobre el grupo Tardigrada se debe, l6gicamen-
te, al notable aumento del numero de especialistas y a la ampliacion de las zonas geo-
graficas donde se estudia la presencia de tardigrados. Este aumento en el nimero de
especialistas supuso un incremento espectacular en el numero de especies descritas

(Figura 2.7.1).

Asi, en la primera 800 A
década del siglo XX se 700-. /
observa un aumento en el $ 6004 /‘
numero de especies descri- g 500- A
tas gracias al trabajo reali- g 400 A/
zado por Richters y -g 3004 \4/‘/
Murray, al ampliar las 8 L00. /A’A
zonas de estudio (Figura 100 \ A ,A"

2.7.1). A mediados del o] A_A—A-A—A-A-A/

siglo XX se observa otro T T T T
incremento en el ritmo de §§§§§§§§§§§§§§§§§
descripcién de especies Afios(en décadas)

Figura 2.7.1: Curva de acumulacion de especies descritas del phylum
] . ) Tardigrada por décadas, desde 1830-1839 hasta 1990-1999.
nimero de investigadores Parte de la informacidn se ha obtenido en Kinchin (1994).

que se corresponde con el
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del grupo, tras la segunda monografia de Marcus, y, por otro lado, también se refleja el
estudio sistematico de los tardigrados marinos (Figura 2.7.1).

Este desarrollo y potenciacion del estudio de los tardigrados, no sélo de la descrip-
cién de nuevas especies, sino también de otros aspectos de su biologia, dio lugar a la
celebracion de simposios internacionales periddicos donde los especialistas podian, y
pueden, exponer sus descubrimientos y avances, y planificar futuras colaboraciones.
Hasta la actualidad se han celebrado nueve simposios, el primero de ellos en 1974 en
Pallanza (Italia), que fue organizado por el L. Tonolli. Los otros ocho simposios se han
celebrado cada tres afios aproximadamente, en localidades como Polonia, Tennessee
(EEUU), Médena (Italia), Cambridge (Reino Unido), Maryland (EEUU), A lemania,
Copenhague (Dinamarca) y Florida (EEUU). Los organizadores de tales eventos han
sido especialistas del grupo de gran prestigio como B. Weglarska, D. Nelson, R.
Bertolani, S. McInnes, D. B. Norman, H. Greven, R. M. Kristensen, J. Garey, B. Nichols,
F. Romano y W. Miller.

2.7.2.- Estudio de los tardigrados de la Peninsula Ibérica

En la Peninsula Ibérica, tanto el esfuerzo como el numero de investigadores dedi-
cados al estudio de los tardigrados no ha sido ni remotamente comparable con los del
resto de Europa.

En Espaila, la primera cita sobre tardigrados es de Heinis (1908) (mas de 130 afios
después del descubrimiento del grupo), en un trabajo sobre las Islas Canarias en el que
se citan 7 especies limnoterrestres (Tabla 2.7.1). La segunda cita sobre Espaiia, y prime-
ra en zona peninsular, es la de una especie encontrada en el rio Lozoya (Madrid) (Madrid
Moreno, 1907 y 1911). En 1919 y 1921, Pardo Garcia afiade a la corta lista una especie
mas, de Valencia. Entre 1937 y 1948, Da Cunha presenta los primeros trabajos de tardi-
grados para Portugal, afiadiendo 27 especies a las ya encontradas en la Peninsula Ibérica,
tres de ellas, especies nuevas para la ciencia (Tabla 2.7.1). Con los trabajos de Rodriguez
Roda (1947a, b y ¢, 1949 y 1952), el total de especies encontradas en Espaiia es de 34,
para todos los medios, incluido el marino (10 especies terrestres y dulceacuicolas se
encontraron en la Comunidad de Madrid; Tabla 2.7.2), € incorpora 18 especies limnote-
rrestres y 3 marinas a la lista de especies de tardigrados ibéricos (Tabla 2.7.1). Mihelcic,
en 1954 y 1955, cita por primera vez 5 especies para la Peninsula Ibérica (Tabla 2.7.1),
3 de ellas en la Comunidad de Madrid (Mihelcic, 1954; Tabla 2.7.2). Entre 1979 y 1983,
diversos autores (Maucci, 1979; Fontoura, 1981 y 1982; Maucci y Ramazzotti, 1981;
Maucci, 1983; Ramazzotti y Maucci, 1983) afiaden 10 nuevas citas de especies limnote-
rrestres, de las que tres especies y un género son nuevos (Tabla 2.7.1).
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Tabla 2.7.1: Articulos, en orden cronoldgico, sobre tardigrados en la Peninsula Ibérica, Islas
Canarias, Islas Baleares e Islas Chafarinas. En cada articulo se especifican las primeras
citas de las especies en las zonas meniconadas. As = Astatumen, A = Adropion, B =

Bryodelphax, C = Calohypsibius, Dac = Dactylobiotus, D =
Doryphoribius, E = Echiniscus, Heb = Hebesuncus, Hyp = Hypsibius, Hype
Hypechiniscus, 1 = Isohypsibius, M = Macrobiotus, Min = Minibiotus, Miln
Milnesium, Mu = Murrayon, P = Pseudechiniscus, Pa = Parechiniscus, Pse

Pseudobiotus, R = Ramazzottius, Ri = Richtersius, F1 = Florarctus, Hal =

Diphascon, Dor =

0

Halechiniscus; n. gen. = género nuevo descrito en el articulo, n. sp. = especie nueva des-
crita en el articulo, n. subsp. = subespecie nueva descrita en el articulo, (M) = especie

marina.

ARTICULO

PRIMERAS CITAS DE LAS DISTINTAS ESPECIES

Heinis, 1908

Madrid Moreno, 1911
Pardo Garcia, 1919
Pardo Garcia, 1921
Barros y Da Cunha, 1937
Da Cunha, 1941

Da Cunha, 1943

Da Cunha, 1944a

Da Cunha, 1944b
Rodriguez Roda, 1946

Da Cunha, 1947a
Da Cunha, 1947b
Rodriguez Roda, 1947 a, by c

Da Cunha, 1948

Rodriguez Roda, 1949
Rodriguez Roda, 1951
Rodriguez Roda, 1952

Mihelcic, 1954

Mihelcic, 1955

Maucci, 1979

Kristensen y Hallas, 1980

Fontoura, 1981

Maucci y Ramazzotti, 1981
Fontoura, 1982

Maucci, 1983

Ramazzotti y Maucci, 1983
Lewin Osorio, 1984

Maucci y Durante Pasa,1984ay b

Maucci y Durante Pasa, 1985
Maucci, 1991a

Mclnnes, 1991

Villora Moreno, 1993
Mclnnes, 1994

De Zio Grimaldi y Villora-Moreno,

1996

Villora-Moreno y Grimaldi, 1996

Guil, 2002

E. arcfiomys, E. quadrispinosus, 1. tuberculatus, M. echinogenitus, M. hufelandi,
Min. intermedius, Miln.tardigradum

Macrobiotus sp. (estudio sobre el plancton de un embalse en Madrid)

Macrobiotus sp. (estudio sobre el plancton de una fuente en Valencia)

Macrobiotus sp. (estudio sobre el plancton de una fuente en Valencia)

Dac. macronyx, M. areolatus, M. occidentalis

B. parvulus, C. ornatus, E. blumi, E. canadensis, E. quadrispinosus, Heb.
conjungens, Hyp. convergens, Hyp. pallidus, M. echinogenitus, M. hufelandi,
Min. intermedius, Min. furcatus, Miln. tardigradum, P. suillus, R. oberhaeuseri

C. placophorus n. sp.

E. merokensis, E. oihonnae, Hyp. scabrosus, D. (D.) alpinum

E. multispinosus n. sp.

D. (A.) scoticum, D. (D.) oculatum, E. trisetosus, 1. granulatus, M. richteris, Pa.
chitonides, Ri. coronifer

C. verrucosus, 1. sattleri, Mu. pullari

Pa. unispinosus n. sp.

Dac. dispar, Bathyechiscus tetronyx (M), Batillipes mirus (M), Echiniscoides
sigismundi sigismundi (M)

1. prosostomus, Mu. hibernicus

E. testudo, E. mediantus, H. dujardini, I. annulatus

M. harmsworthi

Dac. ambiguus, D. (D.) rugocaudatum, D. (D.) rugosum, Hyp. scabropygus, M.
dubius

D. (D.) recamieri, Min. hufelandioides, Pse. augusti

I. nodosus, P. clavatus

M. recens

Echiniscoides sigismundi hispanensis n. subsp. (M), Echiniscoides sigismundi
mediterraneus n. subsp. (M)

1. ramazzottii, M. orcadensis, M. tetraplacoides n. sp.

Cornechiniscus subcornutus n. gen. n. sp.

E. scabrospinosus, 1. mammillosus, B. mateusi

E. lichenorum n. sp.

Hyp. camelopardis

1. montanus, M. grandis, M. pallarii

B. tatrensis, C. lobatus, D. (4) prorirostre, D. (D.) chilenense, D. (D.) nobilei, Dor.
citrinus, E. sinuloides, E. bisetosus, E. spinulosus, Hype. gladiator, Hyp.
microps, 1. lunnulatus, M. persimilis, M. montanus, P. facettalis, P.
pseudocoronifer, T. spinuloides, Batillipes dicrocercus (M)

As. trinacriae, E. bisculptus, 1. josephi, M. lusitanicus n. sp., M. pseudofurcatus

1. monstruosus n. sp., M. fusciger, P. insolitus n. sp.

M. baltatus n. sp., R. novenmcinctus

Batillipes pennaki (M), Batillipes phreaticus (M)

Dor. flavus

Hal. chafarinensis n. sp. (M)

Fl. acer (M), Fl. asper (M), Fl. cinctus (M), Fl. hulingsi (M), Fl. stellatus (M),
Hal. greveni (M), Hal. perfectus (M), Hal, remanei (M), Stygarctus bradypus
(M), Styraconyx craticulus (M), Actinarctus doryphorus (M), Actinarctus
physophorus (M), Batillipes marcelli (M)

Dac. partenogeneticus, Dac. selenicus, Mu. dianeae, D. (D.) nodulosum, D. (D.)
pingue, I. macellinoi
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En la revision de Maucci y Durante (1984b) sobre la distribucién de tardigrados en
la Peninsula Ibérica se recogen 62 especies limnoterrestres, 17 de ellas nuevas citas (mas
una especie marina; Tabla 2.7.1). Ese mismo afio, Lewin Osorio cita tres especies lim-
noterrestres encontradas en Espafia, y un afio después Maucci y Durante Pasa (1985)
encontraron 5 especies aun no citadas en la Peninsula Ibérica, una de ellas, una nueva
especie para la ciencia (Tabla 2.7.1). Una revisién del grupo en internet (Alonso
Zarazaga, 1998. Fauna Ibérica en Internet: www.fauna-iberica.mncn.csic.es) muestra
una lista de 83 especies de tardigrados, de todos los medios, para la Peninsula Ibérica.
Otras 6 especies limnoterrestres, tres de ellas nuevas, se hallaron en el territorio espafiol
en 1991 y 1994 (Maucci, 1991; Mclnnes, 1991 y 1994). La ultima revisién del phylum
en la Peninsula Ibérica, las Islas Baleares y las Islas Chafarinas (Guil, 2002) presenta una
lista de 118 especies (22 de ellas marinas; 23 en la Comunidad de Madrid y 5 de éstas
nuevas citas para la Peninsula Ibérica; Tabla 2.7.1 y 2.7.2). Actualmente sélo hay un
grupo espafiol (Villora Moreno et al.,, 1993, 1996 y 1998) trabajando en tardigrados,

dedicado exclusivamente a especies marinas (Tabla 2.7.1).

Tabla 2.7.2: Articulos, en orden cronoldgico, con las citas de tardigrados para la Comunidad de
Madrid.

ARTICULO PRIMERAS CITAS DE LAS DISTINTAS ESPECIES
Madrid Moreno, 1911  Macrobiotus sp. (estudio sobre el plancton de un embalse en Madrid)
Rodriguez Roda, 1949  Calohypsibius ornatus
Dactylobiotus dispar
Echiniscus canadensis
Echiniscus mediantus
Echiniscus testudo
Echiniscus trisetosus
Hypsibius dujardini
Isohypsibius annulatus
Macrobiotus hufelandi
Milnesium tardigradum
Mourrayon pullari
Mihelcic, 1954 Diphascon (Diphascon) recamieri
Echiniscus granulatus
Hypsibius convergens
Minibiotus hufelandioides
Pseudobiotus augusti
Macrobiotus harmsworthi
Guil, 2002 Dactylobiotus selenicus
Murrayon dianeae
Diphascon (Diphascon) nodulosum
Diphascon (Diphascon) pingue
Isohypsibius macellinoi
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El hallazgo y descripcidn de especies en la Peninsula Ibérica y en concreto en la
Comunidad de Madrid, ha sido muy lento. En la Figura 2.7.2 se representa la acumula-
cién de especies limnoterrestres encontradas en la Peninsula Ibérica y en la Comunidad
de Madrid. En las dos regiones ha habido muy pocos investigadores dedicados al estu-

dio de los tardigrados vy,
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Figura 2.7.2: Curva de acumulacion de especies limnoterrestres del

investigadores que se dedi-
phylum Tardigrada encontradas en la Peninsula Ibérica e Islas

can al estudio de los tardi- Baleares, Chafarinas y Canarias (circulos) y en la Comunidad
. de Madrid (estrellas) desde que se comenz6 a estudiar hasta la
grados, como a la amplia- actualidad.

cién de las zonas geografi-

cas, mientras que en la Peninsula Ibérica y en la Comunidad de Madrid dicho aumento
se produce en la década de los 30, gracias a los trabajos de Da Cunha en Portugal y
Rodriguez Roda en E spafia, y en la década de los 70, por el trabajo de Fontoura en
Portugal y por el aumento de interés de especialistas extranjeros por los tardigrados ibé-
ricos (Tabla 2.7.1 y Figura 2.7.2).

2.7.3.- Clasificaciones actuales del phylum

Como ya se ha visto en los apartados anteriores, y como ocurre en muchos grupos
animales y vegetales, la clasificacion de los distintos grupos dentro del phylum
Tardigrada ha sido motivo de controversia y discusién entre los especialistas. A esto se
suma el escaso conocimiento que se tiene sobre su autoecologia, lo cual impide correc-

tas clasificaciones ecoldgicas.
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La clasificacién taxondmica mas ampliamente aceptada es la de Ramazzotti
(1962), que esta basada en las de Marcus (1929 y 1936). Entre 1980 y 1982 surgi6 una
discusion entre Schuster et al. (1980a) y Pilato (1982) acerca de los caracteres taxono-
micos que debian primar a la hora de subdividir la clase Eutardigrada. El grupo de
Schuster defendia que primero se debian considerar las caracteristicas del aparato buco-
faringeo y luego las de las uiias, de forma que subdividian la clase Eutardigrada en las
siguientes familias: Macrobiotidae, Hypsibiidae y Milnesiidae. Por el contrario, Pilato
(1982) atendia primero las caracteristicas de las ufias y las del aparato bucofaringeo des-
pués; de esta forma propuso que la clase Eutardigrada se dividiera en las siguientes fami-
lias: Macrobiotidae, Calohypsibiidae, Hypsibiidae y Milnesiidae. Una de las ultimas cla-
sificaciones, aceptada por la mayoria de los autores, es la propuesta por Nelson (Nelson,
1991; McInnes, 1994; Nielsen, 1995; Kinchin, 1995; Rebecchi et al., 2000; Nelson y
Marley, 2000), en la que incluye informacién autoecoldgica de las especies que compo-
nen las categorias supragenéricas, manteniendo la clasificaciéon de Ramazzotti (1962), y
la postura de Pilato (1982) en cuanto a la subdivisién de la clase Eutardigrada. Esta cla-

sificacion de Nelson aparece a continuacion:

Clase Heterotardigrada Marcus, 1927, tardigrados que se caracterizan por tener un par
de apéndices cefélicos sensoriales, cirro interno bucal, papilas cefalicas, cirro
externo bucal, clava, y el cirro lateral o cirro A. Hay muchos representantes
marinos y terrestres que suelen estar armados, es decir, presentan placas
cuticulares. Algunas especies marinas tienen un unico cirro mediano, que
suele aparecer en los grupos mads primitivos, principalmente de los
Arthrotardigrada ornamentados

Orden Arthrotardigrada Marcus, 1927; marinos, con la excepcién de la especie
dulceacuicola Styraconyx hallasi (Kristensen) (Familia Stygarctidae)
Familia Archechiniscidae
Familia Batillipedidae
Familia Coronarctidae
Familia Halechiniscidae
Familia Renaudarctidae
Familia Stygarctidae
Orden Echiniscoidea Marcus, 1927
Familia Echiniscoididae, marina
Familia Oreellidae, terrestres sin placas cuticulares; no “armados”
Familia Carphanidae, dulceacuicola
Familia Echiniscidae, terrestre, excepto ciertas especies de Echiniscus,
Hypechiniscus y Pseusechiniscus, ocasionalmente

Clase Mesotardigrada Marcus, 1927
Orden Thermozodia Ramazzotti y Maucci, 1983, monotipica, Thermozodium
esakii, especie encontrada en una fuente termal en Japén; la localidad tipo y
el Museo donde se encontraba depositada la especie tipo fueron destruidos
durante un terremoto
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Clase Eutardigrada Marcus, 1927; son tardigrados “desnudos” o no armados, es decir,
no presentan placas cuticulares; hay representantes dulceacuicolas y terrestres
Orden Parachela Schuster , Nelson, Grigarick y Christenberry, 1980, pierden los
apéndices sensoriales externos, pero poseen regiones sensoriales en la cabeza
Familia Calohypsibiidae, terrestre
Familia Eohypsibiidae, terrestre y dulceacuicola
Familia Hypsibiidae, marinoa, terrestre y dulceacuicola
Familia Necopinatidae, terrestre
Familia Macrobiotidae, terrestre y dulceacuicola
Familia Microhypsibiidae
Orden Apochela Schuster, Nelson, Grigarick y Christenberry, 1980; poseen
estructuras cefilicas sensoriales, no homoélogas a las de heterotardigrados
Familia Milnesiidae, géneros terrestres

En contadas ocasiones se han propuesto clasificaciones ecolégicas como la de
Mihelcic (1949), que estaba basada en los requerimientos de humedad de los tardigrados
y que corroboraron Ramazzotti y Maucci (1983), aunque discrepaban en la localizacién
de algunas especies. Asi crearon cuatro tipos de especies segun sus requerimientos hidri-
cos:

- especies xerodfilas, en habitats secos;

- especies euritdpicas, en intervalos de condiciones de humedad muy amplios;

- especies higrofilas, en habitats himedos; y

- especies hidroéfilas, en habitats mojados, incluyendo aguas 1énticas y 16ticas.

Mihelcic (1949) propuso, ademas, otras clasificaciones de los tardigrados segiin su
plasticidad (estenoplastica, euriplastica, eu-euriplastica), la humedad que requirieran
(estenokous, eurokous, eu-eurokous), la insolacién que soportaran (mesoestenoheliofilo,
poliestenoheliéfilo, mesoeuriheliéfilo), sus requerimientos de oxigeno (estenoaerdbico,
euriaerébico), la alimentacién, la geofilia y otros factores. El caracter de estas clasifica-
ciones es menos practico que el taxondmico, puesto que se basan en el conocimiento

ecoldgico del grupo que era, y es, muy escaso.

2.7.4.- Lineas de investigacion actuales de estudio
Las lineas actuales de investigacion a nivel mundial se centran en describir la
diversidad del phylum Tardigrada (taxonomia), en estudios filogenéticos dentro del

phylum y su ubicacion dentro del conjunto de invertebrados, para cuyo fin se utilizan
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tanto datos morfoldgicos, como moleculares. En la descripcién de nuevos taxones lim-
noterrestres y marinos dentro del grupo Tardigrada, desde la ultima revisién mundial
(Ramazzotti y Maucci, 1983), han contribuido, y contribuyen con el descubrimiento de
nuevas especies, géneros y familias, casi todos los autores actuales. Entre los cientificos
que han descrito especies limnoterrestres estan Nelson, Bertolani, Weglarska,
Kristensen, Binda, Pilato, Claxton, McInnes, Rebecchi, Biserov, Dastych, Schuster,
Maucci, Horning, Guidetti, Ito, Abe, Sudzuki, Utsugi, Kathman, Marley, Sémérie y un
largo etcétera. Ademas, los investigadores han tratado de diversificar geograficamente
los lugares de estudio, de forma que se han encontrado tardigrados en todos los conti-
nentes, aunque algunas regiones (Europa, Norte América) estén mejor estudiadas que
otras (Sudamérica, Asia, Australia, Africa, Antartida).

Otro tema sobre el que se han diversificado los estudios en estos 20 afios son los
aspectos relacionados con la biologia y autoecologia del grupo, aunque suele tratarse de
trabajos puntuales. Se abordan cuestiones como la dindmica de poblaciones y los patro-
nes de distribucion, de acuerdo a distintas variables (altitud, vegetacién, insolacién, etc.).
A ello contribuyen, entre otros, autores como Nelson, Bertolani, Dastych, Marley,
Guidetti, Ito, Maucci, Utsugi, Romano, Kathman y Jennings. Otro aspecto de la biologia
del grupo que ha avanzado en este periodo de tiempo es la biologia de la reproduccién y
genética (modos de reproduccion, cariologia, descripcion de los espermatozoides, des-
cripcion del desarrollo de las células germinales, etc.) y el desarrollo embrionario y sus
implicaciones evolutivas, gracias a especialistas como Rebecchi, Bertolani y Weglarska.
El estudio histolégico de diversas estructuras y érganos, y sus implicaciones evolutivas,
han avanzado en estos afios por los trabajos de W. C. Dewel, R. A. Dewel, y R. M.
Kristensen, esencialmente.

La capacidad de los tardigrados de entrar en criptobiosis es otro aspecto que se ha
investigado, ya que podria ayudar a clarificar los procesos de envejecimiento en todas
las especies, incluida la humana (Nelson, 1995) y por sus aplicaciones en biomedicina y
otros campos (por ejemplo, Ciencia de Materiales). La investigacion de las sustancias
quimicas que producen los tardigrados al entrar y salir de ese estado, como por ejemplo
la trehalosa, los limites de resistencia en este estado, o las implicaciones de la criptobio-
sis en la evolucion de los tardigrados, son temas que han trabajado diversos cientificos,

como Crowe, Kristensen, Guidetti, etc.

La sistematica dentro del grupo ha sido un tema que la gran mayoria de los inves-
tigadores de tardigrados han discutido desde uno u otro punto de vista (taxonomia mor-
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fologica, biologia comparativa, etc.), aunque no se han aplicado ampliamente metodolo-
gias modernas, como el uso de programas informaticos o la sistematica molecular.
Finalmente, el estudio de las relaciones filogenéticas del phylum Tardigrada respecto a
otros phyla de invertebrados ha sido, ya desde el comienzo del estudio de los tardigra-
dos, y continia siendo, un tema controvertido, que quiza en la actualidad, con la intro-
duccién de los datos moleculares, los estudios sobre el desarrollo embrionario y la apli-

cacion de otras metodologias de analisis, pueda llegar a aclararse.

2.8.- ESTUDIOS FILOGENETICOS DEL PHYLUM TARDIGRADA

Al abordar el analisis filogenético de cualquier grupo es importante estudiar y pre-
cisar dos puntos determinantes: 1) verficar su monofilia y 2) comprobar la existencia de
registro fosil relacionado, lo que puede facilitar la interpretacion de las caracteristicas
que se observan en los representantes actuales. Con respecto a estos dos puntos los datos
con que actualmente se cuenta son los siguientes:

1) La monofilia del phylum Tardigrada se ha establecido por: i) dos sinapomorfias
morfoldgicas: 1a existencia del nervio que va desde los 16bulos laterales del proto-
cerebro al primer ganglio ventral y el tipo de estructura que tienen sus manchas
oculares (Nielsen, 1995), y ii) el analisis de diversas secuencias moleculares
(Nielsen, 2003).

2) El registro f6sil relacionado con este phylum es escaso, dificil de interpretar y
tiene pocos c aracteres que sean comparables con las formas actuales (Dewel y
Dewel, 1997). El primer registro fosil relacionado con los tardigrados se encontrd
en Canada (Ewing, 1937), en unos dep6sitos de &mbar del Creticico Superior exis-
tentes en el Lago Cedar y formados hace 60 millones de afios. Alli se encontraron
un heterotardigrado juvenil y dos eutardigrados de la especie extinta Beorn leggi
(Cooper, 1964), probablemente pertenecientes a la familia Macrobiotidae, con for-
mas muy parecidas a las especies modernas (Kinchin, 1995). El siguiente descu-
brimiento fue el de un fdsil de un huevo de la especie Macrobiotus hufelandi, per-
teneciente al Cuaternario Travertino de la era pre-rissian, de hace menos de 1,5
millones de afios (Durante y Maucci, 1972). Mas recientemente, Bertolani y
Grimaldi (2000) encontraron un fésil en unos depoésitos de ambar en New Jersey,
que se ha podido atribuir al Cretacico Superior Turoniense (hace 90 millones de
afios). Este f6sil, denominado Milnesium swolenskyi (Figura 2.8.1A), también es
muy parecido a las especies actuales (Bertolani y Grimaldi, 2000). Finalmente,
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hay unos fosiles, cuya descripcion aun no esta publicada, pero cuyos datos preli-

minares se encuentran disponibles en Internet (Maas y Waloszek, 2001 y

cean.html), encontrados en unos depdsitos de un tipo de roca denominada Orsten.
Se hallaron en Siberia, Rusia (formacion Kuonamka, area Lena). Se trata de cua-
tro fosiles reconocidos como tardigrados (Figura 2.8.1.B y C) y pertenecientes al
Cambrico Medio, hace unos 530 millones de afios (Maas y Waloszek, 2001 y

http://biosys-serv.biologie.uni-ulm.de/sektion/dieter /noncrustace an/noncrustace-
an.html).

©

Figura 2.8.1: Fotografias de los fosiles de Tardigrada pertenecientes al Cretacico (A) (obtenida de
Bertolani y Grimaldi, 2000) y Cambrico, en vista dorsal (B) y lateral (C) (obtenidas de
Maas y Waloszek (2001) y http://biosys-serv.biologie.uni-ulm.de/sektion/dieter/non-
crustacean/noncrustacean.html).

81



http://biosvs-serv.biologie.uni-ulm.de/sektion/dieter/noncrustacean/noncrusta-
http://biosvs-serv.biologie.uni-ulm.de/sektion/dieter

e w A LIVIRUVLDUCUULIUIY AL £ 111ILUM L ARUIURAL/A

2.8.1.- Relaciones filogenéticas del phylum Tardigrada con otros phyla de inverte-
brados

La posicién filogenética del phylum Tardigrada respecto a otros phyla de inverte-
brados es incierta, ya que comparten c aracteres tanto con Arthropoda y O nycophora
como con el complejo de Ascheminthes -Rotifera, Gastrotricha, Nematoda,
Nematomorpha, Kynorhyncha, Priapulida, Acanthocephala y Loricifera- (Nelson,
1982). Algunos analisis, basados en caracteres morfoldgicos, relacionan a los tardigra-
dos con otros phyla de aschelmintos (Nelson, 1982; Nielsen, 1995), mientras que en
otros trabajos, r ealizados con c aracteres m orfolégicos y moleculares, aparecen como
grupo hermano de Arthropoda (Garey et al., 1996; Giribet et al., 1996; Garey et al.,
1999). El estatus morfolégico y molecular de los tardigrados, que los sitia entre todos
los phyla mencionados, ha provocado una gran controversia entre los especialistas del
grupo, respecto a su ubicacién dentro del reino Animalia. En la Figura 2.8.2 se muestran
cuatro de las ultimas filogenias morfoldgicas y/o moleculares que se han planteado y
que implican al phylum Tardigrada.

Como ya se ha indicado, la morfologia de los tardigrados presenta caracteres com-
partidos con diversos phyla de invertebrados. La boca de los tardigrados se podria haber
formado de la misma manera que el aparato circunoral de Onycophora (Dewel et al.,
1992). La presencia de las laminas del anillo circunoral del fosil Cambrico
Anomalocaris (asociado a Tardigrada y Onycophora) (Whittington y Briggs, 1985; Chen
et al., 1994), harian de la boca en anillo un carécter plesiomorfo para el clado Arthropoda
y Lobopodia (también denominado Proarthropoda y formado por Onycophora y
Tardigrada) (Dewel y Dewel, 1996). Otros caracteres del clado Arthropoda-Lobopodia
que también se considerarian plesiomorfos serian (Nielsen, 1995; Dewel y Dewel,
1996): una cabeza formada por tres segmentos, la presencia de apéndices cefélicos, la
diferenciacion de los segmentos en dorsal-ventral y en anterior-posterior, la especializa-
cidn del intersegmento para la recepcion sensorial, una cuticula corporal con colageno y
quitina que se muda, un estado larvario o adulto que presenta una banda de cilios sobre
células multiciliadas, manipulacion del alimento con las patas modificadas, un sistema
circulatorio de espacios hemales y celomicos confluentes (mixocoel) y protonefridios.
Nematoda y Loricifera, al igual que Tardigrada, presentan una faringe trirradiada mioe-
pitelial. La faringe de los nematodos, a diferencia de la de los tardigrados, posee un teji-

do glandular intrafaringeo con diversas secciones especializadas y presenta un patrén de
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Figura 2.8.2: Algunas de las ultimas filogenias de los phyla de invertebrados que incluyen a
Tardigrada. (A) Filogenia tradicional, segiin Adoutte ez al. (2000), (B) filogenia molecu-
lar propuesta por Nielsen et al. (1995), (C) filogenia molecular propuesta por Adoutte
et al. (2000) y (D) filogenia molecular y morfolégca propuesta por Valentine et al.
(2000).
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células musculares e inervacién nerviosa distintos. Sélo la faringe de los representantes
de la familia Nanaloricidae (Loricifera) tiene estructuras tipo placoide, homdlogas a las
de los tardigrados (Eibye-Jacobsen, 2001). Los tibulos de Malpighio de los tardigrados
se caracterizan por la total ausencia de estructuras ciliares, tipicas de los protonefridios
y los metanefridios de Protostomados (Mebjerg y Dahl, 1996). Esta condicién hace que
la relacién propuesta por Weglarska (1980), entre los tibulos de Malpighio de los tardi-
grados y el protonefridio de los rotiferos, sea improbable (Mobjerg y Dahl, 1996). El sis-
tema en H de los nematodos es, presumiblemente, un protonefridio modificado
(Kristensen y Hay-Schmidt, 1989), que, como la mayoria de los nefridios, abren al exte-
rior por un poro excretor (Wright, 1991); tampoco hay muchas indicaciones de la homo-
logia sugerida por Weglarska (1987b) entre el sistema en H de los nematodos y los tibu-
los de Malpighio de los tardigrados (Wright, 1991). Las similitudes entre ambos siste-
mas probablemente se deban a procesos de convergencia y deben tratarse como analogi-
as (Mebjerg y Dahl, 1996). L a morfologia de los gametos masculinos, otro ¢ aracter
importante, no arroja mucha luz al problema, ya que los gametos de los heterotardigra-
dos estan mas relacionados con los de Annelida que con los de Arthropoda (Rebecchi et
al., 2000b). Sin embargo, los espermatozoos de los eutardigrados, los mas especializa-
dos dentro de Tardigrada, alcanzan el grado de especializacion encontrado en
Arthropoda.

Una caracteristica que ha sufrido gran cantidad de cambios a lo largo de la evolu-
cién es el tamailo corporal, por lo que podria ser importante reconstruir la evolucién del
tamafio dentro de cada phylum (Schmidt-Rhaesa, 2001). En el caso de Tardigrada, con-
tinuan existiendo dos preguntas abiertas: ;se trata de un proceso de pedomorfosis (juve-
niles maduros sexualmente, bien por una aceleracién en la maduracién de las génadas,
progénesis, o bien por un desarrollo somatico retardado, neotenia)?; y ;se produjo en la
rama de los tardigrados o en un antecesor anterior? (Schmidt-Rhaesa, 2001).

El estudio de los caracteres morfolégicos de diversos phyla de invertebrados ha
desembocado en dos teorias que ubican a Tardigrada junto a Aschelminthes o junto a
Arthropoda, en funcidn de los caracteres que se utilicen (Nielsen, 1995). En el primer
caso, “Teoria de los Aschelminthes”, las diferencias entre ambos taxones se basan en
caracteres que se encuentran en las siguientes estructuras: las sensilas, el tipo de cuticu-
la de los heterotardigrados, la ultraestructura de la faringe, el nimero constante de célu-

las en ciertos drganos [en este caso, se debe tratar como un carécter, de la misma natu-
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raleza, por ejemplo, que los ojos; en si su presencia no es un caracter filogenético, pero
es importante poderlo considerar homdlogo (Nielsen, 1995)] y la capacidad de entrar en
criptobiosis. En el segundo caso, la presencia de patas articuladas con musculos intrin-
secos en Tardigrada, homoéloga a las de Arthropoda, supone el eje central de la “Teoria
de los Arthropoda” (Nielsen, 1995). Otros caracteres que relacionan a Arthropoda y
Tardigrada se encuentran en el sistema nervioso central. Por un lado, la cadena ventral
de ganglios con conectivos pareados es similar en ambos grupos, y, por otro lado, el cere-
bro de los tardigrados y de los artrépodos presenta las mismas regiones: protocerebro,
deutocerebro y tritocerebro, que se pueden representar mediante el siguiente esquema
(Dewel y Dewel, 1996; Nielsen, 1995):

SEGMENTO ARTROPODOS TARDIGRADOS
I Puente estomodeal Ganglio - Cono dorsal
I Ganglio Frontal Cirro interno y Ganglio
Nervio labrum Ganglio - Cono ventral
I PROTOCEREBRO | Ganglio de papila y cirro externo, Ganglio de Cirro A y clavae
v DEUTOCEREBRO 1¥ ganglio del tronco
v TRITOCEREBRO 2° ganglio del tronco
Vi Ganglio Mandibular 3% ganglio del trono

Otro caracter que se interpreta como sinapomorfia del clado formado por tardigra-
dos y artrépodos es la pérdida tanto del sistema hemal como del corazén, si bien hay que
remarcar que la pérdida de un caracter es un argumento muy débil.

El bajo nivel de resolucion de la posicién filogenética de los tardigrados no pare-
ce haber mejorado mucho con los ultimos estudios moleculares que los ubican como
grupo basal tanto de Arthropoda como de protostomados celomados (Moon y Kim,
1996), entre Priapulida y Arthropoda (Winnepenninckx et al., 1995), o como grupo her-
mano de Arthropoda (segun estudios de la secuencia del ADNr 18S, aunque hay autores
(Aboubheif et al., 1998) para los que el ARN 18S no sélo no es 1til para la reconstruccion
filogenética entre los phyla de Metazoa, sino que las politomias que aparecen no son evi-
dencia de la explosion cambrica (Giribet et al., 1996; Garey et al., 1996; Garey y
Schmidt-Rhaesa, 1998). El analisis de ADNr (Garey et al., 1996) mostr6 que los tardi-
grados eran miembros de un clado que incluia a artrépodos y priapiilidos, lo que quiza
explicaria por qué los tardigrados tienen caracteres de ambos grupos. Un problema afia-
dido es que en muchos de estos trabajos no se incluye todos 1os phyla involucrados

(Dewel y Dewel, 1997), como por ejemplo Onycophora, en el trabajo de Giribet et al.

85



s RATESVVWES VW MASEVWLT /A0 & AR ATE SKiGSET SIS ERTES

(1996). De hecho, muchos son los trabajos que relacionan a Arthropoda, Tardigrada y
Onycophora en un mismo clado, Panarthropoda, aunque las relaciones entre ellos no
parecen estar resueltas (Peterson y Eernisse, 2001). Hay estudios en los que Arthropoda
y Onycophora son grupos hermanos, siendo Tardigrada el grupo basal de Panarthropoda
(Peterson y Eernisse, 2001). Otros trabajos presentan a Arthropoda y Tardigrada como
grupos hermanos, siendo Onycophora el grupo basal (Giribet ef al., 1996; Garey et al.,
1996; Garey y Schmidt-Rhaesa, 1998; Zrzavy et al., 1998). Finalmente, otros autores
ubican a Tardigrada y Onycophora como grupos hermanos y a Arthropoda como grupo
basal (Giribet y Ribera, 2000). Es decir, practicamente todas las posibles combinaciones
han sido propuestas.

Tradicionalmente la division de los animales bilaterales se ha venido realizando
segun el grado de desarrollo del celoma, creandose tres grupos: Acelomados,
Pseudocélomados y Celomados (que estd formado por Protostomos, Deuterostomos y
Lophophorados; Figura 2.8.2.A). Sin embargo, la inclusién de diversos estudios mole-
culares (secuencias de ADNr, secuencias de genes Aox, etc.) dio lugar a que esta ultima
divisién se realizara segun el tipo de division celular de la blastula, formandose dos gru-
pos: Deuterostomos y Protostomos, que incluye a su vez dos clados, Ecdysozoa y
Lophotrochozoa (Figura 2.8.2.C) (los protéstomos tienen la division celular de la bastu-
la en espiral, a partir del eje polar, mientras que los deuterdstomos tienen divisién para-
lela o perpendicular a dicho eje) (Adoutte et al., 2000). Este cambio ha provocado un
giro en la interpretacion de la evolucién de los animales bilaterales, ya que, por un lado,
supone que el celoma se ha desarrollado en diversas lineas evolutivas y, por otro lado, se
ha abandonado la idea de reconstruir la morfologia actual de estos animales mediante un
aumento de la complejidad morfolégica, a partir de la anatomia de lineas actuales “pri-
mitivas” (Adoutte et al., 2000). Asi, los grupos menos complejos se habrian simplifica-
do de forma secundaria, tanto a nivel morfolégico como molecular (Adoutte et al.,
2000).

El clado Ecdysozoa fue creado por Aguinaldo et al. (1997), a partir del estudio de
unas secuencias de ADNr. Ecdysozoa esta formado por aquellos grupos que mudan la
cuticula: Nematoda, Nematomorpha, Panarthropoda (Arthropoda, Tardigrada y
Onycophora) y Cephalorhyncha (Kynorhyncha, Priapulida y Loricifera), siendo su
grupo hermano Lophotrochozoa (animales con loféforo como sistema de alimentacion y

larva troc6fora), que integraria a: Bryozoa, Entoprocta, Platyhelminthes, Pogonophora,
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Brachiopoda, Nemertea, Annelida, Echiura, Mollusca, Sipunculida, Gnatostomulida y
Rotifera (Adoutte et al., 2000). La existencia del superphylum Ecdysozoa se ha corrobo-
rado mediante el anélisis de la secuencia completa del ADNr 18S (Aguinaldo et al.,
1997), los genes hox (de Rosa et al., 1999) y los genes de elongacién del factor 1-alpha
(EF1a) (Garey y Schimdt-Rhaesa, 1998). Entre las evidencias que soportan la existencia
del clado Ecdysozoa esta la propia complejidad del proceso de la muda, que implica la
expresion de muchos genes; en concreto la presencia de un tipo de genes hox que sélo
se encontraria en Ecdysozoa (Garey, 2001). Las criticas respecto a la existencia del clado
Ecdysozoa se centran en el uso de las secuencias de genes de Caenorhabditis elegans y
otros nematodos rabditidos (Zrzavy et al., 1998; Hausdorff, 2000). Si se utilizan secuen-
cias de evolucién rapida de nematodos en el alineamiento, éstos aparecen como base de
los animales tripoblasticos; pero si se utilizan secuencias de evolucién lenta de nemato-
dos en el alineamiento, aparecen cerca de los artrépodos; y si se utilizan ambos tipos de
secuencias, los resultados varian segun la calidad del alineamiento (Garey, 2001). Una
solucién (Nei y Kumar, 2000) podria ser comparar las distancias evolutivas del grupo
externo con cada taxén del grupo interno y determinar si esas distancias son estadistica-
mente iguales; el problema de esta solucién reside en qué grupo externo se selecciona
(Garey, 2001). En todo caso, la creacion del clado Ecdysozoa permite interpretar algu-
nos caracteres de forma mas convincente, respecto a como se habia hecho hasta ahora.
Asi, por ejemplo, explicaria la presencia en Tardigrada de una faringe suctora, muscular
y trirradiada, cuyo disefio recuerda mucho a la de los artrépodos (Aguinaldo et al.,
1998); también, permitiria explicar el pequefio tamaiio de los tardigrados, no por un pro-
ceso de miniaturizacidn, sino como una condicidn inicial del grupo (Schmidt-Rhaesa,
2001).

2.8.2.- Relaciones filogenéticas dentro del phylum

Las hipdtesis filogenéticas actuales acerca de las relaciones internas en Tardigrada
afirman que los representantes limnoterrestres de los heterotardigrados y los eutardigra-
dos derivan de los heterotardigrados marinos primitivos (Renaud-Momant, 1982;
Bertolani ez al., 1996). Algunos de los heterotardigrados marinos primitivos habrian
abandonado este medio, probablemente durante el Paleozoico temprano (Kristensen,
1987), y colonizado tanto ambientes dulceacuicolas, como terrestres, dando origen a: i)

nuevas familias de heterotardigrados (Carphaniidae, Oreellidac y Echiniscidae;
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Rebecchi et al., 2000b), ii) a los mesotardigrados y iii) a los eutardigrados (Rebecchi y
Bertolani, 1994).

Estos posibles cambios de habitat no parecen haber alterado la organizacién gene-
ral del cuerpo de los tardigrados, que se mantiene practicamente igual en todos los gru-
pos, ni los érganos internos [salvo la aparicién de los tiibulos de Malpighio, en mesotar-
digrados y eutardigrados, y de las glandulas excretoras, en un grupo de heterotardigra-
dos terrestres, la familia Echiniscidae (Dewel et al., 1992; Rebecchi et al., 2000 b)], ni
el tamafio corporal, ni el nimero de células, ni el tamafio pequefio del genoma o su uni-
forme conjunto de cromosomas (probablemente relacionado con la alta especializacién
del phylum, Garagna et al., 1996; Rebecchi et al., 2000b). Sin embargo, la forma del
cuerpo es mas variable en las especies marinas que en las limnoterrestres, dando lugar a
una mayor diversidad entre los taxones marinos (Pilato, 1979). Los datos embriolégicos,
que son cuestionables (Marcus, 1929; Pollock, 1975; Nelson, 1982; Bertolani, 1989), y
el registro fosil del Cretacico (Cooper, 1964) y del Cuaternario (Durante y Maucci,
1972) no ayudan a determinar las relaciones en las categorias taxondmicas problemati-
cas (Dewel y Dewel, 1997).

A pesar de lo indicado en el parrafo anterior, la vida fuera del mar ha influido sobre
las estrategias reproductoras de los tardigrados y ha generado los distintos tipos de crip-
tobiosis (Crowe, 1975), lo que a su vez puede haber actuado sobre las distintas estrate-
gias reproductoras. En los ambientes marinos, todos los tardigrados son anfimicticos, es
decir, tienen verdadera reproduccidn sexual, con unién de dos gametos de dos progeni-
tores distintos (Rebecchi et al., 2000b). El cambio del medio marino a otros medios con
mayor inestabilidad, como los terrestres y los dulceacuicolas, debi6 provocar la apari-
cién y difusion de la partenogénesis, aunque la anfimixis también se ha mantenido en
estos ambientes, probablemente como reservorio o potenciadora de variabilidad genéti-
ca (Rebecchi et al., 2000b). La evolucion de la partenogénesis puede ser, por tanto,
correlacionada con la evolucién de la criptobiosis y la colonizacion de los habitats terres-
tres (Pilato, 1979; Rebecchi y Bertolani, 1988; Bertolani et al., 1990; Wright et al., 1992;
Bertolani, 2001). De esta manera, evitando los mecanismos anfimicticos, el individuo
puede facilitar la colonizacién de un nuevo territorio. De hecho, hay varias familias de
Eutardigrada que presentan morfoespecies con citotipos anfimicticos y partenogenéticos
(Bertolani, 2001). En resumen, la presencia de dos sexos separados tiene la ventaja de
garantizar la recombinacidn de genes y con ello la variabilidad genética, mientras que en
la partenogénesis el sistema de propagacion es mas eficaz, aunque la variabilidad gené-
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tica es escasa (Bertolani, 1987). El hermafroditismo, por otro lado, se considera deriva-
do, ya que esta practicamente ausente en los tardigrados marinos, donde principalmente
se produce anfimixis. De hecho, sélo se ha citado un caso (Kristensen, comunicacién
personal en Bertolani, 1987). Sin embargo, esta forma de reproduccion esta presente en
casi todas las familias de eutardigrados y en diferentes habitats: musgos, liquenes, hoja-
rasca, césped y agua dulce (Bertolani, 1987).

Las dos grandes clases dentro del phylum, Heterotardigrada y Eutardigrada, estan
bien establecidas mediante caracteres morfoldgicos (Ramazzotti y Maucci, 1983;
Nelson, 1991a; Kinchin, 1994). Los heterotardigrados incluyen especies marinas y lim-
noterrestres armadas y son considerados el grupo ancestral, con gran representacion de
caracteres plesiomorfos en las especies marinas (Garey et al., 1999), mientras que los
eutardigrados, no armados, tienen representantes dulceacuicolas y terrestres, con algiin
taxén marino, probablemente adaptado de forma secundaria (por ejemplo, el género
Halobiotus perteneciente a la familia Hypsibiidae). Sin embargo, hay caracteres que tra-
dicionalmente se han usado para diferenciar ambas clases aun no siendo caracteres
homodlogos. Por ejemplo, los placoides (macroplacoides, microplacoides, apéfisis) no
parecen ser estructuras homélogas en una y otra clase, ya que su posicion es distinta, su
estructura anatémica y su ultraestructura son diferentes y, ademas, porque difieren en su
funcién (Eibye-Jacobsen, 2001). En cualquier caso, habra que esperar al estudio de estas
estructuras en mas especies, ya que el estudio de Eibye-Jacobsen generaliza a partir del
analisis de, tan s6lo, dos especies.

Otro tipo de caracteres que se utiliza para comparar de la categoria taxonémica de
phylum (en Tardigrada y en otros grupos animales) son las caracteristicas del gameto
masculino (Guidi y Rebecchi, 1996). Existe un elevado grado de especializacion en los
gametos masculinos de los eutardigrados (considerados derivados; Rebecchi, 2001):
poseen espermatozoos con una cabeza que tiene una regién helicoidal y una cola, con el
dpice formado por un grupo de microtiubulos agrupados en un penacho (Guidi y
Rebecchi, 1996). Por el contrario, los gametos masculinos de los heterotardigrados no
tienen ni regién helicoidal, ni penacho de microtibulos (Kristensen 1979, 1987;
Kristensen y Hallas, 1980). Las caracteristicas morfoldgicas de los gametos masculinos
también permiten diferenciar dos 6rdenes de Heterotardigrada, que representan dos tipos
de morfologia: la de las especies marinas (Arthrotardigrada) y la de las especies terres-
tres (Echiniscoidea) (Rebecchi, 2001). Sin embargo, la morfologia de los gametos mas-

culinos de Eutardigrada no se puede utilizar para diferenciar entre érdenes o familias, ya
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que presenta morfologias heterogéneas, que si pueden servir para distinguir entre los
géneros y dentro de ellos (Rebecchi et al., 2000b).

Por otra parte, la morfologia de los huevos es un caracter con valor taxondmico
entre los géneros (Bertolani ez al., 1996). Su evolucién podria explicarse por dos suce-
sos. El primero seria la adquisiciéon de ornamentacion en la cascara a partir de huevos
lisos, probablemente cuando se colonizaron los medios limnoterrestres, aunque en este
primer paso evolutivo los huevos se seguirian poniendo libres, no dentro de la exuvia. El
segundo suceso evolutivo seria el uso de la exuvia para la ovoposicidn, posible (pero no
obligatorio) sélo después de la sincronizacién de la maduracion de los huevos y de la
muda (Bertolani ef al., 1996).

La filogenia dentro del phylum Tardigrada se ha estudiado sobre todo en los repre-
sentantes marinos de Heterotardigrada, teniendo en cuenta caracteres como el tipo de sis-
tema digestivo, de sistema nervioso, de sistema reproductivo y, en particular, de aparato
locomotor (Kristensen y Higgins, 1984; Morone de Lucia et al., 1984; de Zio Grimaldi
et al., 1987). Otros caracteres, como el tamafio del cuerpo, el nimero limitado de célu-
las, el nimero de patas, el nimero de ganglios ventrales y el tipo de aparato bucofarin-
geo, son conservativos dentro de la clase y no ofrecen mucha informacién filogenética
(Rebecchi et al., 2000b). Segun estos estudios, Renaudarctidae seria un taxon ancestral,
ya que preserva un gran numero de caracteres plesiomorficos (Kinchin, 1995), como la
ausencia de cirro medio y de digitos en las patas (Renaud-Mornant, 1987). Kristensen,
en su revision de la familia Echiniscidae (1987), realizé una filogenia “manual” de los
géneros de esta familia, basandose en caracteres morfoldgicos. Posteriormente, uno de
sus colaboradores, Jagensen (1999), realizaria el mismo analisis con el programa de infe-
rencia filogenética, PAUP. Surgieron multiples diferencias entre ambos estudios.
Jogensen (1999) concluyé: 1) que los caracteres del aparato bucofaringeo presentaban
convergencias y multiples reversiones dentro de Echiniscidae, lo que los invalidaba
como caracteres utiles en el estudio filogenético, y ii) que los 6rganos sensoriales, aun-
que presentaban varias convergencias, aumentaban la resolucion de la filogenia. Ambos
trabajos (Kristensen, 1987; Jogensen, 1999) determinaron como plesiomérficos los
siguientes caracteres, al considerar la familia Oreellidae grupo externo de la familia
Echiniscidae:

- Presencia de una tinica placa segmental no pareada.

- Placa intersegmental no dividida en cada segmento.
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- Presencia de dos pares de placas ventrales en cada segmento del tronco.

- Cabeza dividida en dos partes, en un segmento grande localizado en la regién
anterior con clavae primarios y cirro A, y un segmento terminal mas pequefio
con los clavae secundarios, cirros internos y externos.

- Presencia de manchas oculares negras, cada una formada por un unico granulo
ovoide.

- Cirros con forma de filamento en las posiciones B, C y E.

- Presencia de 6rganos sensoriales papilosos sélo en el primer y cuarto par de
patas.

- Segmentos d e 1as p atas t elescopicos, con c uatro ufias en los adultos que se
insertan directamente en las patas.

- Utias con ganchos basales secundarios en las uiias internas.

- Aparato bucofaringeo corto y tubo bucal rigido.

- Estiletes y soporte de los estiletes grandes.

- Bulbo faringeo trilobulado con placoides, que pierde el revestimiento cuticular
externo.

- Presencia de un par de vesiculas seminales complejas en las hembras.

Dentro de la clase Eutardigrada, Schuster et al. erigieron, en 1980, dos érdenes,
aunque Pilato (1982) mostré su desacuerdo respecto a esta division y a los caracteres que
utilizaron para ello. Uno de los drdenes, Apochela (apo: separadas; chela: uiias), estd
constituido por una sola familia, Milnesiidae, que presenta las ramas principal y secun-
daria de las diploufias separadas. Este orden se considera el mas primitivo dentro de
Eutardigrada (Garey et al., 1999), aunque no existen analisis cladisticos que lo corrobo-
ren o refuten. La familia Milnesiidae esta compuesta por 3 géneros:

- Milnesium, género cosmopolita (Mclnnes, 1994) que incluye 4 especies.

- Limmenius, género raro monotipico, que sélo se ha encontrado en Nueva
Zelanda (Homing et al, 1978) y en Australia (Garey et al., 1999).

- Milnesioides, un género también monotipico y australiano (Claxton, 1999).

El otro orden que crearon Schuster ez al. (1980a) dentro de Eutardigrada, Parachela
(para: cerca o junto a; chela: uiias), incluye a los tardigrados en los que las ramas prin-
cipal y secundaria de las diplouiias estan en contacto. Este orden incluye las familias mas
numerosas de Eutardigrada, Macrobiotidae e Hypsibiidae, asi como otras familias menos

comunes, como por ejemplo Calohypsibiidae y Necopinatidae (Kinchin, 1994).
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Finalmente, los caracteres que se utilizan para reconocer afinidades entre los géne-
ros de las familias de Eutardigrada son las estructuras de las ufias y el aparato bucofarin-
geo (Pilato, 1982). Se trata de estructuras relacionadas con dos funciones primordiales,
el movimiento y la alimentacién, aunque no parece existir una relacién unica entre el
tipo de ufia y el tipo de aparato bucofaringeo (Pilato, 1969). Por ello, dependiendo de a
qué estructura se le dé mas importancia, varian las relaciones propuestas entre ciertos
géneros. Por un lado, Schuster et al. (1980a) defienden que las caracteristicas del apara-
to bucofaringeo prevalecen sobre las de las uifias por la simplicidad que presentan éstas.
Por otro lado, para Pilato (1982b) la informacién filogenética de una estructura no
depende de su complejidad; de hecho, el aparato bucofaringeo es una estructura que por
su complejidad permitiria una gran variedad de formas, resultado de su radiacién adap-
tativa, lo que podria dar lugar a fendémenos de convergencia, a diferencia de las uflas que

se habrian modificado menos en el curso de la evolucién.
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II1. OBJETIVOS
El objetivo general de este trabajo es actualizar el conocimiento que se tiene de los
tardigrados de la Sierra de Guadarrama, asi como realizar una de las primeras aproxima-

ciones tanto a las relaciones filogenéticas como a la diversidad del grupo.

En el aspecto taxonémico de este trabajo se han planteado los siguientes objetivos:
- Realizar una descripcidon morfolégica general y detallada de las especies
que se encuentren en la Sierra de Guadarrama, que pueda ser utilizada
como obra de consulta.
- Estudiar y describir la variabilidad poblacional que aparezca entre los

ejemplares colectados de cada especie, asi como su distribucién.

Respecto al estudio filogenético, los objetivos son:

- Realizar la primera, o una de las primeras, aproximacién filogenética
computerizada a las relaciones entre las familias del phylum Tardigrada
y los géneros de la clase Eutardigrada.

- Aportar una propuesta sobre las relaciones filogenéticas de las especies
ibéricas de la clase Eutardigrada.

- Cotejar las inferencias obtenidas al analizar la clase Eutardigrada, a par-
tir del examen de los caracteres de los géneros y del realizado sobre las

especies.

Finalmente, en cuanto al estudio de la biodiversidad:

- Realizar una primera aproximacion a los patrones de biodiversidad de los
tardigrados, en la vertiente madrileiia de la Sierra de Guadarrama, con las
variables abiodticas estudiadas.

- Asi mismo, tratar de determinar qué grado de influencia tienen, sobre los
indices de diversidad, las variables puntuales frente a las anuales, medi-

das en una escala geografica mayor.
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IV. MATERIAL Y METODOS
En este apartado se van a detallar, tanto la metodologia utilizada en el campo y en
el laboratorio para la obtencion e identificacion de los tardigrados, como aquella utiliza-

da en los diferentes analisis de los datos obtenidos.

4.1.- DISENO DE MUESTREO

La zona seleccionada y la metodologia empleada en el campo requieren una des-
cripcién detallada. En primer lugar, se va a describir la zona seleccionada para este estu-
dio. Después se va a especificar la metodologia aplicada para localizar los puntos de
muestreo, considerada la mas adecuada para estudiar la biodiversidad del phylum
Tardigrada en la Sierra de Guadarrama (Madrid).

4.1.1.- Zona de estudio

El relieve de la Comunidad de Madrid se puede clasificar segun dos grandes uni-
dades fisiograficas (Pedraza, 1987): la Sierra y las llanuras. Este estudio se centra en la
Sierra, por contener numerosos habitats y sustratos adecuados para la vida de los tardi-
grados.

La Sierra de la Comunidad de Madrid es dificil de delimitar precisamente, pero
podria quedar definida por un amplio territorio de direccidén nordeste-noroeste, que com-
prende la vertiente meridional de la Sierra de Guadarrama, en toda su extension, mas una
pequeiia porcion de Somosierra, situada en el extremo oriental (Pedraza, 1987).

La litologia de la Sierra pertenece mayoritariamente a materiales antiguos del
Paleozoico, que constituyen los suelos siliceos. El granito aflora en el area més occiden-
tal de la Comunidad (Monturiol, 1987). El gneis destaca por la gran extensién que ocupa
en la Sierra; muchas veces es dificil precisar donde finalizan los granitos y dénde
comienzan los gneises (Monturiol, 1987). Otros materiales paleozoicos presentes en la
Sierra son las pizarras y las micacitas. La presencia de calizas se restringe a pequeiias
areas que se interpretan como vestigios de lo que fue una gran extesion calcérea, actual-
mente erosionada o parcialmente sepultada por los sedimentos del Cenozoico. Estas cali-
zas ofrecen un importante contrapunto de diversidad paisajistica (Monturiol, 1987).
Finalmente, cabe mencionar los sedimentos del Cenozoico, representados por margas,
arcillas, arenas y conglomerados, que estan intimamente relacionados con los aflora-

mientos cretacicos (Monturiol, 1987).
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La Comunidad de Madrid se encuentra ubicada en la region mediterranea (Rivas e
Izco, 1987), presentando caracteristicas tanto del clima mediterraneo como del continen-
tal y de la mezcla de ambos (Nicolas, 1987).

En la Sierra se diferencian cuatro pisos bioclimaticos (Rivas-Martinez, 1982), defi-
nidos por las asociaciones vegetales y la altitud: 1) piso mesomediterraneo, se encuentra
entre los 900 y los 1.000 m de altitud y est4 representado por encinares, jarales, matorra-
les xerofilos y pastizales; ii) piso supramediterraneo, que abarca desde la altitud maxima
del piso anterior hasta los 1.650-1.750 m; en él se pueden encontrar encinares, robleda-
les con o sin la presencia de Pinus sylvestris, acebo, hayas, Pinus pinaster, sabina y espe-
cies arbustivas en las cotas mas altas; iii) piso oromediterraneo, 1 ocalizado entre los
1.650-1.750 m y los 2.000-2.100 m, se caracteriza por la presencia de Pinus sylvestris,
en las cotas mas bajas, y piornos junto a sabinas; y iv) piso criomediterraneo, que se
encuentra a partir de los 2.000-2.100 m y esta representado por piornos, Pinus sylvestris

y herbazales.

4.1.2.- Seleccion de los puntos de muestreo

La zona concreta del estudio se ha delimitado, arbitrariamente, entre el Embalse de
la Jarosa al oeste, Torrelaguna al este, el Puerto de Somosierra al norte y San Agustin de
Guadalix - Colmenar Viejo al sur. La seleccidn de los puntos de muestreo se ha realiza-
do mediante pseudoazar, utilizando un mapa de la zona a escala 1:100.000. La zona deli-
mitada se ha dividido en 25 cuadriculas de 10 km de lado y se han seleccionado 3 pun-
tos de muestreo en cada una de las cuadriculas, para tratar de estudiar la maxima diver-
sidad paisajistica dentro del area. Los puntos de muestreo dentro de cada cuadricula se
han determinado segun un protocolo (Figura 4.1.1), disefiado para maximizar la diversi-
dad d e hébitats y sustratos. En los distintos pasos de este protocolo se han utilizado
nimero obtenidos al azar. Para ello, se ha llevado a cabo en el laboratorio un sorteo, que
para numeros entre 1 y 6 se ha realizado con un dado y cuando se superaban los 6 niime-
ros, con un programa de ordenador disefiado para tal efecto (Tabla 4.1.1.). El azar que
produce un programa de ordenador es cuestionable a partir de 1000 aleatorizaciones,
muy por encima de las calculadas para este protocolo. Dichos nimeros se han llevado al
campo en tablas donde se especificaba cada nimero a qué punto de muestreo, a qué
muestra y a qué etapa del protocolo correspondia; de esta manera se ha tratado de
aumentar la eficacia de trabajo en el campo, disminuyendo el tiempo invertido en las eta-

pas de muestreo.
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Tabla 4.1.1: Programa de ordenador en Basic con el que se obtuvieron los nimeros al azar para el
disefio de muestreo.

5'AZAR BAS

6

10 DIM FE$(20),N(20),D0$(20),D1$(20),D2$(20),D3$(20)

12 DIM DI(20),D2(20),D3(20),D4$(20),D(300,15)

20 VR$="19/4/01, 20:51

30 ZD$="a:\"

70 LN$="azar" : LA=O: D$=LN$

80 cls: N=0: NO=0: NC=10:' NCxN(K)= no. de “tiradas"

90 'DO$(1),D1$(1),D2$(1),D3$(1),Di(1),D2(1),D3(1),D48(1)

110 ' DI=l: DF=10 Numeros inicial y final

210 RANDOMIZE (TIMER)

510 PRINT "Nombre del fch. dir: " D$:PRINT

520 PRINT "ENT= SI, Otra tecla= DAR nombre"

530 L$=INKEYS : IF L$=n " THEN 530 ELSE EZ=ASC (L$ )

540 IF EZ<>13 THEN LOCATE 1,22:INPUT "I', D$

610 cls:PRINT: INPUT "DAR no. inicial ",DI 620 INPUT nDAR no. final ", DF
1010 NO=NO+1: K=NO: N(K)= 10":cls

1020 PRINT nSerie ";D$; II No.n; NO

1025 FOR I=1 TO N(K) : N=N+l

1030 FOR J=I TO NC

1040 D(N,J)=INT(RND*(DF-DI+)+DI)

1050 PRINT USING 1'### *; D(N,J),;

1060 NEXT J

1070 PRINT

1090 NEXT 1

1950 LOCATE 24,1: PRINT"PULSE una tecla para otro caso 0= FIN";
1960 L$=INKEYS : IF L$="" THEN 1960

1990 IF L$<>"On THEN 510

7710 OPEN no", #1, ZD$+D$

7715 NM=N: N=0

7720 WRITE #1, "2n, DATES,NO,NM,NC, DI, D2§, D3§, DI, D2, D3, D4S$
7730 FOR K=1 TO No

7735 WRITE #1,DATES$,N(K),DO$(K),DI$(K),D2$(K),D3$(K),DI(K),D2(K),D3(K),D43$(K)
7740 FOR I=1 TO N(K) :N=N+

7745 FOR J=I TO NC:PRINT #,USING "### n,D(N,J) ;

7750 NEXT J:PRINT #1, ""

7760 NEXT LK

7790 CLOSE #1: END

9990 LOAD"c:\programs\gw\azar.asc

Volviendo 1 protocolo, éste consistié en los siguientes pasos:

1°.- En el laboratorio, sobre el mapa, se numeran las carreteras de cada cuadricu-
la y se elige al azar cudl de ellas se va a seguir.

2°.- El nimero de kilometros a recorrer en esa carretera para llegar al punto de
muestreo se determina de nuevo al azar sorteando un nimero entre 0 (tomar la
muestra justo en el borde ficticio de la cuadricula) y 20 Km (nimero méaximo de
kilémetros a recorrer en la cuadricula, de forma que sea maximo el espacio
muestreado y minimo el tiempo invertido en llegar al punto de muestreo).
Cuando la carretera que se esta siguiendo se cruza con otra, se sortea qué direc-
cién seguir (Norte, Sur, Este u Oeste). Se actiia de esta forma hasta agotar el total
de kilémetros a recorrer.

3°.- Una vez recorridos el nimero de kildmetros obtenidos en el paso 2, se sortea

una direccion (Norte, Sur, Este u Oeste) en la que se caminara en el campo.
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Figura 4.1.1: Esquema del protocolo de muestreo en el campo desarrollado para este trabajo.
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4°.- A continuacién se determina cuinta distancia hay que recorrer en la direccion
obtenida en el paso 3. Para ello, se elige al azar un mimero entre 0 y 10, que
representa a ser los minutos que se va a caminar. El limite maximo de tiempo
caminando, 10 minutos, supone mas o menos 1 kilémetro, lo que permite abrir
el campo de trabajo (y alejarse de la carretera), pero no implica una inversién de
tiempo excesiva.

5°.- Una vez que se haya caminado los minutos obtenidos en el paso 4, se selec-
ciona un primer punto de muestreo y un primer habitat y sustrato, musgo de roca
(denominado MR a partir de ahora), que condicionara la seleccidn de los demas
hébitats y sustratos. Para esta seleccién se sortea una direccion (Norte, Sur, Este
u Oeste) hacia donde hay que dirigirse en busca de la roca con musgo. A conti-
nuaciodn, se elige un nimero al azar entre 0 y 10, que nos proporcionara el nime-
ro de la roca con musgo que se va a estudiar de todas las posibles del area donde
se ha llegado.

6°.- En este paso se determina al azar qué zona del musgo (si el tamaiio de éste lo
permite) se va a recoger. Para ello se divide, imaginariamente, el musgo en cua-
tro cuadrantes, se selecciona al azar uno de ellos; dentro del cuadrante, y de
nuevo al azar, se elige la zona que se va a recoger. Primero si va a ser a la dere-
cha, a la izquierda o en el centro, y luego si va a ser arriba, abajo o en el centro.

7°.- Basandose la bibliografia relativa a los tardigrados, ademas de en musgo de
roca (habitat mas frecuentemente estudiado), los tardigrados se pueden encon-
trar en liquen de roca (denominado LR a partir de ahora), en musgo de tronco
(que se denominara MT), en liquen de tronco (LT) y en la hojarasca acumulada
en el suelo (a la que se abreviard como H). El LR que se va a muestrear sera
aquél que esté lo mas cerca posible del MR seleccionado con el protocolo espe-
cificado (Figura 4.1.1). Para determinar de dénde se van a recoger las muestras
de los otros habitats y sustratos, se busca el arbol (o el matorral en caso de que
no haya arboles) mas cercano al MR obtenido. Se elige (con el dado) una direc-
cién al azar (Norte, Sur, Este u Oeste) y en ese tronco y en esa direccion se reco-
gen el musgo y el liquen de tronco (Figura 4.1.1), siempre que ello sea posible.

La hojarasca se recoge lo mas cerca posible de estas dos ultimas muestras.
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8°.- Los otros dos puntos de muestreo de la cuadricula se eligen: primero, selec-
cionando al azar un tipo de vegetacion de entre los que hay en la cuadricula
(segun el mapa 1:100.000 que se ha consultado) y que no sea el mismo del punto
de muestreo ya establecido y, segundo, se repiten los pasos del protocolo que se
ha descrito para seleccionar una nueva roca con musgo para cada punto de
muestreo.

Las muestras se han recogido en dos épocas del afio: en primavera y en otofio. La
eleccion de estas dos épocas se ha realizado en base a informacién bibliografica. Segun
estos datos, se dan como méximo dos picos de abundancia, uno en primavera y otro en
otofio, y de ahi nuestra eleccién. Las campaiias de muestreo se han realizado desde
mediados de abril de 2001 hasta finales de mayo de 2001, y desde finales de septiembre
de 2001 hasta finales de noviembre de 2001. Los muestreos de ambas épocas del afio se
han efectuado después de las primeras lluvias para permitir que las poblaciones de tar-
digrados se activaran, pero dando un margen de 24 horas sin llover entre el ltimo dia
de lluvia y el dia de muestreo. Cuatro puntos de muestreo -tres del Parque Regional de
Pefialara y uno en el Puerto de la Morcuera (puntos 5.1, 5.2, 5.3 y 7.1, respectivamente;
Tabla 4.1.2)- no pudieron ser muestreados en otoiio de 2001 ya que una ola temprana de
frio y nieve cubri6 las cumbres e hizo impracticable el muestreo, y por ello fueron mues-
treados a finales de septiembre de 2002. La codificacion de cada muestra en cada época
del afio se realiza afiadiendo al codigo de la muestra antes explicado (MR, LR, MT, LT,

H) una “P” para primavera y una “O” para otofio:

Primavera Qtofio
MRP  musgo de roca MRO
LRP liquen de roca LRO

MTP  musgo de tronco MTO
LTP liquen de tronco LTO
HP hojarasca HO
A continuacién se resume el trabajo realizado en el campo para este estudio:

- Se han estudiado 24 cuadriculas (Figuras 4.1.2 y 4.1.3). La cuadricula
nimero 14 (Figura 4.1.2) no se ha muestreado por la inaccesibilidad de sus
carreteras y la pequeiia superficie que contiene. La numeracién de las cua-
driculas se ha dado de abajo hacia arriba, excepto las cuadriculas 21, 22,

24 y 25 que se ha realizado de arriba hacia abajo (Figura 4.1.2).
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Tabla 4.1.2: Puntos de muestreo (PTO) obtenidos en el sorteo con sus coordenadas UTM corres-
pondientes, los habitats y sustratos estudiados (+ = estudiado; - = no estudiado; sombre-
ado = ese habitat y sustrato no estaba presente en ese punto de muestreo; si sélo falta en
una de las épocas del afio, se especifica con O para otofio o con P para primavera), su alti-
tud (en metros) (ALT) y el tipo de vegetacion estudiado. H = hojarasca; MR = musgo de
roca; LR = liquen de roca; MT = musgo de tronco; LT = liquen de tronco.

PTO |LOCALIDAD UTM ALT
1.1. |Embalse de la Jarosa 30T0405074 14503305 | 1100
1.2. |Los Molinos 30T0408747|4508333 | 1080
1.3. | Los Molinos 30T0408621 | 45072201 | 1020
2.1. |M-966 Km 1/2 30T040995514511632 {1200
2.2. |Los Camparratos, a las afueras de Cercedilla 30T0400989|4510268 | 1180
23. |M-966 Km 2/3, al final donde aparece un cartel de “calle cortada”; cerca del 30T0409962| 4514249 {1400
aparcamiento Majavizan
3.1. |M-609, cerca de Becerril de la Sierra 30T0418705| 4507089 {1020
3.2. |M-601, cerca del pueblo de Navacerrada 30T041504614507352 {1180
3.3. |M-601 Km 5/6; pasada la desviacion de Collado Mediano ("Residencia 30T0414691[4504440 11160
Canina")
4.1. | M-604 cerca del hito kilométrico 40, cerca del Puerto de Cotos 30T0419895(4519692 | 1720
4.2. |M-601, camino forestal al lado de la estacién biolégica "El Ventorrillo” 30T0414036{4512512 | 1500
4.3. | Carretera a los Camorritos 30T0410875[4511586 | 1240
5.1. | Parque Regional de Peflalara 30T0419977]4520916 |1920
5.2. | Parque Regional de Pefialara 30T0419517]| 4521376 | 2020
5.3. [Parque Regional de Pefialara 30T0419678 14522186 | 2240
6.1. | Carretera secundaria desde El Boalo ala M-607 30T0421842{4507133 | 940
6.2. |M-607 Km 44/45 30T042561214504109 | 920
6.3. |M-608 muy cerca de Manzanares del Real (Area Recreativa) 30T0424663 | 4507361 | 960
7.1. | Parque Regional de la Cuenca Alta del Manzanares. La Pedriza. A 15 minutos | 30T0424921{4511999 | 1040
andando desde el parking
7.2. | Puerto de la Morcuera, M-611 30T0428818{4523346 | 1640
7.3. |Parque Regional de la Cuenca Alta del Manzanares. La Pedriza. Cerca de la 30T0424219| 4509535 | 960
Senda de Quebrantaherraduras
8.1. |M-611 Km 23/24, camino forestal 30T0428743 4525608 | 1480
8.2. |M-604 Km 27/28, via pecuaria al lado del hotel El Paular 3070425098 4527031 [ 1180
8.3. |M-604 Km 34/35 30T0423927|4521102 | 1440
9.1. |M-604 Km 20/21, al lado de la carretera 30T0429715|4531202 {1120
9.2. |[M-604 Km 22/23, camino que hay hacia el Norte 30T042919514530946 {1120
9.3. |M-604 Km 23/24, cerca de la desviacion a Outerelo del Valle; camino a la 30T0427136]4530446 | 1160
urbanizacién "Navazos"
10.1. |M-625 Km 2/3, conjunto de coniferas al lado de la Ermita de Nuestra Sefiora de | 30T0435142|4506143 | 980
los Remedios
10.2. | M-607 Km 39/40, al lado de un puente medieval sobre rio Manzanares 30T0430540(4504476 | 840
10.3. |M-625 Km 6/7, en el borde de una via pecuaria 30T043789 [4508465 | 980
11.1. |M-611 Km 11/12 30T0433525{4510489 | 1260
11.2. |M-608 Km 14/15, via pecuaria 30T0437885[4512612 | 960
11.3. |M-611 Km 9/10 30T0434152{4519153 |1200
12.1. |M-610, via pecuaria 30T0437017{4521195 [ 1080
12.2. |Puerto de Canencia M-629 Km 7/8 30T0435504 | 4524770 | 1600
12.3. |M-629 Km 3/4, parada en la curva justo antes del hito kilométrico 3 30T0435161 { 4520796 | 1360
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Tabla 4.1.2 (Continuacion)

PTO {LOCALIDAD UTM ALT
13.1. [M-629 Km 20/21, junto a un puente en via de ferrocarril 30T0439500{4531983 [1120
13.2. |Puerto de Navafria; M-637 Km 7/8 30T043202114536661 ]1520
13.3. |M-604 Km 12/13, junto al embalse La Pinilla 30T0435667 } 4533269 | 1060
15.1. | Pista del Canal de Isabel II 30T0447569 14506108 | 760
15.2. | Atalaya de El Molar, pista de tierra 30T0449563 [ 4508250 | 840
153. {M-104 Kmi3/14 30T044478514504115 | 740
16.1. [Camino rural de Reduefia a Cabanillas 30T04490104519466 | 880
16.2. |M-625 Km 12/13 30T0440726(4512565 | 900
163. |M-608 Km 4/5, al lado del embalse 30T0443836[4515649 | 880
17.1. |La Cabrera a las faldas de la sierra, por un sendero que sale del propio pueblo [ 30T0448826 14525352 |[1120
de La Cabrera
172. {M-969 (final de Garganta de los Montes), via pecuaria con drea de 30T0442927]4530236 | 1180
esparcimiento
17.3. {M-610 Km 89 30T0442434 {4524168 | 1200
18.1. [M-604 Km 6/7, pasada la urbanizacion Verruguete en una via pecuaria 3070441624 4533508 | 1040
18.2. |{M-126 (Km. 3/4) cerca de Manjiron 30T0449988 { 4536504 | 1060
18.3. |Pasado Pinilla de Buitrago (Km 9/10) desvio a la izquierda 30T0441091]4537401 | 1120
19.1. |M-636 Km 3/4, a 0,5 Km de Gascones, junto a una charca 30T0445333 4540698 | 1040
19.2. |M-132 Km (/1, salida de Pifiuecar 30T0448682 4542713 | 1160
19.3. |M-978 Km 3/4, pasada la Acebeda 30T0448433 [ 4548409 | 1220
20.1. | Robregordo, pista UNO 3070449993 14552368 | 1420
20.2. |Carretera de Robregordo a la Acebeda dentro del primer kilémetro, junto a 30T0449462 | 4550421 | 1240
riachuelo
20.3. | Robregordo (pista del 4rea recreativa) 30T0450100]4552133 | 1400
21.1. |N-I(antigua carretera) Km 91/92, pasado el pueblo de Somosierraenuncoto | 30T0451428 | 4554260 | 1560
privado junto a la gasolinera
21.2. |N-I (antigua carretera). Dehesa Boyal, Robregordo. 30T0449865(4551088 | 1280
21.3. | N-I (antigua carretera), antes del pueblo de Somosierra, al lado de la carretera | 30T0451264{4553185 | 1400
22.1. |M-141 Km5/6, entre Horcajo y Horcajuelo, el punto més elevado de laloma  [30T0452720] 4545827 | 1280
22.2. {M-137 Km 6/7 junto al rio Madarquillo, en la Casa de Madarquillo 30T0451167]4542845 | 1000
22.3. |M-137, a la salida de Montejo, direccién La Hiruela 30T0456366 | 4546266 | 1160
23.1. |M-127 Km 13/14; cerca del puente que pasa por encima del embalse El Villar | 30T0452938]4533022 | 920
23.2. {M-135 Km. 26/27. Camino de la "Conduccién Este. Depdsito La Corta" (CYII), | 30T0454189 14538511 {1060
cerca de Serrada de la Fuente
23.3. |M-127 Km 24/25, a unos 500 m dentro de una via pecuaria 30T0456046{4534342 | 1040
24.1. |M-131 Km 6/7 30T0452915§4521442 | 880
24.2. | Cerca de Cervera de Buitrago. Carretera que rodea el embalse de El Atazar 30T0455252 14529638 | 880
24.3. |M-133 Km 8/9; cerca de cruce con M-131 30T0454613 14524479 | 1000
25.1. |M-129, antes de entrar a El Vellon (una carretera que sube) 30T0451180(4513830 | 920
252. [M-129Km?9 30T0453780]4514359 | 760
25.3. |M-122 Km 8/9, cerca de El Espartal 30T0455633 4513774 | 680
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Tabla 4.1.2 (Continuacién)
PTO |MR|LR LT | H | VEGETACION
1.1 + - - | + | Coniferas (Pinus nigra) con piomo
1.2 + | + + | + |Robledal
13. + - - | + | Dehesa con encinas y zarzas
2.1 + | + + { + | Hierba rodeada de piornos, tomillo, romero, retama
2.2, + - + | Bosque de robles con matorrales, piomnos y algunas zarzas
23, + - | + | Bosque de Pinus sylvestris con algo de césped* en el suelo y algunas zarzas
3.1, + + | Frondosa hoja caduca en prado con zarzas y pastos
3.2, + + | Jaral con algunas coniferas, lavédndulas y matorral xeréfilo
33. + + | Dehesa con encinas, lavandula, Juniperus communis, zarzas
4.1. + + | Pradera de alta montaila con Pinus nigra
4.2, + + | Bosque de Pinus sylvestris con sotobosque de piorno y jara pringosa
4.3. + + | Robledal
5.1. + + | Pinar de Pinus sylvestris con retama y Juniperus sp.
5.2 + { + | Pradera parcialmente encharcada con muchas rocas
5.3. + { + | Afloramientos rocosos con Juniperus sp., raninculus
6.1. + + | Pastizal con encinas, robles y zarzas
6.2. + + | Dehesa con encinas, Juniperus communis
6.3. + + | Encinas, Juniperus communis y lavdndula
7.1. + + | Afloramiento rocoso con jara pringosa, lavindula, helecho
7.2, + { + |Pastizal con retamas
7.3. + + | Bosque de Pinus pinea con jara pringosa en el sotobosque
8.1 + +_| Robledal con alguna retama
8.2. + + | Frondosas hoja caduca: robles y arboles de ribera del rio El Paular
8.3. + + | Bosque de Pinus sylvestris y robies con helechos secos
9.1, + 1 + {Pastizal con hierbas de los bordes de la carretera sin vegetacion arborea
9.2, + + | Pradera con frondosas de hoja caduca caracteristica de las zonas de ribera
9.3. + + | Pradera con grupos de robles
10.1. | + +_| Pinus pinea con alguna encina
10.2. | + + | Encinas, lavéndula, Juniperus communis; més abajo arroyo con vegetacién de ribera
10.3. | + + | Tomillo, romero, matorrales xeréfilos, una encina y zarzas (hilillo de agua)
11.1. | + + | Pinus sylvestris rodeados de robles
11.2. | + + | Dehesa con encinas, robles y Juniperus communis
113. | + + { Robledal con helechos secos
12.1. | + + | Robles y frondosas de hoja caduca a los lados de la via pecuaria con muros
12.2 + + | Bosque de Pinus sylvestris
123. | + + | Robledal con jaras
13.1. | + + | Dehesa con robles, retama, lavandula
13.2. + + | Bosque de Pinus sylvestris y robles
13.3. | + + | Dehesa con encinas, robles y Cupressus sp.
15.1. | + + | Frondosas de Juniperus communis, encinas y retamas
18.2. | + + | Matorral xerdfilo con tomillo, retama, Juniperus communis
153. | + + | Dehesa con encinas
16.1. | + + | Piomno, Juniperus communis, matorral xeréfilo
16.2. | + + | Matorral xerdfilo (retama, lavindula, piomo,...), encina, Juniperus communis
163. | + + | Dehesa con muchas encinas y Juniperus comunis
17.1. | + + | Jaral (jara pringosa) con afloramientos rocosos, encinas, Juniperus sp. y lavindula
17.2. | + + | Pastizal junto a arroyo
173. | + + | Jara, roble, encina, lavindula con afloramientos rocosos
18.1. | + + | Dehesa con encinas, robles y lavdndulas
182, | + + | Dehesa con encinas, lavindula y retama
183. | + + | Grupos de robles y lavindula al lado de dehesa con encina
19.1. + + | Pradera con zarzas y una encina
192 | + | - + | Bosque de Pinus pinea
193. | + + | Bosque de robles con zarzas y vegetacion herbdcea
20.1. | + % + | Bosque de acebo y robles
20.2. + PN 5 + | Zarzas, retama, tomillo, robles y vegetacion de ribera de un arroyo
20.3. + - - | + | Bosque de roble, acebo, piorno, helechos, zarzas
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Tabla 4.1.2 (Continuacién)

PTO |MR H [ VEGETACION

211, | + + | Bosque de Pinus sylvestris junto a retamas

21.2. | + + | Pastizal con retama y piorno

213, | + + | Agrupacidn de frondosas de hoja caduca con robles jévenes junto a pinar de Pinus sylvestris
22.1. | + | + | Matorral xerdfilo: lavdndula y piomo, junto a robles

222 | + + | Dehesa con encinas

223. | + + | Dehesa con robles

231 | + +_| Pinar replantado (Pinus pinea) rodeado de jaras y alguna encina
23.2. | + + | Dehesa con encinas y lavindula

233. | + + | Jaral (jara no pringosa)

4.1 | + | + | Coniferas (Pinus pinea), jara pringosa, Juniperus communis, tomillo
24.2. | + + | Alisos, jaras, lavindula, encinas

243. | + + | Jara pringosa, Juniperus sp, lavéndula

25.1. | + + | Dehesa con encinas (vallado para ganado)

252, | + + | Juniperus communis

253. | + { + | Retama, tomillo, hierba, rodeado de cultivos de gramineas

- En cada cuadricula se han estudiado 3 puntos de muestreo (Figura 4.1.3),

lo que supone un total de 72 puntos de muestreo, cuyas localidades, coor-
denadas UTM vy altitudes se muestran en la Tabla 4.1.2.

- En cada uno de los puntos de muestreo se tenia previsto recoger cinco
muestras: MR, LR, MT, LT y H en las dos épocas del afio. Esto supondria
360 muestras por época del afio, es decir, 720 muestras totales. No todas

las muestras se han podido recoger porque en algunos puntos de muestreo
no habia ciertos habitats y/o sustratos. En la Tabla 4.1.2 se especifica qué
muestras han sido recogidas y estudiadas, qué muestras han sido recogidas

pero faltan por estudiar ya que suponia una excesiva inversién de tiempo,

y qué muestras no se han podido recoger por no existir ese habitat y/o sus-

trato en ese punto de muestreo y época del afio.

- En el campo se han recogido las siguientes muestras:

Primavera
Otoilo

MR LR MT LT H
72 69 43 58 72

72 68 40 58 72

Esto hace un total de 624 muestras recogidas (Figura 4.1.3). La diferencia

con las 720 muestras que se habia previsto recoger (96 muestras) son de

los puntos de muestreo donde no habia un habitat y/o sustrato en alguna

época del afio.
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- Se han estudiado todas las muestras de musgo de roca y hojarasca, tanto
de primavera, como de otofio, en cada uno de los tres puntos de muestreo
de las 24 cuadriculas (Figura 4.1.3), ya que éstas fueron las tnicas que
pudieron ser completadas, y asi se posibilitaba la comparacion de todas las
cuadriculas para estudiar la diversidad de tardigrados en ellas. También se
ha seleccionado un punto de muestreo por cuadricula para estudiar en él
cinco habitats y sustratos (H, MR, LR, MT, LT), en vez de dos (H, MR)
(Figura 4.1.3). Este punto de muestreo por cuadricula se ha escogido por

Figura 4.1.2: Mapa de la vertiente madrilefia de la Sierra de Guadarrama donde se ha realizado el
estudio. Se especifica la localizacion de las cuadriculas, los puntos de muestreo ver codi-
gos en la Tabla 4.1.2 y las curvas de nivel.
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ser el de mayor diversidad especifica segun los datos recolectados en este

estudio para musgo de roca. Se han estudiado las siguientes muestras:

MR LR MT LT H
Primavera 72 24 13 22 72
Otoiio 72 24 13 22 72

Esto supone un total de 406 muestras estudiadas (Figura 4.1.3).

4.2.- METODOLOGIA EN EL CAMPO
A continuacion, se detallara el trabajo realizado en el campo, asi como los méto-

dos empleados para recoger las muestras y medir las variables abidticas seleccionadas.

4.2.1.- Técnica de muestreo en el campo

Uno de los grandes problemas a la hora de disefiar el muestreo en el campo ha sido
la superficie minima de sustrato que se debia estudiar, y que constituiria cada muestra.
La superficie que se ha estudiado en cada muestra es de 9 cm?. Esta superficie se ha ele-
gido como resultado de una simulacién con el ordenador, realizada para determinar la
superficie minima representativa, llegando a un compromiso entre esfuerzo y resultados
previstos. El procedimiento seguido para esta simulacién y los resultados obtenidos se
detallan en el apartado Resultados de esta memoria. La simulacién se ha llevado a cabo
con los datos de un estudio previo. Dicho estudio consistié en estudiar un musgo com-
pleto de 729 cm?2. Se dividi6 en 75 celdas de 9 cm? y se estudiaron lo tardigrados de
cada una de ellas de forma individual. Asi, se decidi6 que el tamafio ideal de muestra

correspondia a 9 cm? de sustrato.

Para la recoleccion de los tardigrados del sustrato (musgo, liquen u hojarasca) se
diseflaron unos prismas huecos (de 3x3 cm) con cuatro caras de acero inoxidable y con
una de sus aristas (la misma en todas ellas) afilada, que se fabricaron en el taller del
Instituto de Quimica-Fisica “Rocasolano” (CSIC). El prisma que acabamos de describir
se pone sobre la superficie de musgo, liquen u hojarasca que se quiere recolectar (Figura
4.1.1) y con un martillo de nailon (para deformar lo menos posible el material del pris-
ma) se clava en el sustrato por las aristas que estan afiladas, para delimitar la superficie

que hay que recolectar (9 cm2). A continuacién, y con unas pinzas (para evitar llevarse
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Primavera = 72 muestras
Otofio = 72 muestras
Primavera = 72 muestras
H |otofo = 72 muestras 624 muestras recogidas
Primavera = 69 muestras recogidas; 24 estudiadas A
LR | otofio = 68 muestras recogidag; 24 estudiadas 406 muestras cstudiadas
Primavera = 43 mucstras recogidas; 13 cstudiadas
Otoiio = 40 mucstras rccogidas: 13 cstudiadas
Primavera = 58 muestras recogidas; 22 estudiadas
LT Otoiio = 58 muestras recogidas; 22 estudiadas

288 muestras recogidas y estudiadas

336 muestras recogidas
118 mucstras cstudiadas

Figura 4.1.3: Esquema de los niveles de trabajo de este estudio. Resumen de las muestras recogi-
das y estudiadas. MR = musgo de roca; H = hojarasca; LR = liquen de roca; MT = musgo
de tronco; LT = liquen de tronco.
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con los dedos parte de la fauna), se recoge todo el sustrato que hay dentro del prisma y
se guarda en una caja de plastico (Figura 4.1.1) debidamente etiquetada. Esto constituye

la unidad de muestreo, la muestra.

4.2.2.- Variables abiéticas estudiadas

Las variables abidticas estudiadas en este trabajo se pueden dividir en dos grupos:
en uno estan aquéllas que caracterizan el punto de muestreo y en el otro estan las varia-
bles estudiadas en cada muestra. En la Tabla 4.2.1 se muestran las variables abidticas
estudiadas, las unidades utilizadas de cada una de ellas, el aparato con que se han medi-
do, si se refiere al punto de muestreo o a la muestra y si se ha medido en el campo o en

el laboratorio.
Las variables estudiadas en cada punto de muestreo son:

- Altitud. Medida con un GPS etrex Legend (Garmin) en metros y luego
corregida con un mapa 1:100.000 de la zona.

- Coordenadas UTM. “x” e “y” medidas con el mismo GPS que la altitud.

- Tipo de vegetacion donde se encuentra el punto de muestreo, detallada en la
Tabla 4.1.2.

Las variables estudiadas en cada muestra son:

- Velocidad media del viento. Tomada con un anemémetro SILVA con termé-
metro que permite medir la velocidad media del viento, en metros/segundo.
Para realizar la medicidn se coloca la hélice cerca del punto donde se ha
recolectado la muestra, y se mantiene 30-45 segundos. El error del aparato
para la velocidad del viento es de 0,1 m/s.

- Temperatura ambiente. Medida con el anemdémetro SILVA en grados centi-
grados. El error del aparato para la temperatura es de 0,5 °C.

- Luminosidad. Medida con un luxémetro digital ISO-TECH ILM 350 que
permite medir la luminosidad en luxes (un lux es el flujo luminoso percibi-
do por una superficie). Puesto que practicamente todas las medidas de lumi-
nosidad superaban el centenar de luxes, en este trabajo estos valores medi-
dos se indican como “x100 luxes”. Para realizar la medida se coloca el apa-
rato en el lugar donde se ha tomado la muestra y se espera a que se estabili-

ce el valor. El error del aparato es de 0,5 luxes.
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- Orientacion especifica de la muestra. Observada con una Brujula SUUNTO.
Las direcciones se han agrupado segiin 9 categorias: norte (N), sur (S), este
(E), oeste (O), noroeste (NO), nordeste (NE), sudoeste (SO), sudeste (SE) y
paralelo al suelo (P); algunos musgos y liquenes de roca y la hojarasca se
han encontrado en el suelo o en la roca pero paralelos al suelo. El error del
aparato es de 0,5 grados.

- Distancia desde el suelo hasta la muestra. Tomada con una cinta métrica en
centimetros (cm). El error del aparato es de 0,05 cm.

- Para las muestras de musgo y liquen de tronco se ha anotado el tipo de arbol
o matorral sobre el que estaban. En el caso de la hojarasca se ha apuntado el
tipo de arbol al que pertenecia. En la Tabla 4.1.2 se detallan la vegetacion de
cada punto de muestreo.

- La determinacién especifica de los musgos y liquenes ha sido realizada gra-
cias a la colaboracion de las Dras. E. Fuertes Lasala y A. R. Burgoz Moreno
(del Departamento de Biologia Vegetal de la Universidad Complutense de
Madrid), respectivamente.

Tabla 4.2.1: Listado de las variables estudiadas. Se especifica el parametro medido (Parametro), las

unidades que se han utilizado (Unidades), el aparato con que se han medido (Aparato),
donde se han medido (en el punto de muestreo o en la muestra) (Donde) y el lugar donde
se ha efectuado la medida (en el campo o en el laboratorio) (Medido en). - = variable sin
unidades; * = GPS etrex Legend (Garmin); **= Punto de muestreo.

Pardmetro Unidades Aparato Dénde Medido en
Altitud m GPS* corregido con Mapa 1:100.000  Punto** Campo/Laboratorio
Coordenadas UTM — GPS* Punto  Campo
Tipo de vegetacién — Observacion directa Punto Campo
Velocidad media viento  m/s Anemo6metro SILVA con termémetro  Muestra Campo
Temperatura °C Anemometro SILVA con termémetro  Muestra Campo
Luminosidad luxes Luxdmetro digital ISO-TECH ILM 350 Muestra Campo
Orientaci6n especificade — Brijula SUUNTO Muestra Campo

la muestra
Distancia desde la muestra cm Cinta métrica Muestra Campo

al suelo
Especie del érbol — Observacion directa Muestra Campo
Especie del musgo — Observacién directa Muestra Laboratorio
Especie del liquen — Observacién directa Muestra Laboratorio

Peso seco material

recogido

g Balanza de precision SALTERxF-320 Muestra Laboratorio
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- El material seco (musgo, liquen u hojarasca) estudiado se ha pesado en una
balanza de precision SALTERxF-320 electroscale (Tabla 4.2.1), con un
error de 0,001 g.

4.3.- METODOLOGI{A EN EL LABORATORIO
Después de recoger el material del campo (musgo, liquen u hojarasca), se lleva a
cabo el proceso de separacion de la muestra y la preparacion e identificacién de los tar-

digrados en el laboratorio.

4.3.1.- Fijacion y separacién de las muestras

El material recogido en el campo (musgo, liquen y hojarasca), en cajas etiqueta-
das, es hidratado con agua destilada (Figura 4.3.1). Se deja en reposo 15 horas (Nelson,
com. pers.), ya que éste es un periodo de tiempo adecuado para que los tardigrados que
pudieran encontrarse en criptobiosis “vuelvan a la vida”. Transcurrido ese pe-riodo de
tiempo, se procede al tamizado del material utihzando dos tamices de luz de malla de 1
mm y 80 pm (Figura 4.3.1). Cuando se estima que el material (musgo, liquen u hojaras-
ca) estd limpio de materia organica, se escurre para que quede lo mas seco posible (siem-
pre encima del tamiz), y después se deja secar entre papeles de periddico a temperatura
ambiente (cambiando el papel cuando esté humedo para evitar que salgan hongos), para
su posterior pesaje € identificacion taxonémica (Figura 4.3.1). Puesto que siempre se ha
recogido una superficie de 3x3 cm, las diferencias de peso seco del material estudiado

pueden indicar diferencias respecto a la altura o espesor del musgo, liquen u hojarasca.

La fauna que ha quedado recogida en el tamiz de luz de malla 80 pum se fija en
liquido de Carnoy (alcohol 96°/97° y acido acético puro, en una proporcién de 3:1 res-
pectivamente) durante un minimo de 24 horas (Figura 4.3.1). La muestra, una vez fija-
da, debe ser observada bajo la lupa binocular , en este caso Leica MZ8, a 25 aumentos
para aislar la fauna presente. Para ello, se vierten pequeiias fracciones de muestra sobre
una placa Petri con rayas (separadas entre si aproximadamente 0,5 cm para asegurarse
que se revisa la placa entera) (Figura 4.3.1). Se aislan todos los especimenes de tardigra-
dos que se encuentren y se separan en un bote con liquido de Camnoy (Figura 4.3.1),
tomando nota del numero de individuos de cada una de las clases del phylum Tardigrada,

de cuticulas vacias, de cuticulas con huevos en su interior y de huevos libres. El liquido
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Figura 4.3.1: Esquema del protocolo de lavado, separacion y montaje de los tardigrados.
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de Carnoy sirve tanto como fijador como conservante (Bertolani, com. pers.). Se toma
nota también de la presencia de otros grupos animales: acaros, arafias, larvas de coledp-
teros, larvas de dipteros quironémidos, otras larvas de diptero, colémbolos, hormigas,
otras larvas de insectos, nematodos, miridpodos, oligoquetos, poliquetos, rotiferos,
insectos adultos y moluscos gasterépodos, que constituyen la fauna acompafiante habi-

tual de los tardigrados en estos medios.

4.3.2.- Conservacion y preparacién del material para su observacion con el micros-
copio optico

La identificacion especifica de los ejemplares requiere su montaje en preparacio-
nes permanentes, para lo cual se utiliza liquido Faure (200 g de hidrato de cloro, 50 cc
de agua destilada, 20 cc de glicerina y 30 g de goma arabiga). Esta operacion se realiza
bajo la lupa binocular (Leica MZ8). Sobre un porta-objetos limpio se pone una gota de
liquido de Faure (Figura 4.3.1). Se seleccionan de cada muestra los ejemplares que se
van a montar juntos. Se pasan uno a uno a la gota de liquido de Faure preparada en el
porta-objetos (se pueden colocar juntos hasta varias decenas de individuos) (Figura
4.3.1). Cada uno de los ejemplares se coloca en la posicion adecuada para poder obser-
var todos y cada uno de los caracteres que tienen valor taxonémico. Se coloca un cubre
objetos sobre ellos y se presiona ligeramente para que la capa de liquido de Faure se
extienda y los especimenes queden planos y sin romperse (Figura 4.3.1). Las preparacio-
nes se dejan en un lugar horizontal para que se sequen durante, al menos, 15 dias; trans-
currido dicho plazo las muestras estan preparadas para su observacion y para permitir la
identificacion bajo el microscopio dptico (Figura 4.3.1). Es necesario emplear el objeti-
vo de inmersién (x100) con contraste de fase para poder observar todas las estructuras
morfolégicas, externas € internas, necesarias para la identificacién especifica de los

ejemplares.

4.3.3.- Identificacion especifica con el microscopio 6ptico
La identificacién de las distintas especies del phylum Tardigrada se ha realizado
con un microscopio éptico (ZEISS) con contraste de fase y con el objetivo de inmersion

(x100), atendiendo a los caracteres morfolégicos de las siguientes estructuras:
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Cuticula:
- Aspecto de la cuticula: sea lisa, con poros (aspecto y tamafio de los mismos),
con granulaciones, con tubérculos o con gibbosita.
- Presencia o no de placas, nimero, disposicion y escultura de las mismas.
- Presencia de estructuras cuticulares (apéndices cefalicos sensoriales, cirros,
clava, papilas, espinas, filamentos, dientes), su forma, niimero y disposicion.
Utlas:
-Forma, tamaiio, disposicién y nimero de ellas en cada pata.
-Forma, tamaiio y tipo de margenes (liso, irregular, dentado) de las lunulas de
las ufias en las distintas patas.
- Presencia o ausencia de barreras cuticulares cerca de las uiias.
Aparato buco-faringeo:
-Presencia o ausencia de estructuras alrededor de la boca (papilas, lamelas,
16bulos).
- Longitud y anchura del tubo bucal y del tubo faringeo (cuando esta presente).
- Presencia o no de la barrera de refuerzo.
-Presencia o ausencia de la armadura bucal (presencia o ausencia de la banda
de dientes anterior y posterior y de las crestas transversales).
-Forma del apéndice de insercién de la musculatura de los estiletes.
-Forma del bulbo faringeo.
-Forma, numero, tamafio y disposicién de los placoides (macroplacoides,
microplacoides, septulum).
Huevos:
-Huevos puestos libres o en exuvia.
-Forma, tamafio y mimero de las estructuras salientes de los huevos (cuando
los hay).
-Disefio de la cascara del huevo en la base de las estructuras salientes y entre

éstas.
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Se ha medido de forma sistematica la longitud total del cuerpo de cada individuo.
Dicha longitud se ha tomado desde el comienzo de la cabeza, en el extremo anterior del
cuerpo, hasta la zona de unién del cuarto par de patas, en la regién posterior del cuerpo
(Guidetti, com. pers.). En algunas ocasiones es necesaria la medida del tubo bucal y/o de
las ufias para la determinacién especifica; en esos casos la medida ha sido realizada tal
y como se muestra en el Figura 4.3.2. Tanto la observacion como las mediciones de los
ejemplares se ha realizado con un microscopio ZEISS con contraste de fase y objetivo
de inmersion y con un micrémetro de campo. Las fotografias digitales de las distintas
estructuras se han realizado con un microscopio ZEISS Axiolab con contraste de fase y
objetivo de inmersion, con una camara digital JUCTKC1381 y con el programa de orde-
nador Video Apple de un ordenador Macintosh 7100/66AV.

JjL _
; ; A

Ventral - Dorsal Lateral

E =4 %E
E £ B”
- (-1 3 4
177)
Lateral Frontal Lateral
Ufias Simétricas Uilas Asimétricas
UNAS

Figura 4.3.2: Representacion del tubo bucal y las uiias, donde se especifica qué limites se han deter-
minado para su medicion.

Para la determinacién de las distintas especies encontradas en este estudio, se han
utilizado claves taxondmicas publicadas (Ramazzotti y Maucci, 1983; Bertolani y
Rebecchi, 1993; Biserov, 1997/1998; Claxton, 1998; Guidetti, 1998; Binda y Pilato,
1999a y b), descripciones originales de las especies y material tipo y fotografias digita-
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les de la coleccion del Departamento de Biologia Animal de la Universita degli studi di
Modena e Reggio Emilia (Mddena, Italia).

En general, la determinacién de los huevos puestos libres se ha realizado median-
te claves especificas, mientras que los huevos puestos dentro de la exuvia se han identi-
ficado gracias a ella. Esta, al no tener aparato bucofaringeo en su interior, s6lo se puede
identificar hasta el nivel de familia (en ocasiones hasta género). En el caso de que en la
muestra que se estaba estudiando sdlo hubiera una especie de la familia a la que perte-

necia la exuvia, ésta se pudo asignar a dicha especie.

4.4.- ESTUDIO TAXONOMICO

La descripcién de cada una de las especies que se han identificado entre los ejem-
plares colectados en la Sierra de Guadarrama en este estudio, contiene toda la informa-
cién taxonémica conocida, la variabilidad inter- e intrapoblacional encontrada dentro de
cada especie, los datos autoecoldgicos obtenidos en el estudio y la distribucidén en la
Sierra, con referencias a la distribucién mundial y a la Peninsula Ibérica.

Para cada especie se especifica el nombre cientifico y las sinonimias encontradas,

en caso de que existan, y se detallan los siguientes apartados:

1.- Descripci6én morfologica: incluye la descripcién morfoldgica de las estruc-
turas mas relevantes: el aspecto del cuerpo y de la cuticula, las estructuras cefé-
licas, el aparato bucofaringeo, la morfologia de las uiias y de los huevos (siem-

pre que s conozca).

2.- Material estudiado: se describe el material recolectado y estudiado en la
Sierra. Se detallan los puntos de muestreo, muestras, habitats y sustratos y épo-
cas del afio donde y cuando aparece la especie; el numero de individuos, de hue-
vos, de cuticulas y de ejemplares de cada sexo, en caso de que se haya podido
determinar. También se han estudiado otras caracteristicas, como el contenido

estomacal que se ve por transparencia en algunos ejemplares.
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3.- Variabilidad poblacional: se han estudiado las diferencias dentro y entre las
distintas poblaciones de cada especie que han aparecido en la Sierra. Estas dife-
rencias se refieren tanto a caracteres morfolégicos como a la longitud total del
animal. En este apartado en concreto, y en todo este trabajo en general, pobla-
cion se refiere al conjunto de individuos de una especie representado en una

muestra, es decir, en un habitat y sustrato concretos y en una época del afio.

4.- Autoecologia: en este apartado se presentan los valores de las variables abié-
ticas estudiadas donde se ha encontrado la especie y se comparan con los inter-
valos de las variables obtenidas en todo el estudio. También se enumeran otras
especies de tardigrados y otros grupos animales que aparecen mas o m enos

habitualmente con la especie que se esta estudiando.

5.- Discusién: breve discusion sobre las diferencias y semejanzas de cada espe-

cie con sus parientes mas cercanos.

6.- Distribucién: se presenta un mapa con la localizacion de cada especie que se
ha encontrado en la Sierra de Guadarrama. Se mencionan los continentes donde
consta que se distribuye la especie. Se constata que la especie sea nueva espe-
cie para la ciencia, nueva cita para Europa, la Peninsula Ibérica y/o de la
Comunidad de Madrid, o, en caso contrario, se detallan las citas previas para la

Peninsula Ibérica y/o la Comunidad de Madrid.
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4.5.- BASE DE DATOS DE LOS TARDIGRADOS EN LA PENINSULA IBERICA E ISLAS
CANARIAS, BALEARES Y CHAFARINAS
En este apartado se describen las fuentes de las que se ha obtenido la informacion
sobre los tardigrados de la Peninsula Ibérica, islas Canarias, islas Baleares e islas
Chafarinas, que ha servido de punto de partida de este trabajo. También se explica el

disefio y desarrollo de la base de datos que contiene toda esa informacién.

4.5.1.- Datos Bibliograficos
La informacidn sobre los tardigrados con la que se ha construido la base de datos,
proviene de la bibliografia, desde el primer articulo sobre las zonas geograficas indica-
das, publicado en 1908, hasta los aparecidos actualmente. Se ha obtenido de cuatro fuen-
tes:
- Biblioteca del Museo Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (CSIC).
- Red de bibliotecas del CSIC.
- Coleccion de articulos de los tardigradélogos Dra. R. A. Dewel y Dr. W. C. Dewel
(EEUU).
- Coleccidn de articulos del grupo del Prof. Bertolani (Italia).
En la Tabla 2.7.1 se presenta un listado con los 36 articulos que se han recopilado.
En cada uno de ellos se indican las especies que son nuevas citas, si hay descripcion de
subespecies, especies 0 géneros nuevos, y qué articulos hacen referencia a especies mari-

nas.

4.5.2.- Base de Datos

La informacidn recopilada se ha organizado en una base de datos disefiada para
permitir la consulta rapida y eficaz de dicha informacion. A tal efecto se ha creado esta
base de datos con el programa de ordenador FileMaker Pro 4.1, que posteriormente se
adapto a la version 5.5 del mismo programa.

La informacidn se ha agrupado en cuatro temas, para evitar la repeticiéon de infor-
macion y facilitar la introduccion de la misma en la base de datos, lo que ha producido
los siguientes cuatro Archivos:

- Taxonomia: incluye toda la informacién supragenérica (Figura 4.5.1).
- Especies: recoge la informacidn de la especie, €l nombre, autor, fecha de la

descripcion, género al que pertenece y las sinonimias (Figura 4.5.2).
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- Localidades: muestra la informacion geografica de cada una de las localida-
des donde se ha encontrado alguna especie del phylum: las coordenadas
UTM, el pais, l1a Comunidad Auténoma (para Espaiia) o la R egién (para
Portugal), la Provincia (para Espaiia) o el Distrito (para Portugal), la locali-
dad mas cercana, el hébitat y el sustrato d onde se ha encontrado (Figura
4.5.3).

- Bibliografia: recopila la informacién del articulo donde se ha citado la espe-
cie en una localidad concreta; tal informacion se refiere al autor o autores del
libro o articulo, el afio de la publicacion, el titulo del articulo, del libro o del
capitulo del libro, el volumen y el nimero de paginas (Figura 4.5.4).

Cada Archivo contiene un nimero determinado de Registros; cada uno de los pun-
tos concretos de informacion que se especifican en cada Registro es un Campo, una cua-
dricula que hay que rellenar con la informacién que se solicite. Los Registros de un
Archivo se diferencian entre si en el contenido de, al menos, un Campo. En las Figuras
4.5.1,4.5.2,4.5.3 y 4.5.4 se presenta una imagen de la ficha de entrada de datos de cada
Registro, con sus Campos correspondientes, para cada uno de los Archivos. En todos los
Archivos hay unos Botones que realizan funciones generales: salir, visualizar todos los
Registros, introducir un nuevo Registro, buscar registros de caracteristicas concretas y
ordenar los Registros segin uno o varios Campos concretos (Figuras 4.5.1, 4.5.2, 4.5.3
y 4.5.4).

Estos cuatro Archivos se han relacionado mediante cédigos numeéricos o alfanumeé-
ricos, como se presenta en la Figura 4.5.5. El archivo Especies se ha relacionado con los
otros tres Archivos mediante un numero de identificacion que se ha creado para cada una
de las especies (ID ESPECIE). El archivo Taxonomia sélo se ha relacionado con el de
Especies. La informacién de Taxonomia podria haberse incluido en Especies, pero para
evitar la introduccidn sistematica de la misma informacién supragenérica en cada espe-
cie de un mismo grupo, se ha preferido hacer un Archivo aparte. El Archivo Localidades
se ha relacionado con Especies, mediante el cédigo de la especie (Figura 4.5.5), y con
Bibliografia, mediante un cddigo alfanumérico creado para cada articulo (ID
BIBLIOGRAFIA) (Figura 4.5.5). De esta forma, el Archivo Bibliografia se ha relacio-
nado con el Archivo E species, mediante el c 6digo d e 1a especie, y con L ocalidades,
mediante el cédigo de los articulos (ID BIBLIOGRAFIA) (Figura 4.5.5).

122



A Ve LVAIL Loi\LlLbe 8 LVAM ANILINI e XTI I W WS FUV

Figura 4.5.1: Ficha de entrada de datos del archivo Taxonomia, con todos sus campos; en la parte
superior estan los botones.

Frbe Msfieaca | ¢

Figura 4.5.2: Ficha de entrada de datos del archivo Especies, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones. A la derecha del identificador de la especie se han introduci-
do nueve campos del archivo Taxonomia.
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Figura 4.5.3: Ficha de entrada de datos del archivo Localidad, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones y, justo debajo, los campos de los identificadores.

Frduon s Bl

Figura 4.5.4: Ficha de entrada de datos del archivo Bibliografia, con todos sus campos; en la parte
superior se encuentran los botones.
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La relacién entre los Archivos permite la visualizacién de los Campos de un

Archivo en otro con el que esté relacionado y se crea en la opcién Definir Relaciones,
donde se solicita el Campo que relacionard los Archivos entre si. Por ejemplo, en el
Archivo Localidades se pueden visualizar las especies que han aparecido en una locali-
dad, porque 1os Archivos Especies y Localidades e stin relacionados entre si (Figura
4.5.3). Es importante destacar que la informacién de los Campos que se corrige en un

Archivo, se corrige en todos los que estén relacionados con €l.

Para facilitar el trabajo, tanto a la hora de introducir la informacién como al hacer
busquedas para analizarla, se han creado unos botones en cada Archivo, para ir directa-
mente a los otros con los que esta relacionado. Asi:

- El Archivo Taxonomia tiene un botdn para ir a Especies (Figura 4.5.1).

- El Archivo Especies tiene tres botones: uno para ir a Taxonomia, otro para
ir a Localidades y otro para ir a Bibliografia (Figura 4.5.2).

- El Archivo Localidades tiene dos botones, uno para ir a Especies y otro para
ir a Bibliografia (Figura 4.5.3).

- El Archivo Bibliografia tiene dos botones, uno para ir a Especies y otro para
ir a Localidades (Figura 4.5.4).

La creacion de dichos botones se realiza mediante la opcién Guiones y dentro de
ésta, con la opcién ScriptMaker. En la Figura 4.5.6 se representa un esquema con las
6rdenes que hay que escribir para crear un botén que vaya desde el Archivo Especies
hasta el de Localidades o desde el de Localidades hasta el de Especies. Se trata de crear
un guién (conjunto de drdenes que realizan una accién determinada) en Especies en el
que se indique que tiene que copiar el codigo ID ESPECIE (que es el que lo une con el
Archivo Localidades) e ir al Archivo Localidades (Figura 4.5.6-1°). Luego, en el Archivo
Localidades se crea un guién que pase al Modo Buscar, “pegue” el cédigo ID ESPECIE
en el Campo que relaciona ambos Archivos y busque todas las localidades donde se
encuentre la especie en concreto (Figura 4.5.6-2°). El mismo procedimiento se sigue para
crear el Boton reciproco en Localidades (Figura 4.5.6-3° y 4.5.6-4°). Para las relaciones
entre si del resto de los Archivos se introducirian 6rdenes idénticas, pero cambiando los
identificadores (en mayusculas en la Figura 4.5.4).

De la misma forma, se ha creado un base de datos similar con la informacion reco-
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Figura 4.5.5: Diagrama de los archivos, enmarcados en rectingulos y en letras mayusculas, de la
base de datos con la informacién bibliografica. Las flechas unen los distintos archivos a
través de cddigos numeéricos o alfanuméricos (en mayusculas sobre las flechas). ID =
nimero de identificacion.

2.
1° : .
B eda de LOCALIDAD desde ESPECIES:
Ir a LOCALIDAD desde ESPECIES: + Modo Buscar ©
+ Copiar [Seleccionar, “ID Especie”] +P Selecci “ID Especie”
+ Ejecutar guién [Externo: “LOCALIDAD”] N lt\ei%?;r[Bfi::ﬁgam’ pecic’]
ID ESPECIES r T
"ILOCALIDADES
X I 8 ESPECIES desde LOCALIDAD
raE :
ESPECIES + Copiar [Seleccionar, “ID Especie”]
| + Ejecutar guién [Externo: “ESPECIES”]
4
4° '
Biisqueda de ESPECIES desde LOCALIDAD:
+ Modo Buscar
+ Pegar [Seleccionar, “ID Especie”]
+ Iniciar Busqueda

Figura 5.4.6: Ejemplo de las 6rdenes que se han creado con la opcion Guidn - ScriptMarker del pro-
grama informatico FileMarker Pro 5.5, para crear un botén entre los archivos Especies
y Localidades. Cada uno de los rectingulos que hay al final de las flechas de linea dis-
continua son lo que se denominan "guiones", es decir, un conjunto de drdenes para lle-
var a cabo una accion determinada. ID = niimero de identificacion.
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pilada en la realizacidn del trabajo de esta memoria, sobre los tardigrados de la Sierra de
Guadarrama. En la Figura 4.5.7 se presentan los seis Archivos creados que recogen la
informacion por temas (Especies, Individuos, Huevos, Localidades, Muestreos y
Muestras) y los identificadores numéricos que los relacionan. En las Figuras 4.5.8, 4.5.9,
4.5.10,4.5.11,4.5.12 y 4.5.13 se muestra una ficha de entrada de datos de cada Archivo,

con los Campos que contiene cada uno.

IDESPECIES

1 |

IDESPECIES IDMUESTREO
ESPECIES INDIVIDU

IDM TREO IDMUBSTREO IDMUKSTREO

1 IDMUESTREO ===t IDMUESTREO [ -

Y
I IDMUESTREO

IDMUESTREO

Figura 4.5.7: Diagrama de los archivos, representados con rectingulos y en letras mayiusculas, de
la base de datos con la informacién sobre los tardigrados en la Sierra de Guadarrama.
Las flechas unen los distintos archivos a través de codigos numéricos (en mayusculas
sobre las flechas). ID = mimero de identificacion.
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Figura 4.5.8: Ficha de entrada de datos del archivo Individuos, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones.

Figura 4.5.9: Ficha de entrada de datos del archivo Especies, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones.
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Figura 4.5.10: Ficha de entrada de datos del archivo Huevos, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones.

Figura 4.5.11: Ficha de entrada de datos del archivo Muestras, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones.
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Figura 4.5.12: Ficha de entrada de datos del archivo Muestreos, con todos sus campos. En la parte
superior estin los botones.

Figura 4.5.13: Ficha de entrada de datos del archivo Localidades, con todos sus campos. En la parte
superior estan los botones.
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4.6.- APROXIMACION A LAS RELACIONES FILOGENETICAS EN TARDIGRADA

Los estudios sobre las relaciones filogenéticas dentro del phylum Tardigrada son
escasos, como ya se ha comentado en el apartado introductorio de este trabajo. En nues-
tro interés de conocer la diversidad y la historia evolutiva de este phylum, hemos abor-
dado el analisis de tales relaciones a 3 niveles distintos e integrando preferentemente
ciertos taxa:

1.- Las Familias del phylum Tardigrada (Tabla 4.6.1).

2.- Los Géneros de la clase Eutardigrada (Tabla 4.6.2). Se han seleccionado
los géneros de Eutardigrada, por el mayor conocimiento que se tiene de
ellos, con resecpto a Heterotardigrada, ya que en este estudio se ha trabaja-
do directamente con 21 de los 49 géneros de Eutardigrada que existen,
mientras que s6lo se han examinado 3 (ninguno de ellos marino) de los 55
géneros mundiales de Heterotardigrada. Se ha considerado que la inclusién
de los géneros de Heterotardigrada, y en concreto de los marinos, habria
sido lastrada por la falta de informacion propia, con lo que la interpretacion
de las descripciones de los caracteres de la literatura podria sesgar el anali-
sis.

3.- Las Especies ibéricas de la clase Eutardigrada (Tabla 4.6.3). Al igual que
en el caso de los géneros, la decision de estudiar los eutardigrados ibéricos
se ha tomado por existir un menor “contacto” con material de la clase
Heterotardigrada (se ha trabajado directamente con 8 de las 54 especies ibé-
ricas de Heterotardigrada frente a 56 de las 84 especies ibéricas de
Eutardigrada) y por no haber trabajado con material marino, cuando hay 29
especies marinas en la Peninsula Ibérica. A pesar de que el trabajo de
campo de este estudio se ha centrado en la vertiente madrilefia de la Sierra
de Guadarrama, se ha decidido analizar el conjunto de eutardigrados ibéri-
cos, dado el caracter de unidad biogeografica e paleohistérica de la
Peninsula Ibérica.

Con estos analisis se pretende, por tanto, comprobar la monofilia y la congruencia
de la divisién taxonomica respecto de las relaciones filogenéticas de las clases, érdenes
y familias establecidos en el phylum Tardigrada, asi como estudiar las relaciones inter-
e intragenéricas de la clase Eutardigrada (esto ultimo a partir del andlisis de las especies
eutardigradas de 1a Peninsula Ibérica), asi como estudiar la importancia y evolucion de

los distintos caracteres analizados.
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Tabla 4.6.1: Listado de las Familias del phylum Tardigrada analizadas en este trabajo. *
La familia Carphanidae se ha encontrado en Ramazzotti y Maucci (1983), pero
no se han localizado el/los autores de la misma.

Eutardigrada Marcus, 1927
Apochela Schuster ez al., 1980
Milnesiidae Ramazzotti, 1962

Parachela Schuster et al., 1980
Macrobiotidae Thulin, 1928
Eohypsibiidae Bertolani y Kristensen, 1987
Calohypsibiidae Pilato, 1969
Hypsibiidae Pilato, 1969
Microhypsibiidae Pilato, 1998
Necopinatidae Ramazzotti y Maucci, 1983

Mesotardigrada Rahm, 1932
Thermozodia Rahm, 1932
Thermozodiidae Rahm, 1932

Heterotardigrada Marcus, 1927

Arthrotardigrada Marcus, 1927
Halechiniscidae Ramazzotti, 1962
Archechiniscidae Schulz, 1963
Batillipedidae Ramazzotti, 1962
Coronarctidae Renaud-Mornant, 1974
Stygarctidae Grimaldi et al., 1992
Renaurdactidae Kristensen y Higgins, 1984

Echiniscoidea Marcus, 1927
Echiniscoididae Kristensen y Hallas, 1980
Carphaniidae *
Oreellidae Ramazzotti, 1962
Echiniscidae Thulin, 1928
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Tabla 4.6.2: Listado de los Géneros de la clase Eutardigrada analizados en este trabajo.

Incertiae sedis
Apodibius Dastych, 1983a

Orden Apochela Schuster et al., 1980
Milnesiidae Ramazzotti, 1962
Limmenius Horing et al., 1978
Milnesioides Claxton, 1999
Milnesium Doyére, 1840

Orden Parachela Schuster ez al., 1980

Macrobiotidae Thulin, 1928
Adorybiotus Maucci y Ramazzotti, 1981
Biserovus Guidetti y Pilato, 2002
Calcarobiotus Dastych, 1993
Dactylobiotus Schuster et al., 1980
Insuetifurca Guidetti y Pilato, 2002
Macrobiotus C.A.S. Schultze, 1834
Macroversum Pilato y Catanzaro, 1988
Minibiotus Schuster et al., 1980
Minilentus Guidetti y Pilato, 2002
Murrayon Bertolani y Pilato, 1989
Pseudodiphascon Ramazzotti, 1965
Pseudohexapodibius Bertolani y Biserov, 1996
Richtersius Pilato y Binda, 1987c
Xerobiotus Bertolani y Biserov, 1996

Eohypsibiidae Bertolani y Kristensen, 1987
Amphilobus Bertolani, 1981
Eohypsibius Kristensen, 1982
Fujiscon Ito, 1991

Calohypsibiidae Pilato, 1969
Calohypsibius Thulin, 1928
Haplohexapodibius Pilato y Beasley, 1987
Haplomacrobiotus May, 1948
Hexapodibius Pilato, 1969
Parhexapodibius Pilato, 1969

Hypsibiidae Pilato, 1969

Hypsibiinae Pilato, 1969
Doryphoribius Pilato, 1969
Eremobiotus Biserov, 1992
Halobiotus Kristensen, 1982
Acutuncus Pilato y Binda, 1997
Hypsibius Ehrenberg, 1848
Isohypsibius Thulin, 1928
Mixibius Pilato, 1992
Pseudobiotus Schuster et al., 1980
Ramajendas Pilato y Binda, 1990
Ramazzottius Binda y Pilato, 1986
Thulinius (Bertolani, 1981)
Itaquasconinae Pilato, 1969

Astatumen Pilato, 1997
Parascon Pilato y Binda, 1987
Diphascon (Diphascon) Plate, 1889
Diphascon (Adropion) Pilato, 1987
Hebesuncus Pilato, 1987
ltaquascon Barros, 1935
Mesocrista Pilato, 1987
Paradiphascon Dastych, 1992
Platicrista Pilato, 1987

Microhypsibiidae Pilato, 1998
Fractonotus Pilato, 1998
Microhypsibius Thulin, 1928

Necopinatidae Ramazzotti y Maucci, 1983
Necopinatum Pilato, 1971
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Tabla 4.6.3: Listado de las Especies de la clase Eutardigrada analizadas en este trabajo.

Orden Apochela Schuster et al., 1980
Milnesiidae Ramazzotti, 1962
Milnesium Doyére, 1840
Milnesium tardigradum Doyére, 1840
Milnesium tetralamellatum Pilato y Binda, 1991
Milnesium eurystomum Maucci, 1991

Orden Parachela Schuster et al., 1980
Macrobiotidae Thulin, 1928

Dactylobiotus Schuster et al., 1980
Dactylobiotus ambiguus (Murray, 1907)
Dactylobiotus dispar (Murray, 1907)
Dactylobiotus macronyx (Dujardin, 1851)
Dactylobiotus parthenogeneticus Bertolani, 1981
Dactylobiotus selenicus Bertolani, 1981

Macrobiotus Schultze, 1833
Macrobiotus areolatus Murray, 1907
Macrobiotus baltatus Mclnnes, 1991
Macrobiotus dubius Murray, 1907
Macrobiotus echinogenitus Richters, 1904
Macrobiotus furciger Murray, 1906
Macrobiotus grandis Richters, 1911
Macrobiotus harmsworthi Murray, 1907
Macrobiotus hufelandi Schultze, 1833
Macrobiotus hyperboreous Biseriv, 1990
Macrobiotus hystricogenitus Maucci, 1978
Macrobiotus lusitanicus Maucci y Durante Pasa, 1986
Macrobiotus macrocalix Bertolani y Rebecchi, 1993
Macrobiotus montanus Murray, 1910
Macrobiotus n. sp. Guil y Guidetti, en preparacion
Macrobiotus occidentalis Murray, 1910
Macrobiotus orcadensis Murray, 1907
Macrobiotus pallarii Maucci, 1954
Macrobiotus persimilis Binda y Pilato, 1972
Macrobiotus recens Cuénot, 1932
Macrobiotus richtersi Murray, 1911
Macrobiotus sandrae Bertolani y Rebecchi, 1993
Macrobiotus terminalis Bertolani y Rebecchi, 1993
Macrobiotus tetraplacoides Fontoura, 1981

Minibiotus Schuster et al., 1980
Minibiotus furcatus (Ehrenberg, 1859)
Minibiotus gumersindoi Guil y Guidetti, en prensa
Minibiotus hufelandioides (Murray, 1910)
Minibiotus intermedius (Plate, 1888)
Minibiotus pseudofurcatus (Pilato, 1972)

Murrayon Bertolani y Pilato, 1988
Murrayon dianeae (Kristensen, 1982)
Murrayon hibernicus (Murray, 1911)
Murrayon pullari (Murray, 1907)
Richtersius (Pilato y Binda, 1987)
Richtersius coronifer (Richters, 1903)
Calohypsibiidae Pilato, 1969
Calohypsibius Thulin, 1928
Calohypsibius ornatus (Richters, 1900)
Calohypsibius placophorus (Da Cunha, 1943)
Calohypsibius verrucosus (Richters, 1900)
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Tabla 4.6.3 (Continuacién)

Hypsibiidae Pilato, 1969
Hypsibiinae Pilato, 1969

Doryphoribius Pilato, 1969
Doryphoribius flavus (Iharos, 1966)

Eremobiotus Biserov, 1992
Eremobiotus alicatai (Binda, 1969)

Hypsibius Ehrenberg, 1848
Hypsibius camelopardis Ramazzotti y Maucci, 1983
Hypsibius convergens (Urbanowicz, 1925)
Hypsibius dujardini (Doyére, 1840)
Hypsibius microps Thulin, 1928
Hypsibius pallidus Thulin, 1911

Isohypsibius Thulin ,1928
Isohypsibius annulatus (Murray, 1911)
Isohypsibius josephi (Iharos, 1964)
Isohypsibius lunulatus (Tharos, 1966)
Isohypsibius mammillosus (Tharos, 1964)
Isohypsibius marcellinoi (Binda y Pilato, 1961)
Isohypsibius monstruosus Maucci, 1991
Isohypsibius montanus (Mihel¢i¢, 1938)
Isohypsibius nodosus (Murray, 1907)
Isohypsibius prosostomus (Thulin, 1928)
Isohypsibius sattleri (Richters, 1902)
Isohypsibius tuberculatus (Plate, 1889)
Isohypsibius tetradactyloides (Richters, 1907)

Pseudobiotus Schuster et al., 1980
Pseudobiotus augusti Murray, 1907

Ramazzottius Binda y Pilato, 1986
Ramazzottius novemcinctus Marcus, 1936
Ramazzottius oberhaeuseri (Doyére, 1840)

Itaquasconinae Pilato, 1969

Astatumen Pilato, 1997
Astatumen trinacriae (Arcidiacono, 1962)

Diphascon Plate, 1889

Diphascon (Adropion) Pilato, 1987
Diphascon (Adropion) prorsirostre Thulin, 1928
Diphascon (Adropion) scoticum Murray, 1905
Diphascon (Diphascon) Plate, 1889

Diphascon (Diphascon) alpinum Murray, 1906
Diphascon (Diphascon) chilenense Plate, 1888
Diphascon (Diphascon) granifer Greven, 1972
Diphascon (Diphascon) nobilei (Binda, 1969)
Diphascon (Diphascon) nodulosum (Ramazzotti, 1959)
Diphascon (Diphascon) oculatum Murray, 1906
Diphascon (Diphascon) pingue Marcus, 1936
Diphascon (Diphascon) recamieri Richters, 1911
Diphascon (Diphascon) rugocaudatum Rodriguez Roda, 1952
Diphascon (Diphascon) rugosum Bartos, 1935

Hebesuncus Pilato, 1967
Hebesuncus conjungens (Thulin, 1911)

Itaquascon Barros, 1939
Itagquascon ramazzottii Tharos, 1966
Iraquascon placophorum

Platicrista Pilato, 1987
Platicrista angustata (Murray, 1905)
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4.6.1.- Caracteres

El anélisis filogenético se ha llevado a cabo con diversos caracteres morfolégicos
discretos obtenidos a partir del estudio de los distintos taxones, bien mediante la obser-
vacidn directa de especimenes vivos, fijados o fotografiados digitalmente de la coleccién
de tardigrados del D epartamento d e Biologia Animal, de 1a Universita degli s tudi di
Modena e Reggio Emilia (Italia), o bien a través de las descripciones, dibujos y fotogra-
fias existentes en la bibliografia especifica.

Los caracteres estudiados pertenecen a varias estructuras de la morfologia de los
tardigrados con valor taxonémico: la cuticula, los érganos sensoriales, las uiias, el apa-
rato bucofaringeo y los huevos, principalmente. En cada caracter, y estado de caracter,
se ha estudiado la homologia de las estructuras entre los distintos taxones, la dependen-
cia de las estructuras y la redundancia en la informacién contenida en cada caracter res-
pecto al resto, de forma que los caracteres utilizados finalmente en los analisis fueran
estructuras homologas entre los taxones, independientes y que la informacién que con-
tuviesen no se repitiera.

Estos caracteres seleccionados se han representado mediante una codificacion
binaria o compuesta segun el tipo de estructuras y los resultados del estudio de redun-
dancia e independencia de cada caracter, comentado en el parrafo anterior. En los carac-
teres multiestado se ha empleado la codificacién compuesta frente a la reductiva (todo
caracter multiestado se puede dividir en diversos caracteres binarios), porque disminuye
la posibilidad d e que haya d ependencia y redundancia e ntre 1 os c aracteres ( Strong y
Lipscomb, 1999; Arnedo, 1999) y evita la pérdida de informacion acerca de las transfor-
maciones entre sus estados (Goloboff, 1998). Ciertos caracteres se han tenido que codi-
ficar como missing data (= datos desconocidos o inexistentes, representados, segun los
requerimientos d e 1os diversos p rogramas d e ordenador con los que se ha trabajado,
como “?” en NTSYS y STATISTICA, como “999” en CLUSTANGraphics) en algunos
taxones, ya que esos caracteres no estan definidos, o no se ha encontrado la informacion,
para esos taxones. Otras veces los taxones presentan varios estados de caracter a la vez,
es decir, presentan polimorfismos. Estos se han codificado como tal en los programas
que lo admiten (PAUP, WinClada, MrBayes), y en los que no, se han codificado como
un estado missing data, es decir, con “999” (en CLUSTANGraphics) o con “?” (en
NTSYS y en STATISTICA), ya que esto permite que adopte cualquier estado de los posi-

bles, que es la opcidon mas parecida a la condicion de polimoérfico.

136



hd -t - v v o e

A continuacion se describen los caracteres y estados de los caracteres selecciona-

dos para cada nivel taxondmico de analisis (Familias, Géneros de Eutardigrada y
Especies ibéricas de Eutardigrada) que se han integrado en varias matrices.

Los caracteres utilizados en la matriz de Familias se han listado en la Tabla 4.6.4;
se corresponden a todos los posibles caracteres utilizados en taxonomia a este nivel de
analisis. Se pueden agrupar en cuatro estructuras: los relacionados con la superficie
externa del cuerpo, los 6rganos sensoriales, las uifias y el aparato bucofaringeo.

- La presencia o ausencia de placas dorsales (caracter 1, Tabla 4.6.4) es el
unico caracter relacionado con la superficie del cuerpo de los tardigrados.

- Los dérganos sensoriales que pueden aparecer en las distintas familias del
phylum son: el cirro mediano, el cirro lateral A, los clavae y las papilas
(caracteres 2 al 5, Tabla 4.6.4), todos ellos mas representados entre las
familias de Heterotardigrada que en las de Eutardigrada.

- Los caracteres que hacen referencia a caracteristicas de las ufias (caracte-
res 6 al 12, Tabla 4.6.4) han sido dificiles de codificar, ya que en muchos
casos parecia repetirse la informacién o no estar comparandose estructuras
homélogas. Asi, se han considerado estructuras no homélogas aquellas
sobre las que estan las uilas; por ello, los caracteres 6, 7 y 8 no se han inclui-
do en un mismo caracter y aparecen como independientes.

- Finalmente, el caricter relacionado con el aparato bucofaringeo (caracter
13, Tabla 4.6.4), se ha definido segun el aspecto general del mismo (“tener
aparato bucofaringeo de tipo Heterotardigrada™ o “tener aparato bucofarin-
geo de tipo Eutardigrada”; Figuras 2.2.2. y 2.2.3), ya que la presencia o no
de placoides, aspecto utilizado tradicionalmente para diferenciar entre cla-
ses, fue considerado no homoélogo entre las clases Eutardigrada y
Heterotardigrada en un reciente estudio de Eibye-Jacobsen (2001).

El analisis realizado con los Géneros de Eutardigrada se ha basado en los caracte-
res expuestos en la Tabla 4.6.5, que se detallan a continuacion:

- El primer caracter hace referencia a la presencia o no de estructuras en la

superficie del cuerpo de los tardigrados (caracter 1, Tabla 4.6.5).

Inicialmente este caracter presentaba estados con los distintos tipos de

escultura que pueden presentar los eutardigrados (poros, tubérculos, placas,

etc.), pero la gran variabilidad interna de los géneros a este respecto hizo

que finalmente se optase por “la presencia o no de alguno/s de los tipos de
estructuras”.
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Tabla 4.6.4: Listado de los caracteres utilizados en el analisis de las Familias de
Tardigrada.

SUPERFICIE CUERPO
1.- Placas dorsales:
0 = ausentes
1 = presentes

ORGANOS SENSORIALES
2.- Cirro mediano:
0 = ausente
1 = presente

3.- Cirro lateral A:
0 = ausente
1 = presente

4.- Clavae primarias y secundarias:
0 = ausentes
1 = presentes

5.- Papilas cefélicas:
0 = ausentes
1 = presentes

UNAS
6.- Uflas directamente sobre la pata:
0 = ausentes
1 = presentes

7.- Papilas sobre las que se encuentran las ufias:
0 = ausentes
1 = presentes

8.- Digitos sobre las que se encuentran las ufias:
0 = ausentes
1 =2 digitos
2 = 6 digitos
3 =4 digitos

9.- Simetria de las uifias respecto al plano medio de la pata:
0 = simétrica
1 = asimétrica

10.- Tabique entre las partes de las uilas:
0 = ausente
1 = presente

11.- Conexidn entre las ramas de las uitas:
0 = no tiene uilas en los tres primeros pares de patas
1 = ufias independientes en cada pata
2 =ramas de las diploufias no estdn conectadas
3 =tipo de conexion rigida
4 = tipo de conexién flexible

12.- Tramo comin en las ufias:
0 = ausente
1 = presente

APARATO BUCOFRAINGEO
13.- Tipo de aparato bucofaringeo:
0 =tipo Heterotardigrada
1 = tipo Eutardigrada
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Tabla 4.6.5: Listado de los caracteres utilizados en el andlisis de los Géneros de
Eutardigrada. Rp = rama principal de las diplouiias.

CuricuLa
1.- Escultura en la cuticula:
0=lisa
1= con algun tipo de escultura
ORGANOS SENSORIALES
2.- Lamelas alrededor de la boca:

0 = ausentes
1 = presentes

3.- Papulae alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

4.- Lébulos alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

5.- Organos sensoriales con forma de judia y con cilios modificados alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

6.- Papilas alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

7.- Organos sensoriales elipticos dorsolaterales de la cabeza:
0 = ausentes
1 = presentes

8.- Papilas cefilicas laterales:
0 = ausentes
1 = presentes

9.- Anillo de cuticula arrugada alrededor de la boca:
0 = ausente
1 = presente

10.- Boca termina en un “hocico” protusible:
0 = ausente
1= presente
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Tabla 4.6.5 (Continuacion)

APARATO BUCOFARINGEO
11.- Tipo de aparato bucofaringeo:
0 =rigido
1 = flexible
2 = diphascon sin goccia
3= diphascon con goccia

12.- Soporte de los estiletes:
0 = ausente
1 = presente

13.- Forma de la furca de los estiletes:
0 = ausente
1 = como adorybiotus
2 = como macrobiotus
3 =pequeiia y recta
4 = de cuchara (como en el género Platicrista)
5 =tipo milnesium
6 = tipo itaquascon
7 = tipo arrowsmithi

14.- Forma dc los apéndices de insercidon de los misculos de los estiletes:
0 = no tiene apéndices
1= gancho simétrico
2 = gancho abrupto asimétrico
3 = anillo ancho y plano, simétrico
4 = anillo muy ancho y plano, simétrico
5 = gancho dorsal
6 = cresta
7 = gancho asimétrico no abrupto
8 = formado por dos partes: ventralmente hay una pieza y dorsalmente hay dos piezas

15.- LAmina ventral:
0 = ausente
1 = presente

16.- Contenido del bulbo faringeo:

0 = sin estructuras cuticulares

1 = con listerelle

2 = con placoides divididos

DIPLOUNAS

17.- Diplouiias en el cuarto par de patas:

0 = ausentes

1 = presentes
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Tabla 4.6.5 (Continuacién)

18.- Diplouilias en los tres primeros pares de patas:
0 = ausentes
1 = presentes

19.- Tipo de conexidn entre la rama principal y la secundaria:

0 = ausente
1= rigida
2 = flexible

20.- Simetria de las ufias respecto al plano medio de la pata:
0 = simétrica
1 = asimétrica

21.- Tabiques entre las partes de las diplouiias:
0 = ausentes
1 = presentes

22.- Tramo comin de las diplouiias:
0 = ausente
1 = presente

23.- Dos ganchos simétricos laterales en la base de las diplouiias:
0 = ausentes
1 = presentes

24.- Lunulas en los tres primeros pares de patas:

0 = ausentes
1 = lisas
2 = dentadas

25.- Linulas en el cuarto par de patas:

0 = ausentes
1 = lisas
2 = dentadas

26.- Banda cuticular que une las diplouiias de cada pata:
0 = ausente
1 = presente

27.- Pedunculo:
0 = ausente
1 = forma triangular
2 = forma trapezoidal
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Tabla 4.6.5 (Continuacion)

28.- Angulo entre la rama principal y la rama secundaria en las diploufias externas/posteriores:

29.-

30.-

31.-

32.-

33.-

34.-

35.-

36.-

0 = no se forma angulo

1 = agudo y perfil curvado (forma de “V”)

2 = casi 90°, perfil curvado y ramas principal y secundaria de tamafio similar o Rp un poco mayor
3 =casi 90°, perfil curvado y rama principal mucho mayor que la rama secundaria

4=90°y perfil recto (forma de “L”)

5=180°

Angulo entre la rama principal y la rama secundaria en las diplouiias internas/anteriores:
0 = no se forma angulo
= agudo y perfil curvado (forma de “V™)
2 = casi 90°, perfil curvado y ramas principal y secundaria de tamafio similar o Rp un poco mayor
3 =casi 90°, perfil curvado y rama principal mucho mayor que la rama secundaria
4=90°y perfil recto (forma de “L”)
5=180°

Utlas con forma de pinza:
0 = ausentes
1= presentes

Diplouiias internas en todas las patas con estructura cuticular con forma de barra:
0 = ausentes
1= presentes

Diplouiias del cuarto par de patas con forma de granulos vestigiales:
0 = ausentes
1= presentes

Rama secundaria de las diplouiias bi- o tripartidas:
0 = ausente
1= presente

PATAS
Reduccion de las patas hasta muifiones:
0 = ausente, patas de tamaiio normal
1 = presente, patas reducidas a muiiones

Patas bilobuladas:
0 = ausentes
1= presentes

HUEvVOS
Tipo de huevos (en las especies donde se conocen):

0 = liso, dentro de la exuvia
1= con salientes, puesto libre
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- El siguiente grupo de caracteres (caracteres 2 al 10, Tabla 4.6.5) engloba a
todos los 6rganos sensoriales que pueden aparecer entre los eutardigrados:
lamelas, papulae, 16bulos, papilas y otros (Figura 4.6.1), todos ellos carac-

teres binarios.

(B) Papulae

(C) Lobulos

Lamelas

a
il (b

0 O

Papilas bucales —»

\Q<~— Papilas laterales

)

(D) Papilas

Figura 4.6.1: Tipos de 6rganos sensoriales que pueden aparecer en los eutardigrados.
Figuras (A), (B) y (C) tomadas de Guidetti (1999).

- Los caracteres del 11 al 16 (Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.2) aluden a distintos
aspecto d el aparato b ucofaringeo cuyo tipo (caracter 11, Tabla 4.6.5) se

divide en cuatro estados. Aunque tradicionalmente se han descrito tres tipos
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Lamel

. a1

Banda de dientes anterior 3

Banda de dientes posterior =4

Crestas dorsales] Sistema de cresta §_

, . Crestas ventrales
Limina ventral T transversales 5
Estiletes
Tubo bucal
i Furca de los estiletes
Goccia Soporte de los estiletes

Bulbo faringeo

Macroplacoides

Microplacoide

Figura 4.6.2: Esquema con las partes y estructuras que puede presentar el aparato bucofa-
ringeo.
de aparatos bucofaringeos, a saber, rigido y tipo diphascon con y sin goc-
cia, en este trabajo hemos afiadido el aparato bucofaringeo flexible.
Guidetti y Pilato (2003) defendieron una separacién entre el aparato buco-
faringeo tipo diphascon y el flexible; en el primer caso la estructura en espi-
ral del tubo faringeo estd mas marcada que en el segundo. Por otro lado, la
presencia o ausencia de goccia se ha considerado dependiente del tipo apa-
rato bucofaringeo, y por ello es un estado mas dentro del caracter “tipo de
aparato bucofaringeo”. La forma de la furca de los estiletes (caracter 13,
Tabla 4.6.5) presenta 8 estados, que son muchos; a pesar de ello, parece que

se trata de la misma estructura que presenta diversas formas, es decir, que
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son homélogas (Figura 4.6.3). Algo parecido pasa con la forma de las apé-
fisis de insercion de los musculos de los estiletes (AIME; caracter 14, Tabla
4.6.5) que presenta 9 estados (Figura 4.6.4) y, aunque en este caso se podri-
an reagrupar (gancho, anillo, cresta y con dos partes), eso haria perder
informacidn valiosa para géneros y especies. Finalmente, el contenido del
bulbo faringeo (caracter 16, Tabla 4.6.5) si es una estructura homdloga
(Eibye-Jacobsen, 2001) entre sus estados (sin estructuras cuticulares, liste-

relle y placoides; Figura 4.6.5) dentro de la clase Eutardigrada.

(A) Pequefia y recta (B) Tipo echiniscus (C) Tipo itaquascon (D) Tipo actinarctus

iy
Iy Al

(E) Tipo adorybiotus (F) Tipo milnesium
(G) Tipo arrosmithi (H) Tipo macrobiotus (I) Tipo platicrista

Figura 4.6.3: Tipos de formas que presenta la furca de los estiletes en Tardigrada.

- Otro gran grupo de caracteres son los que describen las caracteristicas de las
diploufias (caracteres 17 al 33, Tabla 4.6.5). La presencia o ausencia de

ufias en los distintos pares de patas (caracteres 17 y 18, Tabla 4.6.5), carac-
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(A) Gancho simétrico (B) Gancho “semilunar” (C) Dos partes
Ramazzottius asimeétrico Fractonotus
Diphascon
Hypsibius
(D) Anillo ancho y plano  (E) Anillo muy ancho y plano (F) Cresta
Itaquascon Platicrista Thulinius
Astatumen Isohypsibius

y v

(G) Gancho no (H) Gancho abrupto (I) Gancho dorsal
abrupto asimétrico asimétrico Halobiotus
Mixibus Hebesuncus

Figura 4.6.4: Tipos de apéndices de insercion de los musculos de los estiletes y ejemplos
de los géneros donde aparecen.

Listerelle

Bulbo faringeo

Figura 4.6.5: Fomas de los placoides que pueden aparecer dentro del bulbo faringeo.
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ter independiente en los tres primeros pares de patas respecto al cuarto par,
caracteriza una serie de géneros. El tipo de conexion entre las ramas de las
diplouiias (caracter 19, Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.6), en aquellos taxones que
no presentan ufias en los tres primeros pares de patas y/o en el cuarto par,
es dificil de codificar.

RPRP\RpRp/ * T
WYE S L
e (e

Juntas Separadas

Figura 4.6.6: Tipos de conexi6n entre la rama principal (Rp) y la rama secundaria
(Rs) en Eutardigrada

En este trabajo se ha considerado que el estado 0, separadas o no conectadas,
puede definirlo razonablemente. Los caracteres 20 a 23 y 26 a 33 (Tabla
4.6.5) representan los cambios que se han producido en las diplouiias y que
definen los distintos tipos (de diploufias) que tradicionalmente se han utili-
zado en Eutardigrada (Figura 4.6.7 A-O). Las diplouiias tipo macrobiotus y
pullari (Figura 4.6.7.C y E) se caracterizan por ser simétricas respecto al
plano medio de la pata (caracter 20; Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.8), presentar

un angulo en “V” entre

las ramas principal y 1 | 1 1 |
secundaria (estado 1 de 2 2
los caracteres 28 y 29, I

Tabla 4.6.5 y Figura

4.6.7.E y 0) y tener Simétricas Asimétricas
Secuencia: 2112 Secuencia: 2121

pedinculo ( caracter 27,

estados 1 y 2 respectiva-
y P Figura 4.6.8: Simetria o asimetria respecto al plano

mente, Tabla 4.6.5). La medio de la pata de las diploufias en
presencia de tabiques Eutardiglrada. 1 = rama principal; 2 = rama
secundaria.
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Adulto Juvenil
(A) Tipo echiniscidae (B) Tipo xerobiotus (C) Tipo pullari (Murrayon)
ﬂ ﬁ § Lcuticular
(F) Tipo macroversum
(D) Tipo milnesium

Banda cuticular

(G) Tipo dactylobiotus (H) Tipo isohypsibius (I) Tipo hypsibius
-
VN
AT < 7/
~ \\zv/ PIV éb
PII . / C
N N
(J) Tipo pseudohexapodibius (K) Tipo necopinatum

VWP sk

(L) Tipo eremobiotus (M) Tipo microhypsibius  (N) Tipo calohypsibius (O) Tipo amphilobus

Figura 4.6.7: Tipos de ufias, denominadas por el taxén a partir del cual se definid. PII =
segundo par de patas; PIV = cuarto par de patas. Modificado y completado a par-
tir de Guidetti (1999).
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entre las tres partes que componen las diploufias, a saber, rama principal,
rama secundaria y tramo comun (caracter 21, Tabla 4.6.5) es caracteristico
de las uiias tipo amphilobus (Figura 4.6.7.0). La ausencia de tramo comun
en las ufias (caracter 22, Tabla 4.6.5) es caracteristico de las ufias tipo
calohypsibius (Figura 4.6.7.N). La diplouiias del género Calcarobiotus son
las unicas que tienen dos ganchos simétricos laterales en la base de las
diploufias (caracter 23, Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.9). La presencia de una
barra cuticular que une ambas diploufias de una misma pata (caracter 26,
Tabla 4.6.5) es propia de las ufias dactylobiotus y macroversum (Figura
4.6.7.G y F), también definidas por

un angulo entre las ramas principal

y secundaria de casi 90° y con la
rama principal mucho mas larga
que la secundaria (caracteres 28 y —> “—
29, Tabla 4.6.5). Los caracteres 28
y 29 (Tabla 4.6.5), angulo entre las

ramas principal y secundaria, pre-

o Figura 4.6.9: Ganchos simétricos late-
sentan una gran variabilidad; la rea- rales en la base de la diploufia,

caracteristicos de las diplouiias del

grupacién o simplificacion de los
género Calcarobiotus.

distintos estados de caracter supon-

dria la pérdida de informacidén muy importante a este nivel taxonémico,
puesto que distinguen aspectos esenciales de los distintos tipos de diplou-
flas en Eutardigrada. Ademads, el angulo de las diploufias parece ser un
caracter dependiente entre los tres primeros pares de patas, pero indepen-
diente con respecto al cuarto par de patas. El estado 2 de los caracteres 28
y 29, angulo entre las ramas casi de 90° y tamafios de las ramas similares,
esta presente en las uifias tipo Aypsibius, mientras que el estado 4, angulo
recto entre ambas ramas de la diplouiia, aparece en las uiias tipo isohypsi-
bius (caracteres 28 y 29, Tabla 4.6.5, Figura 4.6.7.1 y H, respectivamente).
Las ufias eremobiotus (Figura 4.6.7.L) son las Unicas que presentan un
angulo de 180° entre las ramas principal y secundaria (caracteres 28 y 29,
Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.7 L). Los caracteres 30 y 32 (Tabla 4.6.5) definen

dos tipos de diplouiias especiales: con forma de pinza y con forma de gra-
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nulos vestigiales, exclusivos de los géneros Necopinatum 'y
Pseudohexapodibidus respectivamente (Figura 4.6.7.K y J). Sélo en el
género Halobiotus las diploufias presentan una estructura cuticular con
forma de barra en el lugar donde se encuentran las hinulas de las diploufias
internas (caracter 31, Tabla 4.6.5 y Figura 4.6.10). El caracter 33 (Tabla
4.6.5) especifica una de las caracteristicas exclusivas de las ufias tipo mil-
nesium (Figura 4.6.7.D): la presencia de una rama secundaria bi o triparti-
da, que junto a la falta de conexion entre las ramas principal y secundaria
(caracter 19, Tabla 4.6.5) definen
este tipo de diploufias. Las

diploufias tipo microhypsibius y
xerobiotus (Figura 4.6.7.M y B)
no presentan una caracteristica

tunica respecto al resto, sino que

tienen una combinacion de carac-

teres unica entre las diplouiias de
Figura 4.6.10: Estructura cuticular con

Eutardigrada. Las diplouiias forma de barra en la diploufia inter-
microhypsibius son asimétricas, na caracteristica de las diplouiias
tienen una conexion rigida entre del género Halobiotus.
las ramas principal y secundaria, un tramo comun que parece un continuo
con la rama principal y un dngulo entre las ramas en “V”. Las diplouiias
tipo xerobiotus son uilas simétricas, con conexioén rigida entre las ramas
principal y secundaria, presentan tramo comun y el angulo entre las ramas
principal y secundaria es recto. Las linulas de las diplouiias (caracteres 24
y 25, Tabla 4.6.5), su presencia o ausencia y la forma de sus margenes, ofre-
ce informacién filogenética en Eutardigrada. Se trata de un caracter inde-
pendiente entre los tres primeros pares de patas respecto al cuarto par, ya

que se dan distintas combinaciones entre las linulas de unas y otras patas.

- Existen dos caracteres (caracteres 34 y 35, Tabla 4.6.5), que hacen referen-

cia a la forma y tamaiio de las patas, cuya informacién es importante por

ser caracteristica de un grupo de géneros.

- Finalmente, el tipo de huevos que presenta cada género (caracter 36, Tabla

4.6.5) afiade informacion al estudio, aunque implica la inclusién de muchos

missing data en los taxones para los que ain no se han descrito.
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El andlisis de las Especies ibéricas de Eutardigrada se ha realizado con los carac-

teres listados en la Tabla 4.6.6 y que se describen a continuacion:

- Los primeros once caracteres (Tabla 4.6.6) hacen referencia a las estructu-
ras que pueden aparecer en la cuticula de los tardigrados (poros, granula-
cién, rugosidades, franjas marrones, tubérculos, gibossita, placas, reticulos,
espinas y pillars). Puesto que hay dudas sobre si son o no estructuras homo-
logas y pueden aparecer varias de ellas a la vez, se han considerado inde-
pendientes y, por ello, cada estructura aparece codificada como tal. Algunos
de los caracteres relacionados con la cuticula presentan muchos estados,
como por ejemplo el caracter 7, pero no se han podido simplificar puesto
que se hubiera perdido informacién valiosa para las especies estudiadas.

- El segundo grupo de caracteres son los drganos sensoriales (caracteres 12 a
18, Tabla 4.6.6), algunos de los cuales se han representado en la Figura
4.6.1. Los ¢6rganos sensoriales que pueden aparecer alrededor de la boca
(papulae, papilas, lamelas y 16bulos) se han considerado independientes.
Todos ellos parecen ser estructuras sensoriales y se encuentran situados en
la misma regiéon (normalmente cerca de la apertura bucal), pero el hecho de
que puedan aparecer simultaneamente hasta dos de ellas, puede estar indi-
cando que se trata de estructuras independientes.

- La informacién correspondiente al aparato bucofaringeo se encuentra en los
caracteres 19 a 29 (Tabla 4.6.6). En primer lugar estan los caracteres que
describen la armadura bucal de las especies (caracteres 19, 20 y 21, Tabla
4.6.6 y Figura 4.6.11), siempre y cuando esté presente. La banda de dientes
anterior y posterior y el sistema de crestas transversales componen la arma-
dura bucal (Figura 4.6.11) y se han considerado caracteres independientes,
porque la presencia de unas estructuras no parece condicionar la de las
otras. El tipo de aparato bucofaringeo (caracter 22, Tabla 4.6.6) es un carac-
ter que se ha tratado tal y como se ha descrito en el anlisis de los Géneros
de Eutardigrada, inicamente se ha afiadido una diferenciacioén entre aque-
llos que tienen el aparato bucofaringeo rigido: los que lo tienen recto y con
el mismo diametro en toda su longitud y los que lo tienen con forma de
embudo. La presencia o ausencia de la goccia en el tubo bucal se ha inclui-
do dentro de los estados del “tipo de aparato bucofaringeo”, ya que es
dependiente de que el aparato bucofaringeo sea de tipo diphascon.
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Tabla 4.6.6: Listado de los caracteres utilizados en el anélisis de las Especies ibéricas de
la clase Eutardigrada. Rp = rama principal de las diplouiias.

CuricuLa
1.- Cuticula lisa:
0 = ausente
1 = presente

2.- Poros en la cuticula:
0 = ausentes
1 = pequefios, redondos y/o elipticos
2 = de formas variadas
3 =redondos

3.- Granulacion en la cuticula:
0 = ausente
1 = fina y regular s6lo en la regioén caudal

4.- Cuticula arrugada:
0 = ausente
1 = presente

5.- Franjas marrones en la cuticula:
0 = ausentes
1 =9 franjas transversales marrones
2 =9 franjas transversales marrones + 5 longitudinales

6.- Tubérculos en la cuticula:
0 = ausentes
1 = dispuestos regularmente
2 = dispuestos irregularmente

7.- Gibossita en la cuticula:
0 = ausentes
1 = dispuestas irregularmente
2 =en 7 franjas transversales
3 =en 8 franjas transversales
4 =en 9 franjas transversales
5 =en 10 franjas transversales

8.- Placas irregulares en la cuticula:
0 = ausentes
1 = sélo en la regién caudal
2 =en todo el cuerpo
3 = con placas y papilas dispuestas irregularmente
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Tabla 4.6.6 (Continuacion)

9.- Cuticula reticulada:
0 = ausente
1 = presente

10.- Espinas en la cuticula:
0 = ausentes

1 = dispuestas en filas transversales

11.- Pillars en la cuticula:

0 = ausentes
1 = presentes
ORGANOS SENSORIALES
12.- Papulae alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

13.- Lamelas alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

14.- Papilas alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

15.- Lébulos alrededor de la boca:
0 = ausentes
1 = presentes

16.- Anillo de cuticula arrugada alrededor de la boca:
0 = ausente
1 = presente

17.- Organos sensoriales elipticos dorsolaterales de la cabeza:
0 = ausentes
1 = presentes

18.- Papilas cefélicas laterales:

0 = ausentes
1 = presentes
APARATO BUCOFARINGEO
19.- Sistema de crestas transversales en la armadura bucal:
0 = ausente
1 = presente
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Tabla 4.6.6 (Continuacion)

20.- Banda de dientes posterior en la armadura bucal:
0 = ausente
1 = presente, 1 fila de dientes
2 = presente, varias filas de dientes

21.- Banda de dientes anterior en la armadura bucal
0 = ausente
1 = presente, varias filas de dientes

22.- Tipo de aparato bucofaringeo:
0 =rigido con mismo didmetro en toda su longitud

1 =rigido con forma de embudo
2 = flexible

3 =tipo diphascon sin goccia

4 = tipo diphascon con goccia

23.- Contenido del bulbo faringeo:
0 = sin estructuras cuticulares
1 = con listerelle
2 = con macroplacoides
3 = con macroplacoides y microplacoides
4 = con macroplacoides y con septula
5 = con macroplacoides, con microplacoides y con seprula

24.- Nimero y forma de los macroplacoides:
0 = ausentes
1 = 2 macroplacoides con forma de granulo
2 =2 macroplacoides con forma de granulo largo
3 =2 macroplacoides con forma de bastoncillo corto
4 = 2 macroplacoides con forma de bastoncillo largo
5 = 3 macroplacoides con forma de granulo
6 = 3 macroplacoides con forma de granulo largo
7 = 3 macroplacoides con forma de bastoncillo corto
8 = 3 macroplacoides con forma de bastoncillo largo
9 = 4 macroplacoides con forma de granulo largo

25.- Microplacoide muy separado del tercer macroplacoide:
0 = ausente
1 = presente

26.- Soporte de los estiletes:
0 = ausente
1 = presente
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Tabla 4.6.6 (Continuacion)

27.- Forma de la furca de los estiletes:
0 = pequefia y recta (similar a la del género Echiniscus)
1 = tipo itaquascon
2 =tipo adorybiotus
3 =tipo milnesium
4 =tipo macrobiotus
5 =forma de cuchara (como en el género Platicrista)

28.- Lamina ventral:
0 = ausente
1 = presente

29.- Forma de los apéndices de insercion de los misculos de los estiletes:
0 = no tiene apéndices
1 = gancho simétrico
2 = gancho asimétrico abrupto
3 = gancho asimétrico no abrupto
4 = anillo ancho y plano simétrico
5 = anillo muy ancho y plano simétrico

6 = cresta
DIPLOUNAS
30.- Tramo comun de las diploufias:
0 = ausente
1 = presente

31.- Simetria de las ufias respecto al plano medio de la pata:
0 = simétrica
1 = asimétrica

32.- Conexion entre las ramas de las diploufias:

0 = ausente
1 =rigida
2 = flexible

4 = ufias independientes en cada pata (s6lo cuando el grupo externo es Thermozodium)

33.- Banda cuticular que une las diploufias de cada pata:

0 = ausente

1 = presente
34.- Pedunculo:

0 = ausente

1 = forma triangular
2 = forma trapezoidal
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Tabla 4.6.6 (Continuacion)

35.- Angulo entre la rama principal y la rama secundaria en las diplouiias:
0 = no se forma angulo
1 = agudo y perfil curvado (forma de “V™)
2 = casi 90°, perfil curvado y ramas principal y secundaria de tamafio similar o Rp un poco mayor
3 =casi 90°, perfil curvado y rama principal mucho mayor que la rama secundaria
4 =90° y perfil recto (“forma de “L”)
5=180°

36.- Rama secundaria de las diplouiias bi- o tripartidas:
0 = ausente
1 = presente

37.- Tamaiio de la rama secundaria en los tres primeros pares de patas respecto al cuarto par de patas:

0 = igual o mayor
1 = menor

38.- Base de las diploufias en los tres primeros pares de patas:
0 =lisa
1 = con espinas
2 = lunulas pequeiias y lisas
3 = linulas pequeiias y dentadas
4 = hinulas grandes y lisas
5 = hinulas grandes e irregulares
6 = linulas grandes y dentadas

39.- Base de las diplouiias en el cuarto par de patas:
0=lisa
1 = con espinas
2 = linulas pequeiias y lisas
3 = linulas pequeiias y irregulares
4 = linulas pequeiias y dentadas
5 =linulas grandes y lisas
6 = linulas grandes e irregulares
7 = hinulas grandes y dentadas

PATAS
40.- Granulacion en las patas alrededor de las uiias:
0 = ausente
1 = presente
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Tabla 4.6.6 (Continuacién)

OTRAS ESTRUCTURAS
41.- Papila triangular dorsal:
0 = ausente
1 = presente
HUEvVOS

42.- Estructuras salientes de los huevos:
0 = lisas
1 = cénico-bulbosas o tronco-cénicas
2 = conos con punta larga
3 = hemisféricas
4 = célices invertidos
5 = 16bulos
6 = mamiformes
7 = forma de volcan
8 = tubos con filamento largo
9 = tubos

43.- Superficie de las estructuras salientes de los huevos:
0=lisa
1 =reticulada
2 = punteada
3 =rugosa
4 = con poligonos
5 = alveolada
6 = con espinas
44.- Superficie del huevo entre las estructuras salientes:
0=lisa
1 = con poligonos que le dan aspecto de malla
2 = con poros
3 = punteada
4 = con grénulos

5 = con sustancia mucilaginosa
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Lamelas

Banda de dientes anterior
Banda de dientes posterior

Crestas dorsales
Crestas ventrales

Figura 4.6.11: Representacion de los componentes de la armadura bucal en Eutardigrada.

El contenido del bulbo faringeo (caracter 23, Tabla 4.6.6) tiene mas estados
que en el andlisis de Géneros de Eutardigrada, ya que se ha incluido la pre-
sencia o ausencia de macroplacoides, microplacoides y/o septula (Figura
4.6.5). La informacién del caracter 24 (Tabla 4.6.6 y Figura 4.6.12), nime-
ro y forma de los macroplacoides, solapa con parte de la informacién del
caracter 23, pero la fusién de ambos caracteres supondria un niimero exce-
sivo de estados, y la reagrupacion de algunos de los estados, la pérdida de
informacién taxonémica muy valiosa. Tanto la forma de la furca, como la
de los apéndices de insercion de los musculos de los estiletes (AIME), se
ha considerado de igual manera que en el analisis de los Géneros de
Eutardigrada (Figuras 4.6.3 y 4.6.4, respectivamente).

4 (B) (D)

—

Figura 4.6.12: Posibles morfos de los macroplacoides en Eutardigrada. (A) forma de gra-
nulo, (B) forma de granulo largo, (C) forma de bastoncillo corto y (D) forma de
bastoncillo largos. Barra =5 pm.
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- Las caracteristicas que definen las diplouiias son las mismas que en el ana-
lisis de Géneros (caracteres 30 a 37, Tabla 4.6.6 y Figuras 4.6.6, 4.6.7 y
4.6.8). Las caracteristicas del tamafio y la forma de la base de las diplouiias
suponen una fuente importante de informacién, a pesar de contar con tan-
tos estados (caracteres 38 y 39, Tabla 4.6.6).

- La informacidn referente a los huevos (caracteres 42, 43 y 44, Tabla 4.6.6 y

Figura 4.6.13) cuenta con muchos missing data, porque aiin no se han
encontrado huevos asociados a muchas de las especies, debido al pequefio
tamafio que tienen. A pesar de ello, es informacién que debe analizarse

puesto que puede esclarecer algunas relaciones.

A0 O O K

Cobnico-bulbosa o Hemisférica Formade volcan  Cono con

Tronco-coénica punta larga
Caliz invertido Lébulo Tubo Tubo con

filamento largo

Figura 4.6.13: Algunas de las formas que pueden presentar las estructuras salientes de los
huevos en Eutardigrada

4.6.2.- Tratamiento de los caracteres

Una cuestion inicial a la hora de realizar un analisis filogenético es determinar la
ordenacién de los caracteres y de los cambios de estado en los caracteres. Existen dos
tipos de ordenaciones: no aditiva o desordenada (también denominada Parsimonia de
Fitch) y aditiva u ordenada (denominada Parsimonia de Wagner). En el primer caso, el
cambio de un estado a otro vale lo mismo, la reversibilidad es libre, mientras que en el
segundo caso, los cambios de estado no valen lo mismo entre todos los estados del carac-

ter (Figura 4.6.14). Hay dos tipos de Parsimonia de Wagner: la Parsimonia de Dollo, que
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excluye las convergencias y los paralelismos, y la Parsimonia de Camin-Sokal, que

excluye las reversiones.
En ninguno de los analisis filogenéticos (Exacto, Ratchet y Bayesiano) se han orde-
nado ni polarizado los estados de los caracteres, porque un estudio detallado tanto de la

bibliografia relacionada, como del material al que se ha tenido acceso (el propio recogi-

do para este trabajo y lo estu-

diado .y fotografiado de la 0« . ,

coleccion de tardigrados del | 1
1

Departamento de Biologia X 01— | +——>2

Animal de la Universita degli 3«72

studi di Modena e Reggio Parsimonia de Fitch Parsimonia de Wagner

Emilia) no han clarificado ni Figura 4.6.14: Tipos de ordenacion de los estados de los
las relaciones entre estados, caracteres.

ni su evolucidén. Se ha selec-

cionado, siempre que se ha dado opcion, la optimizacion DELTRAN (DELays the
TRANsformation), cuyo efecto es favorecer los paralelismos frente a las reversiones
entre arboles igualmente parsimoniosos.

Un punto sobre el que existe cierta controversia es respecto al pesaje o no de los
caracteres. Hay autores que defienden que tiene sentido si los efectos de un caracter son
muy extremos (Sneath y Sokal, 1973; Emerson y H astings, 1998), aunque hay o tros
(Neff, 1986; Goloboff, 1998a y b) para los que todas las sinapomorfias son igualmente
informativas y, por ello, deben tratarse por igual. Parece que lo mas objetivo es tratar pre-
viamente toda la informacién como igualmente informativa y que la estadistica, junto
con los criterios seleccionados a través de los distintos programas y algoritmos, sean los
que determinen la “mayor o menor importancia” de los distintos caracteres.

Si se ha querido estudiar la homoplasia de cada uno de los caracteres mediante el
analisis de compatibilidad, ya que podria ser 1til a la hora de interpretar los resultados
filogenéticos obtenidos con las diferentes aproximaciones. Estabrook (1983) cre6 un
método de andlisis de compatibilidad, a través del cual poder determinar la homoplasia,
medida aqui por la incompatibilidad entre dos caracteres dados. Esencialmente, consis-
te en hacer una tabla de contingencia con los distintos e stados de un caracter en las
columnas y los estados del otro caracter, con el que se quiere comparar, en las filas. En
la interseccion de los estados de los dos caracteres se situan los taxones que presentan

esos estados para esos caracteres. Habra intersecciones vacias. El objetivo es moverse
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desde cualquiera de las celdas ocupadas con taxones hasta otra celda ocupada con otros
taxones, sin volver a pasar por una celda ya visitada. Si es posible volver a la celda ini-
cial siguiendo estas reglas los dos caracteres son incompatibles, si no se puede volver,
son compatibles (Estabrook, 1983 y 1984).

Existen diversos programas, que se pueden obtener en internet
(http://evolution.genetics. washington.edu/phylip/software. html#Compatibility), que
realizan el estudio de compatibilidad, de entre ellos se ha seleccionado el programa
CLINCH versioén 2.0 (CLadistic INference by the Compatibility of Hypotheses), desarro-
llado por Fiala en 1984, que permite el estudio de caracteres multiestado. Los unicos
limitantes de este programa, como en otros, es que no admite ni polimorfismos, ni mas
de 50 taxones o 50 caracteres. Por esta razon los polimorfismos se han codificado como
missing data, y asi el programa trata a los taxones polimdrficos como si pudieran tener
cualquier estado, que es lo mas aproximado al polimorfismo. El anélisis de compatibili-
dad detecta conflictos entre los caracteres (incompatibilidades), causados por paralelis-
mos y/o reversiones (procesos generadores de homoplasia) que no son reconocidos a
priori (Meacham, 1984).

Hay tres razones por las que pueden aparecer incompatibilidades entre los caracte-
res (Meacham y Estabrook, 1985; Crins, 1990): (1) errores al determinar las homologi-
as entre los estados de caracter, (2) reversiones en las tendencias evolutivas dentro del
grupo y (3) origenes independientes de los caracteres (paralelismos o convergencias). El
objetivo del analisis es encontrar un cdnjunto con el mayor nimero de caracteres mutua-
mente compatibles que se denomina cligue (Meacham y Estabrook, 1985). Cligues con
un elevado nimero de caracteres de la matriz original revelan un elevado nivel de con-

sistencia interna.

4.6.3.- Grupos externos

Una forma de polarizar los caracteres y enraizar los arboles que se obtengan en
cada estudio es introducir en el analisis un outgroup (o grupo externo). En este trabajo
se van a comparar los resultados obtenidos con distintos grupos externos. En primer
lugar, se va a utilizar un grupo externo hipotético con todos los estados de todos los
caracteres con valor 0 (OUT 0 en la Tabla 4.6.7) tanto para la matriz de Familias como
para la de Géneros de Eutardigrada y la de Especies ibéricas de Eutardigrada. En segun-
do lugar, se va a emplear el fosil Cambrico encontrado en Rusia (Fosil Cambrico en la
Tabla 4.6.7; Maas y Walocezk, 2000 y http://biosys-serv.biologie.uni /sektion/die-

ter/noncrustacean/noncrusta-cean.html) en la matriz de Familias y en la de Géneros de
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Eutardigrada, pero no en la de Especies ibéricas de Eutardigrada, ya que se trata de un
grupo externo muy alejado en el tiempo. En tercer lugar, se va a usar el fésil encontrado
en New Jersey, Milnesium swolenskyi (Fosil Milnesium en la Tabla 4.6.7; Bertolani y
Grimaldi, 2000), que sélo se puede utilizar en las matrices de Géneros de Eutardigrada
y Especies ibéricas de Eutardigrada, porque pertenece a la familia Milnesiidae
(Apochela, Eutardigrada, Tardigrada). Otros foésiles de tardigrados son mucho mas
recientes y se incluyen dentro de las familias del phylum Tardigrada ya existentes, por
ejemplo, Beorn leggi de la familia Macrobiotidae (Cooper, 1964) y el citado Milnesium
swolenskyi, lo que los invalida para ser grupos externos en el analisis de las familias del
phylum. Por otro lado, fésiles mas antiguos utilizados en los andlisis entre phyla de
invertebrados, como por ejemplo Anomalocaris, esta demasiado alejado del phylum
Tardigrada y no permite una facil determinacién de la homologia entre los caracteres
morfoldgicos. Finalmente, se determinara la conveniencia de utilizar uno de los taxones
del andlisis de las Familias de Tardigrada como grupo externo en la matriz de Géneros
de Eutardigrada y en la de Especies ibéricas de Eutardigrada. En la Tabla 4.6.7 se pre-
sentan las matrices finales que se van a analizar, teniendo en cuenta los distintos grupos

externos mencionados.

Tabla 4.6.7: Matrices finales que se van a analizar segin los distintos grupos externos.
EUT = clase Eutardigrada; HT = clase Heterotardigrada y MT = clase
Mesotardigrada. OUT 0 = grupo externo con todos los estados 0.

GRUPOS EXTERNOS
OUT 0 | Fésil Cambrico | Fésil Milnesium | Familia de HT o MT

TAXONES ANALIZADOS

Familias Tardigrada

Géneros Eutardigrada

Especies ibéricas EUT

4.6.4.- Analisis filogenéticos

El estudio de las relaciones filogenéticas de los tardigrados se ha abordado confor-
me a dos perspectivas: el criterio de Parsimonia y la inferencia Bayesiana. Ambas apro-
ximaciones trabajan d irectamente con los d atos, a diferencia d e otros analisis que 1o
hacen a través de indices, y estudian la contribucién caracter por caracter (Lewis, 2001).
El criterio de parsimonia busca maximizar el nimero de sinapomorfias interpretables

como h omoélogas (Platnick, 1993), seleccionando la hipétesis filogenética con menor
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cantidad de homoplasia, es decir, convergencias, reversiones y paralelismos de los esta-

dos de los caracteres (Farris, 1970), tratando de minimizar las hipotesis de homoplasia
(Kluge, 2001). El criterio de parsimonia se ajusta al principio, basico en ciencia, de la
“navaja de Ockham”: dadas distintas soluciones posibles a un problema, la solucién pre-
ferida es la mas econémica (Scotland, 1992). Por otro lado, la inferencia filogenética
Bayesiana busca la hipdtesis Optima, la que maximiza la denominada probabilidad a pos-
teriori (posterior probability). Esta probabilidad se interpreta como la de que un arbol
concreto sea el correcto y se calcula bien a partir de informacién previa disponible, bien
a través de un anilisis de maxima probabilidad (Maximum Likelihood, ML), que estime
los valores de la probabilidad a posteriori.

El anilisis cladistico que determina las relaciones genealégicas entre taxones, se
basa en el criterio de parsimonia, y tiene como objetivo encontrar el o los arboles (o cla-
dogramas) 6ptimos, es decir, aquellos con menor nimero de pasos, los mas parsimonio-
sos (Swofford y Begle, 1993). En este sentido, existen, tradicionalmente, dos tipos de
algoritmos o métodos cladisticos: exactos y heuristicos. Los métodos exactos garantizan
encontrar el/los arbol/es dptimos, lo que implica una importante inversion de tiempo
para m atrices d e d atos r elativamente grandes (Swofford y B egle, 1993). E xisten d os
tipos de busqueda dentro de los algoritmos exactos: la bsqueda exhaustiva y el algorit-
mo Branch-and-Bound. La primera evalia todos los arboles posibles, por lo que garan-
tiza encontrar el o los arboles 6ptimos, pero requiere una gran cantidad de tiempo y es
viable s6lo para estudios de hasta 11 taxones (Swofford y Begle, 1993). El algoritmo
Branch-and-Bound identifica el o los arboles optimos sin tener que evaluar todos los
arboles posibles. Esto lo resuelve calculando las posibles topologias y abandonando
aquellas que sobrepasen la minima longitud encontrada hasta ese momento. Este algorit-
mo, a pesar de disminuir el tiempo computacional respecto a la biisqueda exhaustiva,
también presenta un limite, no puede analizar mas de 20-25 taxones, segin lo compleja
que sea la matriz (Goloboff, 1998a).

Los algoritmos heuristicos se suelen utilizar para el analisis de grandes matrices de
datos en las que no se pueden aplicar los métodos exactos. Estos algoritmos sacrifican la
posibilidad de encontrar el o los arboles dptimos, en favor de disminuir el tiempo com-
putacional y poder trabajar con matrices de mayor tamafio (Swofford y Begle, 1993).
Los métodos heuristicos, de prueba-error, utilizan un arbol inicial para comenzar el pro-

ceso, a partir de la topologia de ese arbol inicial buscan uno cuya longitud sea menor;
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cuando la longitud de ese arbol no se puede mejorar, el analisis se detiene (Swofford y
Begle, 1993).

Estos métodos utilizan dos estrategias: stepwise addition y branch swapping
(Swofford y Begle, 1993). Stepwise addition (adicién por pasos) actia conectando los
taxones, uno cada vez, en un arbol, hasta que se han afiadido todos los taxones.
Inicialmente se cogen tres taxones, a continuacion se selecciona el siguiente taxén que
se va a afiadir y se evalian las posibles posiciones de este nuevo taxén. Aquel arbol en
el que la posicion del nuevo tax6n suponga un aumento minimo de la longitud es el que
se selecciona. El proceso termina, como se ha indicado, cuando se afiaden todos los taxo-
nes. Hay cuatro formas posibles de afiadir los taxones: (1) as is, en el que los taxones se
afiaden en el mismo orden en el que se presentan en la matriz, (2) closest, en el que se
evalian todos los arboles posibles con los tres taxones iniciales, para luego ir afiadiendo
el resto de los taxones, (3) simple, en el que también se determina a priori el orden de
adicién de los taxones segiin la distancia entre ellos y (4) random, en el que la adicion
de taxones es al azar. Branch swapping (permutacion de las ramas) es una estrategia heu-
ristica que consiste en reordenar las ramas de un arbol hasta encontrar el mas corto.
Inicialmente toma los mejores arboles que se hayan encontrado hasta el momento, les
corta una rama y la mueve a otras partes del arbol, calculando en cada caso la longitud
que éste adquiere. Tres de los métodos de reordenacion son los mas utilizados:

(1) nearest neighbour interchange (NNI), en el que se intercambian subarboles

cercanos del cladograma inicial,
(2) subtree prunning and regrafting (SPR), en el que se elimina un subarbol de
una zona del arbol y se traslada a una posicién distinta y alejada de la que
tenia, y

(3) tree bisection and reconnection (TBR), en el que el arbol se corta a lo largo
de una rama, obteniéndose dos subarboles, que se vuelven a conectar en todas
las posiciones posibles.

En este estudio los andlisis previos se van a llevar a cabo con el programa PAUP
version 4.01b10 (Swofford, 2001), en un ordenador Macintosh. Se va a tratar de utilizar
algoritmos exactos cuando el numero de taxones lo permita y, en caso contrario, los algo-
ritmos heuristicos. En la Tabla 4.6.8 se presentan los analisis que se van a efectuar y las
opciones elegidas dentro de cada algoritmo, seleccionadas por haberse demostrado su
mayor efectividad (Swofford y Begle, 1993).
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Tabla 4.6.8: Analisis filogenéticos y fenéticos realizados sobre cada una de las matrices
del estudio, seleccionados segtn el nimero de taxones y por su mayor efectivi-
dad (ver texto). * Analisis de parsimonia tradicionales (algoritmos exactos o heu-
risticos) realizados con las opciones de PAUP, en contraposicion a metodologi-
as mas modernas, como, por ejemplo, la simplicidad de RATCHET o la inferen-
cia filogenética Bayesiana (MrBayes). ** Analisis fenéticos de distancias y simi-
litudes. EUT = clase Eutardigrada.

MATRICES
ANALISIS Familias | Géneros EUT | Especies Ibéricas EUT

ANALISIS FILOGENETICOS
Branch and Bound* v
Stepwise additon-random*
Branch swapping-TBR* \/‘ \/4
Rachet v v
MrBayes v v v

ANALISIS FENETICOS

| Neighbour Joining (NJ)** v v v
UPGMA** v v v
Multidimensional Scaling MDS)** | V' v v

El problema con los métodos heuristicos es que pueden caer en minimos locales en
vez de encontrar minimos globales (Swofford y Begle, 1993). Para solucionar este pro-
blema se ha desarrollado un algoritmo heuristico de parsimonia, denominado simplici-
dad de Ratchet (Nixon, 1999), que se puede realizar con el programa W INCLADA
(Nixon, 2002). El analisis Ratchet consiste en (Giribet y Wheeler, 1999): (1) generar un
arbol de inicio, (2) pesar al azar un subconjunto de caracteres, (3) buscar los arboles mas
parsimoniosos y mantener s6lo uno, (4) devolver a los caracteres sus pesos originales y
cambiar el arbol encontrado en el paso 3, y (5) volver al paso 2 y repetir los siguientes.
Al generar varios arboles de inicio, soluciona el problema de los minimos locales evitan-
do caer en una sola “isla” y aumenta las posibilidades de encontrar un dptimo global. El
andlisis se ha aplicado a todas las matrices del presente estudio (Tabla 4.6.8), realizando
tantas iteraciones como sean necesarias hasta que la topologia del arbol consenso majo-
rity rule se estabilice. Este tipo de analisis, ademads, se puede usar con matrices muy
grandes (Nixon, 1999).

La inferencia Bayesiana se puede aplicar como analisis filogenético gracias al
algoritmo desarrollado por Huelsenbeck y Ronquist, en el programa MrBayes
(Huelsenbeck y Ronquist, 2001). Como ya se ha comentado anteriormente, este método

se basa en la probabilidad a posteriori, que es la probabilidad de que un arbol sea el
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correcto segun una informacidn previa, resultados anteriores o estimas realizadas
mediante maximum likelihood (maxima parsimonia, ML), y se representa con la férmu-

la de Bayes (Huelsenbeck et al., 2001):

X | Ti) f(Ti)

f(Ti| X) =
T RX | Ti) f(Ti)

donde f(Ti | X) es la probabilidad a posteriori de la filogenia “iésima”, que se interpre-
ta como la probabilidad de que Ti sea el arbol correcto dados unos datos, f(X | Ti) es la
probabilidad del arbol i, y f{Ti ) es la probabilidad a priori del arbol i. El primer paso
del método consiste en determinar el modelo filogenético que va a regir la evolucion de
los caracteres (Huelsenbeck y Ronquist, 2001). miciah'r;ente, la inferencia filogenética
Bayesiana se desarrollé para matrices de datos moleculares, para los que se utilizan los
mismos modelos que para ML. Mas recientemente (Lewis, 2001) se ha desarrollado un
modelo para datos morfoldgicos, el modelo de Markov para k estados 6 Mk. Este mode-
lo asume unos supuestos acerca de la evolucion de los caracteres (Lewis, 2001): (1) a
priori no considera ninguna ordenacion ni polarizacién de los estados de los caracteres,
(2) en cada rama de la filogenia se permiten cambios de estado en cualquier momento,
siendo cada uno de los cambios independiente de los otros, (3) la probabilidad de cam-
bio es simétrica para cualesquiera dos estados de un caracter, es decir, la probabilidad de
cambio instantaneo del estado i al j es la misma probabilidad de cambio instantaneo del
estado j al i, y (4) la longitud de las ramas se define como el mimero de cambios espe-
rados por carécter a lo largo de esa rama, que se representa como:
k-1)At

donde £ es el nimero de estados posibles, A es la tasa instantanea de un cambio entre
estados de un carécter y t es la cantidad de tiempo representada en la rama.

Una de las criticas que se le ha hecho al modelo Mk es que supone que la probabi-
lidad de observar cambios a lo largo de una rama aumenta con la cantidad de tiempo aso-
ciado a esa rama, lo que podria interpretarse explicitamente gradualista, aunque en rea-
lidad el modelo supone una cantidad de cambio medio, sin especificar si se produce de
una sola vez (como un suceso de especiacion), o si es gradual a lo largo del periodo
representado por la rama (Lewis, 2001). Otra de las criticas que recibe el modelo Mk es

que permite cambio libre en las dos direcciones de dos estados de caracter dados, lo que
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podria parecer irreal para muchos bidlogos respecto a caracteres morfolégicos. A este

respecto el modelo permite ese cambio libre, pero se puede modificar para que el cam-
bio se pueda producir sélo una vez o no se produzca (Lewis, 2001).

Finalmente, la inferencia Bayesiana analiza tanto caracteres variables (los conside-
rados informativos en parsimonia), como las autapomorfias (que proporcionan informa-
cién acerca de la cantidad de cambios que se han producido a lo largo de las ramas ter-
minales) y los caracteres constantes (Lewis, 2001). Esta es una de las razones por las que
ML se resiste a los problemas de atraccién de ramas (en la que dos ramas largas que no
son adyacentes en el arbol verdadero aparecen como mas cercanas la una de la otra en
parsimonia; Holder y Lewis, 2003), y es que acepta una explicacién de la similitud basa-
da en convergencias y paralelismos, a diferencia de la parsimonia, que s6lo permite
explicaciones genealdgicas de similitud entre taxones terminales (Lewis, 2001).

El segundo paso de la inferencia filogenética Bayesiana consiste en comprobar el
ajuste de la evolucién de los caracteres segun el modelo de evolucion seleccionado, cal-
culando la probabilidad a posteriori. Esta probabilidad, aunque fécil de formular, requie-
re un sumatorio de todos los arboles y para cada arbol, la integracién de todas las com-
binaciones posibles de longitud de las ramas y de los valores del modelo seleccionado
(Huelsenbeck et al., 2001). Esto es imposible de calcular analiticamente y, por ello, se
utiliza la Markov Chain Monte Carlo (MCMC) (Huelsenbeck y Ronquist, 2001). El
método MCMC muestra filogenias segin su probabilidad a posteiori utilizando un algo-
ritmo muy efectivo, el de Metropolis-Hasting (MH) (Huelsenbeck y Ronquist, 2001).
Este algoritmo construye una cadena de Markov (Markov Chain), donde cada estado
nuevo, propuesto al azar, es aceptado o no segun la probabilidad de ese estado sea menor
0 mayor que una cierta variable R, que depende de (Huelsenbeck y Ronquist, 2001): (1)
la probabilidad del estado actual de la cadena, (2) la probabilidad del nuevo estado que
se evalia, (3) la probabilidad del nuevo estado dada la del viejo estado y (4) la probabi-
lidad de realizar el movimiento inverso. Este proceso se repite miles o millones de veces
para cada nuevo estado de la cadena y da como resultado una secuencia de estados acep-
tados que forman la cadena de Markov. Esta cadena forma una muestra valida, aunque
dependiente de su distribucién, de la probabilidad a posteriori (Tierney, 1994).
Finalmente, se utiliza un arbol consenso de todos los arboles seleccionados, con la pro-
babilidad a p osteriori de 1os clados de los arboles filogenéticos (Huelsenbeck et al.,
2001). En este trabajo el programa MrBayes se realiza con 5.000.000 de réplicas o gene-

raciones en cada uno de los andlisis, seleccionando 1 de cada 100 arboles propuestos.
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4.6.5.- Medidas de la homoplasia de los caracteres

Los anélisis filogenéticos realizados m ediante la metodologia cladistica ofrecen
varias medidas de la homoplasia del o los cladogramas igualmente parsimoniosos obte-
nidos. Por un lado, esta la longitud del arbol, que nos indica el mimero de pasos o cam-
bios requeridos para llegar a la topologia propuesta. Por otro lado, esta el indice de con-
sistencia (IC), que indica la solidez de cada caracter, teniendo en cuenta la cantidad de
pasos minimos para ese caracter y la cantidad de pasos totales que tiene el cladograma
(Goloboff, 1998). Este indice es sensible a la proporcién de caracteres ordenados y a los

missing data. La interpretacion del IC es la siguiente (Swofford y Begle, 1993):
- IC=1, ajuste perfecto entre caracteres y cladogramas.
- IC=0, ajuste malo entre caracteres y cladogramas.

Finalmente, se puede utilizar el indice de retencién (IR) que expresa el nimero de
caracteres en el cladograma explicados como sinapomorfias. No es sensible ni a carac-
teres c onstantes, ni a autapomorfias. L a i nterpretacion d e e ste i ndice es ( Swofford y

Begle, 1993):
- IR=1, ausencia de homoplasia; valores altos de IR indican que los cambios se
acumulan en las ramas internas.
- IR=0, aumenta la homoplasia; valores bajos de IR indican que ios cambios se
acumulan en las ramas terminales.

4.6.6.- Fiabilidad de los arboles

Otro tipo de medidas que se pueden realizar sobre los arboles obtenidos con los
andlisis cladisticos nos permiten determinar la fiabilidad de los arboles. Una de estas
medidas es el analisis Bootstrap que establece el apoyo que dan los datos a los distintos
clados del arbol. El método de Bootstrap toma la matriz de datos como un universo. A
continuacidén, se remuestrean, con reposicion de caracteres, al azar y se construye una
matriz nueva del mismo tamafio que la original. Esta nueva matriz se analiza con algu-
no de los métodos de parsimonia, y se guardan los cladogramas 6ptimos obtenidos. Esto
se repite n veces (normalmente n es 100, 6 multiplo de 100, y asi los resultados se expre-
san en porcentaje). Finalmente, se comparan todos los cladogramas obtenidos, se calcu-
la el porcentaje de aparicion de cada clado y se representan los clados y el porcentaje de
representacion de cada uno de ellos mediante un consenso (normalmente majority rule).
Se suele considerar que un clado esta apoyado por los datos con un porcentaje igual o

superior al 70% (Holder y Lewis, 2003), aunque Felsenstein (1985) considera que este
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valor deberia ser 95%. El Bootstrap se puede utilizar con casi todos los analisis (Holder

y Lewis, 2003), estando limitado por el tiempo computacional. Se efectiian analisis de
bootstrap con los prgramas PAUP y WINCLADA, realizando 100 réplicas para cada
analisis con PAUP y 1.000 con WINCLADA.

Otra medida que nos permite determinar el apoyo de los datos a un clado (grupo
monofilético obtenido en un cladograma) es el indice o apoyo de Bremer. Se trata de
determinar el apoyo a un clado (o rama) cuantificando el mimero de pasos extra necesa-

rios para perder una rama en el arbol (Bremer, 1994).

4.6.7.- Arboles consenso

Los arboles consenso son una representacion grafica de los puntos de acuerdo entre
los distintos arboles fundamentales (que se definen como la representacion de la infor-
macién contenida en datos). En este trabajo se va a trabajar con dos de los tipos de arbo-
los consenso, el consenso estricto, que s6lo representa los clados que estan presentes en
todos los arboles 6ptimos y el majority rule, que representa todos los componentes que

estan presentes, al menos, en la mitad mas uno de los cladogramas 6ptimos.

4.7.- APROXIMACION A LAS RELACIONES FENETICAS EN TARDIGRADA

El andlisis fenético tiene como objetivo clasificar por similitud total, morfolégica
y/o de otro tipo, sin diferenciar entre estados derivados y primitivos (Sanchiz y Garcia
Valdecasas, 1980), es decir, segn el criterio de maxima semejanza (Bello, 1996). Con
este estudio se pretende comprobar si la clasificacién actualmente aceptada de

Tardigrada se ha construido mediante este criterio.

4.7.1.- Caracteres

Los caracteres y estados de caracteres utilizados en el anilisis fenético son los mis-
mos que los del analisis filogenético. Esto permite asegurar que si hay resultados distin-
tos segun los analisis, fenético o filogenético, y uno de ellos coincide con la clasificacién
tradicinal del phylum, las diferencias se deben al empleo de distintos criterios (y lo que
ello implica en cada caso) y no al uso de distintas matrices de datos. En el andlisis fené-
tico los caracteres han de cumplir los siguientes requisitos (Sneath y Sokal, 1973): no

estar correlacionados unos con otros, ser variables dentro del grupo a estudio y ser infor-
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mativos. El estudio de redundancia, independencia y nivel informativo de los caracteres
realizado en el analisis filogenético comprende, en este trabajo, los tres requisitos del

analisis fenético.

4.7.2.- Indices utilizados

Los anélisis fenéticos se desarrollan a partir de matrices de similitud, diferencia o
correlacion, dependiendo del tipo de analisis que se emplee. En este estudio se ha selec-
cionado el coeficiente de similitud de Gower, que mide el grado de similitud y sirve para
combinaciones de caracteres binarios, multiestado, cualitativos y cuantitativos (Dunn y
Everitt, 1982; Legendre y Legendre, 1998). Este coeficiente se define como:

donde Sijk es la contribucién de la variable k y Wijk es una variable cuyo valor es 0 6 1,

Wijk Sijk
Sk Wik

segun si la comparacion es valida o no para la variable k. Se puede calcular con el pro-
grama de ordenador CLUSTANGraphics versién 5.25 (Clustan, 2002). Ademas se ha
utilizado un indice de distancia, la diferencia media de los caracteres (mean character
difference) que es el desarrollado en PAUP version 4.01b10 (Swofford, 2002) para los

analisis de distancia elaborados con dicho programa.

4.7.3.- Analisis fenéticos

En este estudio se ha tratado de determinar el criterio utilizado para construir la cla-
sificacion actual de Tardigrada y al estudiar las relaciones de similitud entre los taxones
analizados. Para comprobar si la clasificacion se basa en similitud global morfolégica se
han llevado a cabo varios analisis, no con el fin de realizar un estudio fenético exhausti-
vo, sino utilizando aquellos andlisis mas ampliamente empleados. Las tres matrices de
datos (Familias de Tardigrada, Géneros de Eutardigrada y Especies ibéricas de
Eutardigrada) se han sometido a tres analisis fenéticos (Tabla 4.6.8):

(1) un andlisis de distancias, Neighbour Joining (NJ), ejecutado con el pro-
grama PAUP version 4.0b10,
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(2) un agrupamiento jerarquico aglomerativo, el unweighted arithmetic ave-
rage clustering (UPGMA),
(2.2) uno ejecutado con el programa de ordenador NTSY Spc version
2.1 (Rohlf, 1992), con la matriz de similitud obtenida con el indi-
ce Gower, y
(2.b) otro ejecutado con el programa de ordenador PAUP version
4.0b10, con la matriz de distancias obtenida con el indice de la
diferencia media de los caracteres, y
(3) un método de ordenacién, multidimensional scaling (técnicas de las esca-
las miltidimensionales; MDS), ejecutado con el programa de ordenador
STATISTICA versién 6.0 (Statsoft, 2001).

El método Neighbour Joining (NJ) es un método estadistico que realiza una estima
rapida de relaciones (Holder y Lewis, 2003). Trabaja sobre una matriz de similitud o
diferencia, cuya tasa de cambio no es constante en todas las ramas, a diferencia del ana-
lisis UPGMA. En este estudio se ha utilizado una matriz de distancias (diferencias) como
punto de partida, lo que hace que se pueda perder informacién (Holder y Lewis, 2003),
generada con el indice mean character difference. Este método utiliza el algoritmo i-
deado por Saitou y Nei (1987), que a partir de la matriz construida con el indice mean
character difference, une aquellos taxones mas cercanos (es decir, con valor del mean
character difference mas bajo) que se definen como “vecinos” (neighbours). A continua-
cién calcula la distancia entre el nodo que une los dos taxones vecinos y el resto de los
nodos, y actia de esta manera hasta agrupar todos los taxones. Paralelamente se van cal-
culando las distancias de las ramas. Para determinar el grado de apoyo de los distintos
grupos se realiza un analisis bootstrap-NJ (con 100 repeticiones).

El andlisis UPGMA es un método j erarquico de agrupamiento anidado, ya que
asigna los objetos (taxones en este caso) a grupos (Sneath y Sokal, 1973; Dunn y Everitt,
1982) e incluye los grupos “inferiores” del analisis en los grupos “superiores”, presen-
tando un resumen de las jerarquias anidadas, y no una representacién de las relaciones
como ocurre con los métodos no jerarquicos (Legendre y Legendre, 1998). El método
UPGMA primero recopila todos los datos iniciales y luego estima la similitud total sobre
los caracteres, mediante la media aritmética de las similitudes o distancias entre el obje-
to candidato a entrar en un cluster (grupo) y cada uno de los miembros de ese grupo (De

Queiroz y Good, 1997; Legendre y Legendre, 1998). Durante este calculo todos los taxo-
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nes reciben el mismo peso (Legendre y Legendre, 1998). A medida que se realiza cada
incorporacion, se reduce su tamafio, lo que se traduce en la pérdida de informacién
(Legendre y Legendre, 1998). Para comprobar el grado de ajuste del analisis de agrupa-
miento de los datos, el programa NTSY Spc calcula el producto-momento de correlacién,
R, cuyo valor esta estandarizado. La interpretacion de este indice se puede realizar tal y

como Rolhf (1992) propuso en el manual del programa NTSY Spc:
0,9 <=R = Ajuste muy bueno
0,8<=R<0,9 = Ajuste bueno
0,7<=R<0,8 = Ajuste pobre
R<0,7 - Ajuste muy pobre

El analisis UPGMA ejecutado con PAUP no calcula el producto-momento, R, por
ello, se ha realizado un andlisis bootstrap (Felsenstein, 1985) con del programa PAUP,
que determina el grado de apoyo de los grupos formados con el analisis UPGMA. Las
principales criticas a este método se centran en la obligacién a una jerarquia anidada
estricta de los taxones, cuando las relaciones de similitud rara vez la exhiben (De
Queiroz y Good, 1997). Esta imposicién puede provocar la creacién artificial de grupos
a pesar de que no se encuentren inherentes en los datos (De Queiroz y Good, 1997). Sin
embargo, se ha aplicado el agrupamiento UPGMA, ya que, por un lado, permite deter-
minar si la clasificacion de Tardigrada se ha establecido segin el criterio de jerarquia ani-
dada y, por otro lado, se trata de uno de los métodos mas populares en fenética, lo que
permitira futuras comparaciones con otros analisis (Sokal, 1986).

Existen otra serie de métodos que analizan los patrones de similitud, sin constrefiir
el andlisis a una jerarquia anidada. Entre ellos estin los métodos de ordenacion, que
agrupan en un espacio multidimensional de caracteres sin obligar a una jerarquizacién
de los taxones (De Queiroz y Good, 1997). El analisis multidimensional scaling (técni-
cas de escalas multidimensionales, MDS) es uno de estos métodos de ordenacion que
permite trabajar con matrices de similitud, no impone ningtn tipo de distribucion ni de
relacién entre los datos y ofrece unas soluciones facilmente interpretables. El método
MDS actia moviendo los o bjetos (taxones) en el espacio d efinido por el niimerode
dimensiones requerido y comprueba como se reproducen las distancias entre los taxones
en la nueva configuracion. En términos técnicos, el programa utiliza un algoritmo con
una funcién de minimizacidn, que evalda las distintas configuraciones espaciales, con el
objetivo de maximizar el grado de ajuste (o minimizar el desajuste). El grado de ajuste
de las distancias entre taxones y su representacion en la nueva configuracién espacial se

puede medir con el Stress. Este indice, denominado Phi, se define como:
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Phi = Z{d;; - (8;)]>
donde dij son las distancias reproducidas en la nueva configuracién, segun el nimero de

dimensiones que se solicita y 51_‘;‘ son las distancias observadas. La expresion f (| 5,-1- ) indi-
ca una transformacion no métrica de los datos observados. Cuanto menor sea el valor de
Stress, mejor se ajustaran los datos a la nueva configuracion.
Un problema a la hora de estudiar la ordenacién de los datos con MDS es determi-
nar cuantas dimensiones debemos estudiar (el programa STATISTICA; Statsoft, 2001)
permite hasta 9 dimensiones, con la dificultad que ello implica a la hora de interpretar
los resultados). Existe una representacion, denominada Scree test, que permite determi-
nar el minimo de dimensiones necesarias para explicar satisfactoriamente los datos. La
grafica Scree test consiste en representar el numero de dimensiones en el eje X y el valor
de Stress correspondiente a cada una de las dimensiones en el eje Y. Para determinar el
nimero de dimensiones 6ptimo se trata de encontrar:
- el punto en el que la pendiente de la curva de dicha grafica se suaviza, y
- la dimensidn en la que se cree un equilibrio entre el nimero de dimensio-
nes (a partir de tres dimensiones la interpretacién de la configuracion espa-
cial presenta dificultades) y el porcentaje de varianza explicada en esa

dimensién, dado por la inversa del valor de Stress.

4.8.- ANALISIS PRELIMINAR DE LA DISTROBUCION DE LA BIODIVERSIDAD EN LA SIERRA

DE GUADARRAMA

El estudio de la biodiversidad es un objetivo que ha cobrado gran importancia en
las ultimas décadas, junto a los estudios de conservacidn, en un intento de cuantificar la
diversidad bioldgica, es decir, la variacién entre los organismos vivos, a distintas esca-
las bioldgicas: la constitucién genética de los individuos y las poblaciones (diversidad
genética), el conjunto de especies de grupos funcionales y comunidades completas
(diversidad especifica) y el conjunto de comunidades de un paisaje o region (diversidad
ecologica) (UNEP, 1992; Moreno, 2001). En este estudio sélo se va a hacer referencia a

este ultimo componente.

La diversidad especifica se ha separado en tres componentes, diversidades alfa,

beta y gamma, para abordar su estudio y sus cambios respecto al entorno (Whittaker,
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1972). La diversidad alfa es la riqueza de especies de una comunidad local; la diversi-
dad beta es el grado de cambio o reemplazo en la composicidn de especies entre diferen-
tes comunidades de un paisaje y, finalmente, la diversidad gamma es la riqueza de espe-
cies del conjunto de comunidades que integran un paisaje, resultado de las diversidades
alfa y beta (Whittaker, 1972; Moreno 2001). Cada tipo de diversidad, alfa, beta o
gamma, se puede examinar con distintos indices que nos aproximan a su valor desde dis-
tintos criterios y perspectivas (para una revisién de los indices consultar Whittaker et al.,
2001; Legendre y Legendre, 1998 y Moreno, 2001). En primer lugar, hay que tener en
cuenta cuan dificil o sencillo es calcular dicho indice y, por tanto, el grado de dificultad
que tendra su interpretacién (Tokeshi, 1993). En segundo lugar, hay que determinar el
nivel de diversidad que se quiere analizar, dentro de las comunidades (diversidad alfa),
entre c omunidades ( diversidad beta) o para un conjunto de c omunidades (diversidad
gamma) (Sepkoski, 1988). En tercer lugar, considerar la aplicabilidad de ese indice a
conjuntos de datos mas o menos grandes (Tokeshi, 1993). En cuarto lugar, hay que tener
en cuenta el grupo bioldgico con el que se esta trabajando, la disponibilidad de datos que
se tiene (Cousins, 1991; Moreno, 2001) y si es un indice usado de forma general en tra-
bajos presentes y pasados en el grupo taxonémico concreto q ue se e studie ( Tokeshi,
1993).

En esta seccion se pretende realizar una primera aproximacion a algunos de los
posibles estudios de biodiversidad que se pueden efectuar, a partir de una recopilacién
de informacién taxondmica y autoecoldgica como la realizada en este trabajo con los tar-
digrados de la Sierra de Guadarrama.

4.8.1.- Balance general de los resultados

En este apartado se va a presentar una visién general de los resultados obtenidos,
mediante una descripcién tanto de los valores encontrados para las variables ambienta-
les estudiadas como para las variables bidticas relacionadas con los tardigrados. Estas
ultimas se van a estudiar desde tres perspectivas: (1) la taxonémica, comparando el
numero de las distintas categorias (clases, érdenes, familias, géneros y especies) obteni-
das en este estudio con los valores totales (mundiales), los resultados en la Peninsula
Ibérica y los datos en la Comunidad de Madrid, respectivamente, obtenidos a partir de la
bibliografia, (2) la ocupacidn territorial de los tardigrados en la Sierra de Guadarrama,
por época del afio y por habitat y sustrato estudiado y (3) por especie, describiendo los
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valores de las variables ambientales para cada especie encontrada en las localidades en

las que aparece cada una, asi como su abundancia.

4.8.2.- Anilisis de la biodiversidad

En esta seccion se va a estudiar la diversidad de los tardigrados en la Sierra a tra-
vés de algunos indices de diversidad alfa. De entre los diferentes indices se han seleccio-
nado cuatro de ellos principalmente debido a su amplia utilizacién, la facilidad en su
interpretacion y porque reflejan diferentes aspectos de la diversidad.

Una de las medidas més frecuentemente utilizadas es el numero de especies (S),
que mide la riqueza de especies, ya que es facil de calcular y de interpretar (Mayr, 1992),
refleja distintos aspectos de la biodiversidad, existen muchos datos taxonémicos dispo-
nibles incluso para grupos poco estudiados (Gaston, 1996; Moreno, 2001) y quiza sea el
indice menos ambiguo (Peet, 1974). En este sentido se entenderia que la diversidad alfa
es resultado de un proceso evolutivo que se manifiesta a través de la existencia de dife-
rentes especies dentro de un habitat concreto (Moreno, 2001).

El indice de Margalef (DMg) también mide la diversidad de especies, pero supone
que existe una relacién funcional entre el nmiimero de especies y el numero total de indi-
viduos (S = (N)!’k, donde k es una constante; Magurran, 1988) y, por ello, transforma el
numero de especies (S) a una proporcién que depende del nimero total de individuos
(N). La ecuacién que define este indice es:

DMg =(S-1)logN

El indice de Shannon-Wiener (H’) forma parte de los indices que estudian la
estructura de la comunidad a través de la abundancia proporcional de las especies y que
tienen en cuenta la equidad o uniformidad de la comunidad (Moreno, 2001). Este indice
mide el grado promedio de incertidumbre al tratar de predecir a qué especie pertenecera
un individuo escogido al azar de una coleccién (Peet, 1974; Magurran, 1988). Adquiere
valores entre 0, cuando hay una sola especie, y el logaritmo de S, cuando todas las espe-

cies estan representadas (Magurran, 1988). Su ecuacion es:

H'=-Zp;lnp;

pj =ny/N
donde p; es la abundancia proporcional de la especie i, n; el mimero de individuos de la
especie i y N es el nimero total de individuos. Las principales criticas a este indice son
que es insensible a las especies raras, que pueden jugar un papel esencial en los ecosis-

temas y que la importancia de una especie no tiene por qué reflejarse necesariamente en
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su abundancia (Hurlbert, 1971), aunque una critica mas profunda es que trata a todas las
especies como iguales, cuando la base en la identificacion de las especies es que unas y
otras son diferentes (Cousins, 1991). A pesar de ello, se utiliza en este trabajo por lo
extendido de su uso, lo que hace fécil su comparacion con otros trabajos.

El indice de Simpson (A) también estudia la estructura de la comunidad mediante
la abundancia proporcional de las especies, pero se basa en la dominancia de las mismas
(Peet, 1974; Magurran, 1988). Este indice es la inversa de la equidad (Lande, 1996) e
indica la probabilidad de que dos individuos tomados al azar de una muestra sean de la
misma especie (Moreno, 2001). La ecuacion para calcular este indice es:

A=2 pi2

p; =nyN
donde p; es la abundancia proporcional de la especie i, n; el nimero de individuos de la
especie i y N es el numero total de individuos.

Por otra parte, el primer analisis que se ha llevado a cabo en este trabajo tiene
como objetivo determinar la eficacia de los muestreos realizados mediante curvas de
acumulacién. Estas permiten determinar si el nimero de especies encontradas en la zona
de estudio con los muestreos realizados es representativo de la diversidad de tardigrados
existente. Las curvas de acumulacidn se han hecho con el programa EstimateS (Colwell,
2000), que realiza una curva de colecta aleatorizando el orden de entrada de las unida-
des d e esfuerzo d e muestreo (en este c aso cada una de las muestras recogidas en el
campo). Se aleatoriza cien veces el orden de entrada de las muestras para eliminar el
efecto que pueda tener el orden en el que se recogieron las mismas sobre la forma de la
curva. Después, las curvas se ajustan mediante una estimacién no lineal a una funcién
que describe la tasa de incremento de nuevas especies en cada muestra. Aunque se pue-
den utilizar otras funciones para este ajuste (ver Soberdn y Llorente, 1993 y Colwell y
Coddington, 1995), se eligié la ecuacién de Clench, recomendada por Hortal et al.
(2004), para modelizar la relacion entre el nimero de especies encontradas y el esfuer-

zo de muestreo y cuya expresion es:
S, = a*[n/(1+b*n)]

donde S, es el niimero de especies recolectadas a un nivel de esfuerzo n, a es la tasa de
incorporacion de nuevas especies y b es un parametro relacionado con la forma de la
curva. El método de ajuste de la curva que se utiliza es el Simplex and Quasi-Newton
(StatSoft, 2001). El cociente a/b es la asintota tedrica de la curva de acumulacion e indi-

ca el nimero maximo tedrico de especies que se pueden conseguir aumentando indefi-

176

R e R



FLSP

nidamente el esfuerzo de muestreo. La pendiente de la curva en un punto determinado

indica el porcentaje de diversidad que se ha recogido hasta ese momento (Hortal et al.,
2004). Dicha pendiente viene dada por la tangente de la curva en un punto, que es la pri-
mera derivada de la ecuacién anterior, es decir: rn=a/b[l+(b+n)2]. La pendiente de la
curva en el ultimo punto es la tasa actual de incorporacién de nuevas especies al inven-
tario.

Todos los andlisis estadisticos efectuados en este apartado se llevaron a cabo con
el paquete estadistico STATISTICA (StatSoft, 2001). La normalidad de los datos se ha
estudiado con el test de Kolmogorov-Smirnov. Comprobada la ausencia de normalidad
en los datos obtenidos, se utiliz6 la estadistica no paramétrica para analizarlos.

Por un lado, se ha realizado el analisis de los cuatro indices segtin las variables
abiodticas discretas estudiadas (época del afio, habitat y sustrato, clases de altitud, orien-
tacion de las muestras, tipo de vegetacion y especies de musgos, liquenes y arboles o
arbustos, de donde proviene la hojarasca analizada) con los anilisis monovariantes U-
Mann-Whitney, una alternativa no paramétrica para el test de ¢ para muestras indepen-
dientes, y Kruskal-Wallis ANOVA, una alternativa para los analisis de ANOVA. Estos
dos tipos de andlisis, U-Mann-Whitney y Kruskal-Wallis, estudian las diferencias entre
dos grupos o mas de dos grupos, respectivamente. En los casos en que se ha necesitado
un analisis equivalente al test de la ¢ para muestras dependientes, se ha utilizado el ana-
lisis de Wilcoxon.

Por otro lado, se ha llevado a cabo el analisis de los cuatro indices de diversidad
(nimero de especies, indice de Margalef, indice de Shannon-Wiener e indice de
Simpson) con las variables abidticas continuas, mediante un Analisis de Componentes
Principales (ACP) y un Anélisis de Correspondencias Candnicas (ACC). Este analisis se
ha realizado con dos grupos de aquéllas: (1) por una parte, con las variables ambientales
medidas puntualmente en cada muestra, a saber, temperatura, luminosidad, velocidad del
viento, distancia desde el suelo hasta la muestra, peso seco de la muestra recogida y alti-
tud, y (2) por otra parte, con variables ambientales anuales (procedentes de Hortal, 2004)
medidas por cuadricula de 10 km de lado (y obtenidas a partir de los valores de las cua-
driculas de 1 km2) (Tabla 4.8.1):

1) la altitud media (m),
2) la pendiente media (en grados),

3) la precipitacion media anual (mm), como la suma de las medias anuales,
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4) la precipitacion estival (mm), como la suma de las precipitacuiones medias
durante los meses de verano, junio, julio y agosto,

5) la temperatura media anual (°C), como la media de las 12 medias anuales,

6) la temperatura media minima (°C), como la mas pequeiia de las medias anuales,

7) la temperatura méxima anual (°C), como la mayor de las maximas anuales, y

8) tres variables de insolacién: radiacién solar 1, Rsol 1 (de 3,7 a 4 kwh/m?/dia),
radiacién solar 2, Rsol 2 (de 4 a 4,3 kwh/m?/dia ) y radiacién solar 3, Rsol 3 (de
4,3 a 4,6 kwh/mZ/dia).

El ACP permite resumir en pocos factores el efecto de las variables ambientales
estudiadas, es decir, las variables correlacionadas se combinan en un factor, de forma que
los factores son independientes y no correlacionados entre si. La extraccién de estos
componentes principales se realiza mediante la rotacion para maximizar la varianza del
factor, una vez encontrado el eje en el que varianza es maxima (primer factor), se defi-
nen otros ejes (otros factores) que maximizan la varianza que queda, y que no incluyen
la del primer factor. Por ello los factores son independientes u ortogonales entre si.
Dichos factores, obtenidos con el ACP, son los que se han analizado mediante el ACC
para determinar la influencia de las variables ambientales estudiadas sobre los tardigra-
dos, como ya hicieron, por ejemplo, Read ef al. (1998), para analizar la influencia de
metales pesados sobre diferentes comunidades de invertebrados edaficos, y Sanchez
Moreno (2004), para determinar el efecto de los vertidos de la mina de Aznalcdllar
(Parque Natural de Dofiana, Andalucia) sobre la comunidad nematoldgica.

Finalmente, se realizara un analisis ACC que se desarroll6 para detectar el tipo de
relaciones que existen entre dos conjuntos de variables y, especialmente, para detectar la
influencia de las variables ambientales sobre la presencia y abundancia de especies (Ter
Braak, 1987). Este tipo de andlisis es especialmente util para el estudio de bloques de
datos con un gran nimero de ausencias, como suele ocurrir en el estudio de comunida-
des bioldgicas (Read e al., 1998). E1 ACC combina los conceptos de regresion y orde-
nacidn, y selecciona las combinaciones lineales de las variables ambientales que maxi-
mizan la dispersién de los datos sobre las especies, es decir, elige la mejor contribucién
de cada variable sobre el primer eje candnico resultante. Los siguientes ejes se extraen
mediante el mismo proceso, pero con una limitacion, no estar correlacionados con el pri-

mero (Jongman et al., 1995). El ACC puede ser util para detectar la influencia de las
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Tabla 4.8.1:Valores de las variables ambientales anuales por punto de muestreo. Altmed =
altitud media (m), Pendmed = pendiente media (grados), Tmed = temperatura
media (°C), Tmax = temperatura maxima (°C), Tmin = temperatura minima (°C),
Prmed = precipitaciones medias (mm), Prest = precipitaciones estivales (mm),
de los meses de Junio, Julio y Agosto, Rsol = radiacion solar (kwh/m2/dia).

Punto Altmed Pendmed Tmed Tmax Tmin Prmed Prest Rsoll Rsol2 Rsol3
1.1 1286.9 6.0 10.0 328 -8.6 871.7 93.3 575 42.5 0.0

12 1286.9 6.0 10,0 32.8 -86 8717 933 575 42.5 0.0
1.3 1286.9 6.0 10.0 32.8 -86 8717 933 575 42.5 0.0
2.1 1491.1 8.0 8.0 298 -103 11227 113.7 100 80.0 10.0
2.2 1491.1 8.0 8.0 298 -103 1122,7 113,7 100 80.0 10,0
23 1491.1 8.0 8.0 298 -103 1122,7 113.7 100 80.0 10,0
3.1 1090.5 4.4 124 35.8 68 8168 912 640 36.0 0.0
32 1090.5 44 124 35.8 -68 8168 912 640 36.0 0.0
33 1090.5 4.4 124 35.8 68 8168 912 64.0 36.0 0.0
4.1 1669.1 9.1 6.7 275  -11.0 13440 1256 225 60.6 169
4.2 1669.1 9.1 6.7 275 -11.0 13440 1256 225 60.6 16.9
43 1669.1 9.1 6.7 275 -11.0 13440 1256 225 60.6 16,9
5.1 1420.5 7.1 9.6 3L -109 9205 979  81.0 19.0 0.0
5.2 1420.5 7.1 9.6 31,1 -109 9205 979  81.0 19.0 0.0
53 1420.5 7.1 9.6 311 -109 9205 979 810 19.0 0.0
6.1 996.5 4.2 12,5 356 -6.2 7799 8717 960 4.0 0.0
6.2 996.5 4.2 12.5 356 -6.2 7799 877 960 4.0 0.0
63 996.5 4.2 12,5 35.6 -6.2 7799 87.7 960 4.0 0.0
7.1 1612.5 10.4 89 304 -9.7 1089.3 109.1 430 440 13,0
72 1420.5 7.1 9.6 31,1 -109 9205 979 810 19.0 0.0
7.3 ] 4.2 12,5 35.6 -6.2 7799 877 960 4.0 0.0
8.1 1420.5 7.1 9.6 3.1 -109 9205 979 810 19.0 0.0
8.2 1420.5 7.1 9.6 31 -109 9205 979  81.0 19.0 0.0
83 1420.5 7.1 9.6 3t -109 9205 979 810 19.0 0.0
9.1 17512 8.4 9.8 316 -10.7 8768 975 13.0 66.7 204
9.2 1751.2 8.4 9.8 316 -10.7 8768 97.5 13.0 66.7 204
9.3 1751.2 8.4 9.8 316 -10.7 8768 97.5 13.0 66.7 204
10.1 910.2 2.1 12.8 35.0 -5.3 732.7 833 940 6.0 0.0
102 910.2 2.1 12.8 35.0 -5.3 7327 833 940 6.0 0.0
103 910.2 2.1 12.8 350 -5.3 732.7 833 9490 6.0 0.0
11.1 1146.2 6.1 12.1 33.8 -6.4 7403 888 660 31.0 3.0
112 1146.2 6.1 12.1 338 -6.4 7403 88.8 66.0 31.0 3.0
113 1146.2 6.1 12,1 33.8 -6.4 7403 888 66.0 31.0 3.0
12.1 1415.7 7.0 10.8 323 9.0 8300 92.1 610 37.0 2.0
122 1415.7 7.0 10.8 323 90 8300 921 610 37.0 2.0
123 14157 7.0 10.8 323 90 8300 921 610 37.0 2.0
13.1 1471.8 8.7 10.6 324 -9.1 8159 953 53.7 45.3 L1
13.2 1471.8 8.7 10.6 324 -9.1 8159 953 537 453 1.1
133 1471.8 8.7 10.6 324 -9.1 8159 953 53.7 453 1.1
15.1 826.3 2.8 13.0 35.5 56 6599 792 70.0 30.0 0.0
152 826.3 2.8 13.0 35.5 =56 6599 792 70.0 30.0 0.0
153 826.3 2.8 13.0 35.5 -56 6599 792 70.0 30.0 0.0
16.1 888.7 2.5 12.7 344 -58 673.8 853 100.0 0.0 0.0
16.2 888.7 2.5 12,7 344 -58 6738 853 1000 0.0 0.0
163 888.7 2.5 12.7 344 -58 6738 853 1000 0.0 0.0
17.1 1185.1 6.0 12.2 343 66 6945 836 660 31.0 3.0
17.2 1063.4 29 11.5 339 -7.2 7121 958 800 20.0 0.0
173 1185.1 6.0 12.2 34, 66 6945 886 66.0 31.0 3.0
18.1 1063.4 2.9 11.5 339 -7.2 712.1 958  80.0 20.0 0.0
182 1063.4 2,9 11.5 339 -7.2 712,1 958 80,0 20.0 0.0
183 1063.4 2.9 11.5 339 -7.2 7121 958 800 20.0 0.0
19.1 1333.8 6.6 114 33.8 -7.2 7186 974 323 67.7 0.0
192 1333.8 6.6 11.4 338 -7.2 7186 974 323 67.7 0.0
193 1333.8 6.6 114 33.8 -7.2 7186 974 323 67.7 0.0
20.1 1256.3 4.7 11.6 340 =73 7141 95,0 269 73.1 0.0
202 1256.3 4.7 11.6 340 =73 7141 950 269 73.1 0.0
203 1529.9 8.1 119 340 -7.1 705.8 924  45.1 549 0.0
21.1 1529.9 8.1 119 34.0 -7.1 7058 924 45,1 54.9 0.0
212 1256.3 4.7 11.6 34.0 -7.3 7141 950 269 73.1 0.0
213 15299 8.1 11.9 34.0 -7.1 7058 924  45.1 54.9 0.0
22.1 1258.1 5.0 119 347 -7.1 6835 90.7 64.0 36.0 0.0
222 1258.1 5.0 11.9 34.7 -7.1 6835 90.7 64.0 36.0 0.0
223 1258.1 5.0 11.9 347 -7.1 6835 90.7 64.0 36.0 0.0
23.1 1048.7 4.2 12.1 35.0 -7.2 6624 876 93.0 7.0 0.0
232 1048.7 4.2 12.1 35.0 -7.2 6624 876 93.0 7.0 0.0
233 1048.7 4.2 12,1 35.0 =72 6624 876 93.0 7.0 0.0
24.1 910.7 3.3 12,6 35.6 66 6293 812 776 18.4 4.1
242 910.7 33 12.6 35.6 -66 6293 812 776 18.4 4.1
243 910.7 3.3 12.6 35.6 6.6 6293 812 776 184 4.1
25.1 755.7 2.3 13.5 37.7 -6.0 5224 66,0 398 60.2 0.0
252 755.7 23 13.5 37.7 -6.0 5224 660 398 60.2 0.0
253 7557 @ 23 @@ 135 377 -60 5224 660 398 602 00
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variables ambientales sobre la presencia y abundancia de diferentes taxones (Sanchez
Moreno, 2004). En este trabajo se utiliza para detectar si existe estructuracion de los
indices de diversidad de los tardigrados segiin las variables ambientales analizadas. La
representacion grafica de los dos grupos de variables (en este trabajo, indices de diver-
sidad, por un lado, y factores ambientales, por otro) en el mismo espacio multifactorial,
representa la modelizacion del efecto de las variables independientes sobre las variables

biologicas (Read ef al., 1998).
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V. RESULTADOS

5.5.1.- SUPERFICIE DE LA UNIDAD DE MUESTREO

El tamafio ideal de muestreo, que ha sido utilizado en el trabajo de campo (9cm?),
se ha obtenido mediante una simulacién por ordenador, a partir de datos preliminares
experimentales.

Los d atos originales, a partirde los cuales se ha llevado a cabo la simulacién,
provienen de la recolecciéon de un musgo completo de 729 cm? de superficie. Dicho
musgo se recogid integro en celdas de 3x3 cm (previamente se habia estudiado que una
superficie de 9 cm? podria contener un numero de tardigrados representativo),
recolectando un total de 75 celdas de 9 cm2, separadas directamente en el campo, recogi-
das en cajas independientes y trasladas al laboratorio donde se separé el material (tras 12
horas d e remojo) bajo la lupa binocular. En cada una de las cuadriculas se anoté el
niimero total de tardigrados. Conocido el niimero de tardigrados por celda de 9 cm? del
musgo, y asumiendo que existe una relacion entre la abundancia y la riqueza de especies
(estudiada en otros grupos: Hurlbert, 1971; Magurran, 1998; Siemann et al., 1999), se
trata de comparar el nimero de tardigrados recolectados segun la simulacién y el numero
de tardigrados esperado en base a los datos reales del musgo.

La simulacién se ha realizado mediante un programa de BASIC desarrollado para
este trabajo (Tabla 5.1.1). En la simulacién se trata de estudiar: (1) por un lado, la super-
ficie 6ptima de cada muestra, es decir, la superficie de la unidad de muestreo y (2) por
otro lado, el niimero de unidades de muestreo por musgo mas conveniente, valorando en
cada caso el esfuerzo de muestreo y los resultados. Se estudian cinco superficies posi-
bles para unidades de muestreo: 9 cm? (1celda de 3x3 cm), 18 cm? (2 celdas de 3x3 cm),
27 cm? (3 celdas de 3x3 cm), 36 cm? (4 celdas de 3x3 cm) y 54 cm? (6 celdas de 3x3
cm). La superficie de 45 cm? (5 celdas de 3x3 cm) no se utilizo por los inconvenientes
técnicos que implicaba su contorno asimétrico. El programa de BASIC desarrollado sim-
ula el muestreo al azar de un musgo, de forma que cada vez que se inicia un muestreo se
restablecen las celdas escogidas la vez anterior (con reemplazo), es decir, se supone que
cada muestreo es nuevo. Se realiza una simulacién para cada unidad de muestreo anal-
izada (9 cm2, 18 cm2, 27 cm?2, 36 cm? y 54 cm?2) y para cada nimero de unidades de
muestreo por musgo estudiado (1 unidad de 9 cm?2, 2 unidades de 9 cm2, 3 unidades de

9 cm?,....... ,20 unidadesde 9 cm?,......). L as superficies totales muestreadas por si-
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IR T

Tabla 5.1.1: Programa de ordenador en BASIC, que se utilizé para la simulacién.

50 D$="muestreo"

70 N=0: NO=5: NC=81

110 DATA 20, 20, 20, 20, 10
120 data 1,2,3,4,6

130 data 81, 40, 27, 17, 13

205 DATA 50, 37, 27,9, 12, 31, 10, 26, 53, 36, 47, 19, 43, 12, 13, 34, 26
210 DATA §, 43, 40, 33, 18, 14, 26, 63, 38, 39, 22, 12, 18, 11, 33, 20, 33
215DATAG, S, 5, 12,4, 19, 21, 46, 36, 17, 36, 16, 10, 12, 14, 46, 46, 30

220 data 14,12,17,17,7,47,22,13,14,32,72,8,28,9,39,41, 40

225 data 18, 13,2,29,22,1,7,11, 12,98, 7, 8 .c 227

230 DATA 87, 21, 58, 36, 83, 55, 32, 60, 83, 38, 32, 65, 101, 34, 38
235 data 44, 39, 9, 17, 40, 53, 82, 26, 60, 58, 44, 19, 34, 69, 85, 46
240 data 36, 49, 80, 47, 32, 3, 105, 18,20 241,

245 data 114, 52, 89, 102, 69, 65, 116, 58, 140, 52, 64, 44, 21, 86, 89
260 data 38, 106, 56, 41, 82, 118, 45, 120, 33, 52,30, 113

261"

265 data 108, 137, 91, 143, 133, 78, 60, 103, 64, 35, 114, 115,78
270 data 132, 82, 118, 125

271°¢

275 data 166, 170, 181, 198, 116, 65, 175, 144, 97, 200, 165, 85, 143
310 for K=1to S:READ N(K) : next

320 for K=l1 to 5:read DI(K) : next

330 for K=I1 to 5:read D2(K) : next

350 for K=l to 5:for I=] to D2(K) :READ DD(K,I) :next [, K

910 randomize (timer)

950 CLS: PRINT "Nombre del fch. dir: " D$ : PRINT

960 PRINT "ENT= S], Otra tecla= DAR nombre"

970 L$=INKEYS : IF L$="" THEN 970 ELSE EZ=ASC (L$)

980 IF EZ<>13 THEN LOCATE 1,22:INPUT "*, D$

1010 for K=1 to NO

10i2 DI§ (K) ="Caso"+str$ (K) +" de"+str$ (N (K) ) +" intenios, "
1014 D28 (K) ="con unidades de"+str$ (DI (K) ) +" cuadr i culas "
1015 for I=1 to N(K) : N=N+l:cls

1020 JJ=INT (D2 (K) /1)

1025 print "Caso” K ", " JJ "muestreos de" I " unidades de" DI (K) "cuadriculas"”
1030 for J=I to JJ: S=O:for L=1 to 81: DX(L)=0: next

1035 forL=lto 1

1040 NR=INT(RND*(D2(K))+1) : if DX(NR)=I then 1040

1060 DX(NR)=!

1090 S=S+DID(K,NR)

1140 next L

1210 D(N,J)=$1

1220 print using "###.# "; D(N,J) ;

1230 next J

1250 locate 23,1: print"PULSE una tecla para continuar";

1260 L$=INKEYS : [F L$=" " THEN 1260

1290 next I

1390 next K

1950 locate 24,1 : print"PULSE una tecla para grabar” ;

1960 L$=INKEYS : IF L$="" THEN 1960

7710 OPEN "O", #1, ZD$+D$

7715 NM=N: N=O

7720 WRITE #1, "2",date$,NO,NM,NC,D1,D2$,D3$,D1,D2,D3,D4$
7730 FOR K=1 TO No

7735 WRITE #1, "",N(K) ,DOS$ (K) ,Di$ (K) ,D2$ (K) ,D3$ (K) ,D1 (K) ,D2 (K) ,D3 (K) ,D4$ (K)
7740 FOR I=1 TO N(K) :N=N+I

7745 FOR J=l TO NC:PRINT #,USING "###.# "; D(N,J);

7750 NEXT J:PRINT #1,"

7760 NEXT LK

7790 CLOSE #1: END

9900 LOAD..c:\programs\gw\muestreo.asc:Stop

9990 for K=l to 5: for 1=1 to 81: print DD(K,I) 9995 next i:print
9997 L$=INKEYS$ : 1F L$="" TREN 9997 9998 next K
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mulacién (por cada unidad de muestreo y numero de unidades de muestreo estudiadas
por musgo) se hacen comparables entre si igualando las superficies totales, es decir se
varia el nimero de veces que se muestrea: se muestrea 81 veces cuando el caso es de 1
unidad de 9 cm? por musgo, 40 veces cuando el caso es de 2 unidades de 9 cm?, etc.

En cada simulacidn (para cada unidad de muestreo y numero de unidades de
muestreo estudiadas por musgo) se guarda el valor del nimero de tardigrados por unidad
de muestreo estudiada (9 cm2, 18 cm2, 27 cm2, 36 cm? o 54 cm?) (Figura 5.1.1). Al final
de cada simulacién (una simulacidn seria, por ejemplo, las 81 veces que tomamos mues-
tras del musgo de 1 unidad de muestreo de 9 cm?2) se calcula la media del nimero de
tardigrados obtenido, dividiendo por el numero de unidades que se han estudiado, es
decir, entre 1 y 20. Por otro lado, se calcula el valor esperado, a partir del niimero total
de tardigrados del musgo (1994 tardigrados) y el nimero total de unidades de muestreo
analizadas por musgo (para las unidades de 1 celda de 9 cm? son 81 unidades, para las
unidades de 2 celdas de cm?2 son 40,5 unidades, etc.). Finalmente se compara el valor
esperado con la media obtenida en cada simulacién.

Los resultados obtenidos para p del anlisis de %2, para cada una de las superficies
de la unidades de muestreo (9 cm2, 18 cm2, 27 cm?, 36 cm?2 o 54 cm?2) y nimero de
unidades de muestreo estudiadas por musgo, se muestran en la Tabla 5.1.2. Se observa
que con las unidades de muestreo de 9 cm? (1 celda de 3x3 cm) se tiene que estudiar
menos superficie del musgo para obtener un nimero de tardigrados por unidad de
muestreo razonablemente representativo del musgo (Tabla 5.1.2). El problema se plantea
al tratar de determinar el nimero de unidades de muestreo de 9 cm?2 que estudiar por
musgo. Los resultados obtenidos con la simulacién indican que habria que estudiar un
minimo de 10 unidades de muestreo de 9 cm? por musgo, pero esto implicaria una inver-
sién de tiempo por musgo desorbitada (entre 20 y 60 horas por musgo). Por lo tanto,
teniendo en cuenta que el objetivo de este trabajo es la diversidad de especies del phy-
lum Tardigrada en la vertiente madrilefia de la Sierra de Guadarrama, parece razonable
invertir ese tiempo en ampliar la region que se va a estudiar (en vez de estudiar intensi-
vamente algunos musgos). En consecuencia, se selecciona como unidad de muestreo una
celda de 9 cm? por musgo. Con el fin de que las muestras sean comparables, se toma la
misma superficie en los cinco medios estudiados por punto de muestreo (musgo de roca,
musgo de tronco, liquen de roca, liquen de tronco y hojarasca).
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Figura 5.1.1: Esquema de como funciona la simulacién disefiada para determinar la superficie del
unidad de muestreo.
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Tabla 5.1.2: Numero de unidades de muestreo para cada superficie de unidad de muestreo analiza-

da y los valores de p del analisis x2 correspondientes para cada combinacion: superficie
de la unidad de muestreo y nimero de unidades de muestreo por musgo. En la zona infe-
rior de la Tabla, se especifica Superficie total optima estudiada por musgo y por super-
ficie de unidad de muestreo analizada segtin resultados del analisis 32 (cm?), y el nime-
ro de unidades de muestreo por musgo y por superficie de unidad de muestreo analiza-
da seguin resultados del analisis 2.

SUPERFICIE DE LAS UNIDADES DE MUESTREO Y VALORES DE p
CORRESPONDIENTES
Iem’ |p 18cm’® |p 27em’® |p 36cm® |p S4cm?® |p
1 6,18E-67 |1 0 1 0 1 2,39E-94 |1 8.93E-57
8 2 4,68E-31 |2 1,82E-70 |2 7,48E-28 |2 4,17E-19 |2 1,73E-34
@ i3 521E-12 |3 1,79E-08 {3 6,57E-19 |3 2,50E-06 |3 8,82E-13
E 4 3.94E-11 |4 4,15E-14 (4 4,32E-07 |4 0,08896 |4 1,13E05
§ 5 0,00399 |5 7,57E-22 |5 1,37E-05 |5 0,00669 |5 0,00307
) 6 844E-06 |6 1,73E-06 |6 5,07E-09 |6 0,77195 |6 0,03437
E 7 0,20127 |7 1,08E-06 |7 0,00421 |7 0,7811 7
wn (8 0,13871 |8 2,66E-04 {8 0,00652 |8 0,9707 8 0,9652
E 9 092874 |9 0,01616 |9 0,99138 |9 0,98339 |9 0,99597
= 10 0.8324 10 0,59866 |10 1,38E-04 |10 0,99858 |10 0,99995
81 0,04001 11 0,85915 {11 0,27372 |11 0,99991 11 0,99995
g 12 0,21456 12 0,17067 |12 0,13871 12 0,99998 |12 1
a8 13 0,82019 |13 0,66783 {13 0,98422 |13 1 13 1
E 14 0,97439 |14 0,80756 |14 0,47552 |14 1
w15 0,47028 |15 0,97772 |15 0,97772 |15 1
g 16 0,84029 {16 0,94221 |16 0,79891 |16 1
& 117 0,99716 17 0,98578 |17 0,99279 |17 1
E 18 0,98339 |18 0,98578 |18 0,98789
Z 119 093793 |19 0,9908 |19 0,97665
20 0,96371 {20 0,99981 |20 0,98789
Superficie total 6ptima estudiada por musgo y por superficie de unidad de muestreo
analizada segin resultados del anilisis y* (cm®)
117-144 | [234-252 | [432450 |  [216252 | [378 |
Niamero de unidades de muestreo por musgo y por superficie de unidad de muestreo
analizada segiin resultados del an4lisis ¥’
10-16 | [13-14 | le1n | fer | [7 |
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5.2.- DISTRIBUCION ACTUAL DE LOS TARDIGRADOS EN LA PENINSULA IBERICA E ISLAS

BALEARES Y CHAFARINAS

La base de datos que se ha elaborado con la informacion existente en la bibliogra-
fia sobre las especies del phylum Tardigrada en la Peninsula Ibérica, Islas Baleares e Islas
Chafarinas, ha permitido establecer un marco de referencia a partir del cual plantearse
otros trabajos sobre los tardigrados ibéricos, incluido el del presente estudio. Las espe-
cies encontradas, los lugares y los medios muestreados donde han aparecido los tardigra-
dos son algunos de los datos que una recopilacion de este tipo puede ofrecer. Gran parte
de esa informacion, que aparece en esta memoria, ya se ha publicado (Guil, 2002). La
base de datos arriba mencionada cuenta con 1.030 registros (un registro es cada ficha de
la base de datos que difiere del resto en, al menos, un campo de informacidon: taxonémi-
co, geografico y/o autoecoldgico) para el archivo de Localidades, 36 registros en el de
Bibliografia, 121 en el de Especies y 127 registros en el de Taxonomia que se correspon-
den con 12 grupos de categorias taxonémicas.

Dieciocho cientificos de diversas nacionalidades han publicado en 91 afios los uni-
cos 35 articulos sobre tardigrados ibéricos que existen (sin contar el trabajo de Heinis,
1908, tnico sobre los tardigrados en las Islas Canarias; Tabla 2.7.1), mientras que a nivel
mundial se han publicado hasta la actualidad 835 articulos relacionados con el phylum
Tardigrada segun los datos que pueden obtenerse en el Zoological Record. A pesar de
haberse publicado pocos articulos sobre los tardigrados en la Peninsula Ibérica, han sido
muy productivos ya que se han descrito un género, 10 especies y dos subespecies nue-
vas para la ciencia. Sélo seis de los 35 trabajos tratan los tardigrados marinos, ninguno
de ellos de las costas portuguesas. En la Tabla 5.2.1 se presenta una clasificacién con las
especies de Tardigrada encontradas en la Peninsula Ibérica y islas Baleares y Chafarinas
segun la bibliografia (Guil, 2002). En esta tabla aparecen las especies ordenadas por
clase, orden, familia, género y especie. También se incluyen las sinonimias halladas de
cada especie, las localidades donde aparecen y los medios (habitats y sustratos), donde
se recolectaron los especimenes, y la referencia de la primera cita de cada especie en
dicha zona. En la Tabla 5.2.2 se presentan las localidades donde se han encontrado tar-
digrados a lo largo de los casi 100 afios de estudio; también aparece el pais, la Regién
(Portugal) o la Comunidad Auténoma (Espaiia), el Distrito (Portugal) o la Provincia
(Espafia) y las coordenadas UTM, cuando se han podido determinar (Guil, 2002).
Ademas, se han incluido el nimero de registros para cada localidad, lo que puede dar
una idea del esfuerzo de muestreo, el niimero de especies y el tipo de habitat y sustrato
que se estudié en cada una de ellas.
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En la bibliografia se han encontrado 118 especies (en la Tabla 5.2.1 las especies

Echiniscoides sigismundi hispaniensis y Echiniscoides sigismundi mediterraneous son
consideradas como dos subespecies), sin embargo, Macrobiotus dubius no se ha tenido
en cuenta en los analisis ya que Ramazzoti (1972) y McInnes (1994) la trataron como
especie dudosa. De esas 118 especies, 98 son limnoterrestres y 20 son marinas. En la
Figura 5.2.1, en la que se han representado las localidades muestreadas (con niimeros
que se corresponden con los de la Tabla 5.2.2), se puede observar que el estudio del
phylum Tardigrada en Portugal ha sido mas exhaustivo y amplio que en Espaifia, donde
se ha realizado un trabajo irregular y centrado en determinadas zonas (Guil, 2002). Se
puede apreciar como la concentracién de puntos en Portugal se extiende por todo el pais,
mientras que en Espaiia éstos se concentran en los Pirineos, en Catalufia y en Madrid,
hallandose algunos puntos dispersos por Andalucia y Valencia. Aun asi, el 58,7% de las
especies ibéricas ha sido citado en Portugal y el 77,7% en Espaiia (Guil, 2002). Ademas,
de las 71 especies limnoterrestres encontradas en Portugal, 23 sélo se han encontrado en
este pais y de las 94 especies limnoterrestres espaifiolas, son 42 las que s6lo han apareci-
do en Espaiia (Guil, 2002). A estas 42 especies limnoterrestres hay que afiadir las 20
especies marinas (Tabla 5.2.1). Mas atin, no s6lo hay especies que aparecen sélo en uno
u otro pais, sino que también hay géneros: Doryphoribius, Pseudobiotus, Astatumen,
Richtersius, Cornechiniscus y Testechiniscus sélo se han localizado en Espaila, mientras
que Hebesuncus, Itaquascon € Hypechiniscus, sélo en Portugal. Los tardigrados ibéricos
han aparecido en un total de 233 localidades: 126 en Portugal, 105 en Espaiia, una en
Andorra y otra en Gibraltar (Guil, 2002).

En la Figura 5.2.2 se muestra la distribucién de cada una de las especies encontra-
das en la Peninsula Ibérica, islas Baleares e islas Chafarinas en el mismo orden en que
aparecen en la Tabla 5.2.1. A pesar de que el esfuerzo de muestreo en la Peninsula Ibérica
no ha sido homogeéneo en toda la regién, mas intensivo y exhaustivo en Portugal y mas
esporadico en Espaiia, si se pueden apreciar algunas tendencias en la distribucién de las
especies. En primer lugar, y como se ha comentado en el parrafo anterior, hay especies
que sdlo aparecen en Portugal (por ejemplo, Calohypsibius verrucosus, Astatumen trina-
criae o Hebesuncus conjungens) o s6lo en Espaiia (por ejemplo, Diphascon (Diphascon)
pingue, Isohypsibius lunulatus, Dactylobiotus ambiguus o Murrayon dianeae) y todas
ellas presentan una distribucién muy restringida (Figura 5.2.1). Hay muy pocas especies

de las que se pueda decir que tengan una distribucién amplia, pero si se atiende a la dis-
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tribucion de las especies en Portugal (que como ya se ha comentado estd mas estudiada
que Espafia) si aparecen casos, como por ejemplo los de Macrobiotis richtersi,
Macrobiotus recens, Minibiotus intermedius, Macrobiotus hufelandi y Milnesium tardi-
gradum (Figura 5.2.1), que se corresponden con especies muy extendidas en el resto del
Mundo e, incluso, especies consideradas cosmopolitas (Minibiotus intermedius,
Macrobiotus hufelandi y Milnesium tardigradum) (Mclnnes, 1994).

Un sencillo anélisis de correlacién (correlacién de Spearman por ser variables no
paramétricas; Tabla 5.2.3) o una ANOVA (Kruskall-Wallis por la misma razén; Tabla
5.2.4) de las variables recogidas en la base de datos (mimero de especies por localidad y
por regién; nimero de géneros por localidad y por region; nimero de registros por loca-
lidad, por region y por habitat-sustrato; mimero de localidades por regién; y numero de
habitat-sustratos por localidad y por especie) pueden dar una idea de las tendencias del
esfuerzo de muestreo que se ha venido realizando en el estudio de tardigrados en la
Peninsula Ibérica, islas Baleares e islas Chafarinas (Guil, 2002). Se han realizado dos
analisis paralelos, uno con todos los hébitats y sustratos estudiados en los diferentes tra-
bajos publicados y otro sélo con los musgos, puesto que es un medio estudiado en prac-
ticamente todos los trabajos, con lo que se uniformizan los datos.

Los coeficientes de correlacion de Spearman son todos positivos y cualitativamen-
te iguales, pero los que provienen del analisis s6lo con los musgos son menores respec-
to a los llevados a cabo con todos los medios (Tabla 5.2.3). Esto quiere decir que la
diversidad especifica y genérica (medida en nimero de especies y géneros respectiva-
mente) aumentan al aumentar el esfuerzo de muestreo, tanto extendiendo la zona geo-
grafica estudiada, como aumentando la diversidad de medios por punto de muestreo,
aunque el aumento es mayor en el primer caso (Tabla 5.2.3) (Guil, 2002). De todas for-
mas hay que ser cauto en estas interpretaciones, puesto que el nimero de habitats y sus-
tratos, el nimero de localidades y el nimero de registros también estdn relacionados
entre si. La mayor diversidad de especies y géneros se encuentra en la mezcla de musgo
y liquenes, aunque es también el medio que mas se ha estudiado (Tabla 5.2.4). En los
resultados del analisis de Kruskal-Wallis (Tabla 5.2.4.A) se puede observar que la hoja-
rasca, €l musgo y el sustrato marino son otros medios muy diversos en cuanto a tardigra-
dos, y que dentro de los musgos los que aparecen con liquenes (tanto en roca como en
los troncos de los drboles) y junto a hepéticas, presentan mayores valores de diversidad
especifica y genérica (Tabla 5.2.4.B) (Guil, 2002). También se puede advertir que se han
recogido mas muestras de musgo y hojarasca que del resto de medios (Tabla 5.2.4.A).
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Las localidades con mas diversidad especifica tienen un maximo de 10 especies;
una es la localidad de Andorra (la nimero 29), otra esta en Espaiia (la 13) y 7 en Portugal
(9, 25, 40, 43, 107, 114 y 139) (Tabla 5.2.2). Estas localidades también se caracterizan
por tener el mayor numero de registros (Tabla 5.2.2). El mayor esfuerzo de muestreo, en
mimero de localidades, se ha efectuado en Portugal, donde estan el 54% del total de las
localidades estudiadas, frente a Espafia, con un 45%, pero también ha habido mayor

esfuerzo de muestreo en nimero de registros en Portugal respecto a Espaiia (Tabla
5.2.2.). Sin embargo, el mayor porcentaje de especies y géneros limnoterrestres encon-
trados se encuentra en Espafia (78% y 83% respectivamente; Tabla 5.2.1), como se indi-
cd anteriormente.

Respecto a la Comunidad de Madrid (CM), apuntar que hasta el presente se habi-
an encontrado 22 especies de tardigrados en esta provincia (Tabla 2.7.2), resultado de
este estudio se han hallado un total de 47 especies y una subespecie, siendo coinciden-
tes con la bibliografia 13 de las ellas. Hay 3 géneros que se habian encontrado en la CM,
Calohypsibius, Dactylobiotus y Pseudobiotus, y que no han aparecido en esta memoria,
probablemente porque son géneros asociados al medio dulceacuicola (que no se ha tra-
bajado en este estudio). Por otro lado, el desarrollo de este trabajo en la Sierra ha supues-
to la descripcion de dos nuevas especies para la ciencia (de los géneros Macrobiotus y
Minibiotus) y se han citado por primera vez en la CM, 8 géneros y 32 especies (que mas
adelante se detallaran).

191



w" Feo SULDUVLIALUD. L7WEN SURLIVIE U JUD FATWIST WWSUD T 8368 4 ©IIHRWKIG AUGT Ve

Tabla 5.2.1: Especies ibéricas del phylum Tardigrada citadas en la bibliografia. Para cada especie
se ha anotado entre corchetes la sinonimias, la referencia del articulo en el que se cita la
especie por primera vez en la Peninsula Ibérica, el mimero de localidades ibéricas donde
aparecen (que se corresponden con los codigos de la Tabla 5.2.2) y los medios donde se
ha encontrado. L = liquen, M = musgo, A = arboricola, F = fanerégamas, R =roca, H =
hojarasca, E = edaifico, Ac = acuatico, Ch = charca, Es = estanque, SM = sedimento
marino, Hep = hepatica, Al = alga, Tur = turbera, I = Intersticial; MDulc = musgo en
agua dulceacuicola. * Informacién no disponible.

CLASE
ORDEN
FAMILIA
GENERO
ESPECIE [SINONIMIA] [PRIMERA CITA]}
LOCALIDAD HABITAT-SUSTRATO
EUTARDIGRADA Marcus, 1927
APOCHELA Schuster, Nelson, Grigarick & Christenberry, 1980
Milnesiidae Ramazzotti, 1962
Milnesium Doyére, 1840
Milnesium tardigradum Doyére, 1840 [Heinis, 1908; Da Cunha, 1941}
11, 16, 18, 20, 25, 26, 27, 38, 43, 50, 60, 78, 85, 94, 95,97, 108, 112, 114,120, M, MR, L, LA,
123, 124, 128, 134, 137, 141, 143, 144, 145, 148, 151, 157, 158, 159, 161, M+L,M+L A, M+L
163b, 164, 169, 172, 173, 177, 179, 180, 182, 193, 211, 219, 225, 228, 231, R,H
234, 241, 245
PARACHELA Schuster, Nelson, Grigarick & Christenberry, 1980
Calohypsibiidae Pilato, 1969
Calohypsibius Thulin, 1928
Calohypsibius ornatus (Richters, 1900) [Hypsibius (Calohypsibius) ornatus (Richters, 1900); Hypsibius (Calohypsibius)
ornatus + var. spinosissima Marcus, 1936; Hypsibius (Calohypsibius) ornatus
typicus + ornatus carpaticus Bartos, 1940; Hypsibius (Calohypsibius) armatus
Bartos; Hypsibius (Calohypsibius) intermedius Mihelcic, 1939; Macrobiotus
ornatus var. spinifer Richters, 1900 ] [Da Cunha, 1941]

40, 46, 49, 60, 66, 112, 139, 140, 150, 151 L, M+L, M+L A,
F+M+L R
Calohypsibius placophorus (Da Cuhna, 1943) [Hypsibius (Calohypsibius) placophorus Da Cuhna, 1943] [Da Cunha,
1943]
46 M+L,M+L A

Calohypsibius verrucosus (Richters, 1900) [ Hypsibius (Calohypsibius) scabrosus Thulin, 1928; Hypsibius
(Calohypsibius) verrucosus Richters, 1900; Calohypsibius scabrosus Thulin,
1928][Da Cunha, 1947 a]
20, 39, 40, 114, 151 L,LR,MA
Hypsibiidae Pilato, 1969
Astatumen Pilato, 1997
Astatumen trinacriae (Arcidiacono, 1962) [ltaquascon trinacriae Arcidiacono, 1962] [Maucci & Durante Pasa, 1985]
39, 112, 114, 115, 120b, 137, 138, 139, 140, 141 M+L
Diphascon Plate, 1889
Adropion Pilato, 1987
Diphascon (Adropion) prosirastre Thulin, 1928 [Maucci & Durante Pasa, 1984]
29, 139 M+L
Diphascon (Adropion) scoticum Murray, 1905 [Hypsibius (Diphascon) scoticus Marcus, 1936; Diphascon crozetense
Richters, 1907; Hypsibius scoticus Thulin, 1911; Diphascon scoticus Dastych,
1974] [Rodriguez Roda, 1946]
127,239 M, MR
Diphascon Pilato, 1987
Diphascon (Diphascon) alpinum Murray, 1906 [Hypsibius (Diphascon) alpinum Marcus, 1936; Hypsibius (Diphascon)
alpinus Murray, 1906] [Da Cunha, 1944 a]

40, 44, 67, 104, 114, 131, 132, 156 M, MA, MR, M+L
A,M+LR
Diphascon (Diphascon) chilenense Plate, 1888 (Hysibius (Diphascon) chilenensis Marcus, 1936] [Maucci & Durante Pasa,
1984}
39,43, 44, 115, 139, 141, 152, 153, 154, 155 M+L
Diphascon (Diphascon) nobilei (Binda, 1969) [Hypsibius (Diphascon) nobilei Binda, 1969][ Maucci & Durante Pasa, 1984]
104 *
Diphascon (Diphascon) nodulosum (Ramazzotti, 1957) [Hypsibius (Diphascon) nodolosum Ramazzotti, 1957] [Guil, 2002]
255 (16 especimenes) H, LT
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Diphascon (Diphascon) oculatum Murray, 1906 [Diphascon canadensis Murray, 1910; Hypsibius vancouverensis

Thulin, 1911; Hypsibius (Diphascon) oculatus Murray] [Rodriguez

Roda, 1946]
71, 128, 136, 239 LA,LE, LR, MR
Diphascon (Diphascon) pingue (Marcus, 1936) [Hypsibius (Diphascon) pingue Marcus, 1936] [Guil, 2002]
256 (1 espécimen), 257 (1 espécimen) H (Oaks), MR

Diphascon (Diphascon) recamieri Richters, 1911 [Hypsibius (Diphascon) recamieri Marcus, 1936 et Auct.; Isohypsibius
recamieri Richters, 1911] [Mihelcic, 1954]
64,99 MA,H
Diphascon (Diphascon) rugocaudatum (Rodriguez Roda, 1952) [Hypsibius (Diphascon) rugocaudatus Rodriguez Roda,
1952] [Rodriguez Roda, 1952]
71 LE
Diphascon (Diphascon) rugosum (Bartos, 1935) [Hypsibius (Diphascon) rugosus Bartos, 1935] [Rodriguez Roda, 1952]
28 MR

Doryphoribius Pilato, 1969
Doryphoribius flavus (Tharos, 1966) [Hypsibius flavus Tharos, 1966, Isohypsibius flavus (Iharos, 1966); Hypsibius
(Isohypsibius) flavus (Iharos, 1966); Hypsibius ( Doryphoribius) citrinus Maucci,
1972; Doryphoribius citrinus (Maucci, 1972)] [Maucci & Durante Pasa, 1984]
70 MA
Hebesuncus Pilato, 1987
Hebesuncus conjungens (Thulin, 1911) [Diphascon conjugens Thulin, 1911; Hypsibius conjugens Thulin, 1991;
Hypsibius (Hypsibius) conjugens Marcus, 1936] [Da Cunha, 1941]
9, 114, 133, 157 M+L, M+L+Hep Dv
Hypsibius Ehrenberg, 1848
Hypsibius camelopardis Ramazzotti & Maucci, 1983 [Ramazzotti & Maucci, 1983]

43, 61 M+L
Hypsibius convergens (Urbanowicz, 1925) [Da Cunha, 1941]
10, 12, 13, 28, 31, 69, 79, 96, 107, 108, 115, 126, 139 M, MR, M+L, H

Hypsibius dujardini (Doyére, 1840) [Macrobiotus dujardin Doyére, 1840; Macrobiotus lacustris + palustriz Dujardin,
1851; Macrobiotus tetradactylus Lance, 1896; Macrobiotus murrayi Richters,
1907; Macrobiotus breckneri Richters, 1910; Macrobiotus samoanus Richters,
1908; Macrobiotus ursellus Della Valle, 1915; Hypsibius dujardini + murrayi
Marcus, 1929] [Rodriguez Roda, 1949]

45,64, 67, 84 M, MAc, MR, H
Hypsibius microps Thulin, 1928 [Hypsibius pallidus Cuénot, 1932 (no Thulin, 1911)] [Maucci & Durante Pasa, 1984]
67, 74, 139, 152, 175, 246 MA, M+L
Hypsibius pallidus Thulin, 1911[Macrobiotus convergens Urbanowicz, 1925; Hypsibius microps Thulin, 1928] {Da Cunha, 1941]
10, 29, 31, 40, 50, 66, 79, 114, 126, 134, 239, 242 FR, LA, LR, M, MR,
M+L,M+L A

Hypsibius scabropygus Cuénot, 1929 [Rodriguez Roda, 1952]
71,72 LA,LE
Hypsibius scabrosus (Murray, 1911) [Macrobiotus ornatus Richters; Hypsibius verrucosus (Thulin, 1991 and Marcus,
1928); Calohypsibius scabrosus Thulin, 1928] [Da Cunha, 1944 a)
40, 66 LA, LR, M+L
Isohypsibius Thulin, 1928
Isohypsibius annulatus (Murray, 1911) [Macrobiotus annulatus Murray, 1905; Hypsibius annulatus Thulin, 1911;
Hypsibius (Isohypsibius) annulatus Marcus 1929 y 1936; Hypsibius (Isohypsibius)
annulatus Ramazzotti, 1962 y 1972] [Rodriguez Roda, 1949]

29, 84,109 MAc
Isohypsibius josephi (Tharos, 1964) [Hypsibius (Isohypsibius) josephi Tharos, 1964] [Maucci & Durante Pasa, 1985]
163 M+L
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Isohypsibius lunulatus (Tharos, 1966) [Hypsibius (Isohypsibius) lunulatus Tharos, 1966] [Maucci & Durante Pasa, 1984]
35,111, 175 M+L
Isohypsibius mammillosus (Tharos, 1964) [Hypsibius (Isohypsibius) mammillosus Iharos, 1964] [Fontoura, 1982]
107 M
Isohypsibius marcellinoi (Binda & Pilato, 1971) [Hypsibius (Isohypsibius) marcellinoi Binda & Pilato, 1971] [Guil, 2002]
258 (1 espécimen) Alga en una fuente
Isohypsibius monstruosus Maucci, 1991 [Maucci, 1991]
13 M

hypsibius montanus (Mihelcic, 1938) [Hypsibius (Isohypsibius) josephi Tharos, 1964; Hypsibius (Isohypsibius) montanus
Mihelcic, 1938] [Lewin Osorio, 1984}
124 M
Isohypsibius nodosus (Murray, 1907) [Hypsibius (Isohypsibius) nodosus Murray, 1907] [Mihelcic, 1955]
65 MA

Isohypsibius prosostomus (Thulin, 1928) [Hypsibius (Isohypsibius) prosostomus Thulin, 1928] [Da Cunha, 1948]
13, 44, 51, 77, 107, 126, 135, 183, 184 LR, M, M+L
Isohypsibius sattleri (Richters, 1902) [Isohypsibius bakonyiensis Tharos, 1964; Hypsibius (Isohypsibius) sattleri
(Richters, 1902) (partim)] [Da Cunha, 1947 a]
29, 65,73, 118, 221 MA, M+L,M+L A
Itaquascon Barros, 1939
Itaquascon ramazzottii Tharos, 1966 [Fontoura, 1981]
107,114 M, M+L A,M+L R
Pseudobiotus Schuster , Nelson, Grigarick & Christenberry, 1980
Pseudobiotus august Muray, 1907 [Macrobiotus augusti Murray, 1907; Macrobiotus lacustri Wenck, 1914; Hypsibius
augusti + dujardini Marcus, 1928 partim; Isohypsibius megalonyx + augusti
Thulin, 1928; Hypsibius (Isohypsibius) megalonyx + augusti Marcus, 1936]
[Mihelcic, 1954]
23 MR
Ramazzottius Binda & Pilato, 1986
Ramazzottius novemcinctus Marcus, 1936 [Hypsibius novemcinctus Marcus, 1936] [Mclnnes, 1991]
90 MR
Ramazzottius oberhaeuseri (Doyére, 1840) [Hypsibius oberhauseri Doyére, 1840; Macrobiotus oberhaeuser Doyére,
1840; Macrobiotus granulatus Richters, 1908; Macrobiotus spallanzanii Della
Valle, 1915] [Da Cunha, 1941]
10, 13, 26, 31, 43, 45, 48, 65, 97, 101, 105, 112, 114, 122, 129, 130, 131, 140, L, LA, LR, MA,
141, 151, 155, 157, 180, 182, 211 M+L, M+L A, M+L
R
Macrobiotidae Thulin, 1928
Dactylobiotus Schuster , Nelson, Grigarick & Christenberry, 1980
Dactylobiotus ambiguus (Murray, 1907) [Macrobiotus ambiguus Murray, 1907] [Rodriguez Roda, 1952]

80, 81, 109 Mes, MTur
Dactylobiotus dispar (Murray, 1907) [Macrobiotus dispar Murray, 1907 et Auct.] [Rodriguez Roda, 1947]

82, 83, 84,93 Ch, Es, AEs,MAc
Dactylobiotus macronyx (Dujardin, 1851) {Macrobiotus macronyx Dujardin, 1851 et Auct.] [Barros & Da Cunha, 1937]

9,116, 117 Tanque agua, MDulc
Dactylobiotus parthenogeneticus Bertolani, 1981 [Guil, 2002}

22 (6 especimenes), 253 (1 espécimen) I
Dactylobiotus selenicus Bertolani, 1981 [Guil, 2002]

254 (4 especimenes) I

Macrobiotus Schultze, 1833
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Macrobiotus areolatus Murray, 1907 [Macrobiotus echinogenitus Richters, 1903 partim (no M. echinegitus Richters, 1904);
Hypsibius areolatus Marcus 1936; Macrobiotus richtersi type 2 Petersen, 1951 (no
Murray); Macrobiotus harmsworthi Hallas, 1972 partim (no Murray)] [Barros & Da
Cunha, 1937]
9, 18, 19, 21, 43, 78, 85, 94, 107, 113, 120, 146, 147, 148, 158, 160, 163, 164, M, M+L
175, 179, 196, 198, 199, 200, 201, 203,
Macrobiotus baltatus Mclnnes, 1991 [McInnes, 1991]

67, 89, 90 MR
Macrobiotus dubius Murray, 1907 [Rodriguez Roda, 1952]
109 M

Macrobiotus echinogenitus Richters, 1904 [Macrobiotus crenulatus Murray, 1907 (no Macrobiotus echinogenitus
Richters, 1903)] [Heinis, 1908; Da Cunha, 1941]
16, 46, 66, 72, 86, 87, 185, 239 MA, MDulc, MR, M+L
A
Macrobiotus furciger Murray, 1906 [Macrobiotus furcatus Murray, 1906 (nec Ehrenberg, 1859);, Macrobiotus
ehrenbergi Heinis, 1921] [Maucci, 1991]

13 M
Macrobiotus grandis Richters, 1911 [Lewin Osorio, 1984]
95 M

Macrobiotus harmsworthi Murray, 1907 [Macrobiotus e chinogenitus Richters, 1903 partim; Macrobiotus tetrodon +
astronensis Della Valle, 1915; Macrobiotus echinogenitus Cuénot, 1932 (no
Richters); Macrobiotus harmsworthi Hallas, 1972 partim] [Rodriguez Roda, 1951]
9, 19, 21, 29, 30, 43, 55, 58, 61, 63, 94, 96, 97, 98, 99, 100, 101, 103, 104, 105, E, H, M+L+Hep A,
114, 154, 175, 180, 183, 186, 187, 188, 189 M+L+Hep R, M+L,
M+L A,M+L R
Macrobiotus hufelandi Schultze, 1833 [Macrobiotus eminens Ehrenberg, 1859; Macrobiotus hufelandii Thulin,
1911;Macrobiotus interruptus Della Valle, 1914; Arctiscon tetradactylum Nitzsch,
1835;Macrobiotus diodon Della Valle, 1915] [Heinis, 1908; Da Cunha, 1941]
8,9, 11, 16, 17, 18, 19, 20, 23, 25, 27, 29, 30, 38, 39, 40, 42, 43, 44, 46, 47,50, H, LA, M+L+Hep A,
53, 54, 62, 63, 64, 65, 67, 72, 78, 94, 96, 99, 107, 108, 112, 113, 114, 115,119, M+L+HepR,
120, 122, 137, 138, 139, 140, 141, 146, 147, 148, 149, 150, 151, 152, 153,154, M+L+Hep Dv, MA,
155, 157, 158, 159160, 161, 162, 163, 164, 165, 166, 167, 168, 169, 170, 171, ME, MR, M+L, M+L
172, 173, 174, 175, 176, 177, 179, 180, 182, 183, 184, 186, 187, 188, 189,190, A
191, 193, 194, 196, 198, 199, 200, 201, 203, 205, 206, 207, 208, 209, 210, 212,
213, 214, 215, 216, 217, 219, 220, 221, 222, 223, 224, 225, 227, 228, 231, 232,
233, 234, 236, 237, 239, 241, 242, 243, 244
Macrobiotus lusitanicus Maucci & Durante, 1986 [Maucci & Durante Pasa, 1985]

112,113, 114, 115 ME, MR, M+L
Macrobiotus montanus Murray, 1910 [Macrobiotus morulatus Bartos, 1936] [Maucci & Durante Pasa, 1984]

55, 100 No informacion
Macrobiotus occidentalis Murray, 1910 [Barros & Da Cunha, 1937]

9,11,114 LA, M+L
Macrobiotus orcadensis Murray, 1907 [Fontoura, 1981)

95,114 L.M
Macrobiotus pallarii Maucci, 1954 [Macrobiotus aviglianae Robotti, 1970] [Lewin Osorio, 1984]

50 M
Macrobiotus persimilis Binda & Pilato, 1972 [Maucci & Durante Pasa, 1984]

118, 119, 120, 122 M+L

Macrobiotus recens Cuénot, 1932 [Macrobiotus hufelandi forma recens Marcus 1936; Macrobiotus hufelandi recens
Ramazzotti, 1962 and 1972 (no Macrobiotus recens Grigarick, Schuster & Toftner,
1973; no Macrobiotus recens Horning, Schuster & Grigarick, 1978)] [Maucci,
1979]
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19, 24, 25, 26, 37, 40, 42, 43, 52, 55, 61, 114, 115, 119, 120b, 137, 139, 140, L, M, M+L, M+L A,
151, 155, 158, 159, 161, 162, 163, 163b, 171, 172, 173, 177, 183, 186, 190, M+LR
198, 206, 211, 212, 213, 214, 215, 216, 217, 219, 220, 221
Macrobiotus richtersi Murray, 1911 [Macrobiotus harmsworthi Thulin, 1911 (nec Murray);, Macrobiotus schultzei Greeff, 1966;
Macrobiotus richertsi Marcus, 1936 partim; Macrobiotus richtersii type 1 Petersen, 1951;
Macrobiotus harmsworthi Hallas, 1972 partim (nec Murray)] [Rodriguez Roda, 1946]
13, 18, 29, 39, 42, 43, 50, 62, 72, 78, 83, 94, 95, 97, 106, 123, 124, 148, 149, LA, LR, M, MR,
160, 163, 163b, 164, 167, 172, 175, 179, 182, 184, 186, 198, 200, 201, 208, M+L
213, 221, 222, 223, 224, 225,227, 228, 231, 232, 233, 234, 236, 241, 244
Macrobiotus tetraplacoides Fontoura, 1981 [Fontoura, 1981]
180 LA,LR
Minibiotus Schuster , Nelson, Grigarick & Christenberry, 1980
Minibiotus furcatus (Ehrenberg, 1859) [Macrobiotus furcatus Ehrenberg, 1859, Macrobiotus luteus Thulin, 1928] (Da Cunha,

1941]
18, 24, 27, 40, 44, 61, 94, 114, 139, 157, 180, 211 LA, M+L, M+L A.
M+LR
Minibiotus hufelandioides (Murray, 1910) [Macrobiotus hufelandioides Murray, 1910] [Mihelcic, 1954]
23,64 C,MR

Minibiotus intermedius (Plate, 1888) [Macrobiotus intermedius Plate, 1888] [Heinis, 1908; Da Cunha, 1941}
9, 16, 20, 24, 25, 27, 29, 42, 43, 44, 45, 61, 67, 76, 87, 89, 94, 97, 104, 110, M+L+Hep, M, MA,
111, 112, 113, 114, 120b, 122, 137, 138, 139, 147, 148, 150, 157, 158, 160, MR, M+L,M+LR
163, 166, 169, 171, 175, 183, 186, 190, 193, 199, 205, 206, 207, 208, 209, 210,
243
Murrayon Bertelani & Pilate, 1988
Minibiotus pseudofurcatus Pilato, 1972 {Maucci & Durante pasa, 1985]

25 M+HL
Murrayon dianeae (Kristensen, 1982) [Macrobiotus dianeae Kristensen, 1982] [Guil, 2002]
255 (4 especimenes) MR, MT
Murrayon hibernicus (Murray, 1911) [Macrobiotus hibernicus Murray, 1911] [Da Cunha, 1948}
67, 106, 221 MA, M+L
Murrayon pullari (Murray, 1907) [Macrobiotus pullari Murray, 1907; Macrobiotus dubius Murray] [Da Cunha, 1947 a]
84,240 M, Mac

Richtersius (Pilato & Binda, 1987)
Richtersius coronifer (Richters, 1903) [Macrobiotus coronifer Richters, 1903; Richtersia coronifer (Richters, 1903);
Adorybiotus coronifer (Richters, 1903)] [Rodriguez Roda, 1946]
M

13, 28,64,72

HETEROTARDIGRADA Marcus, 1927
ARTHROTARDIGRADA Marcus, 1927
Batillipedidae Ramazzzotti, 1962
Batillipes Richters, 1909
Batillipes dicrocercus Pollock, 1970 [Maucci & Durante Pasa, 1984]
4 SM
Batillipes marcelli Morone de Lucia, R. M., d'Addabbo-Gallo, M. & Grimaldi de Zio, S., 1988
[Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996}

250 SM
Batillipes mirus Richters, 1909 [Rodriguez Roda, 1947]

4 SM
Batillipes pennaki Marcus, 1946 [Villora Moreno, 1993]

249 SM
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Batillipes phreaticus Renaud-Debyser, 1959 [Villora Moreno, 1993]
247, 248, 249 SM
Halechiniscidae Ramazzotti, 1962
Actinarctus Schulz, 1935
Actinarctus doryphorus Schulz, 1935 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]
252 SM
Actinarctus physophorus Grimaldi de Zio, S., d’Addabbo Gallo, M., Morone de Lucia, R. M., Vacoarella, R. & Grimaldi, P.,
1982 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]
252 SM
Bathyechiniscus Steiner, 1926
Bathyechiniscus tetronyx Steiner, 1926 [Styraconyx sargassi Thulin, 1942] [Rodriguez Roda, 1947}
1,2,3 AM, SM
Florarctus Delamare-Deboutteville &Renaud-Mornant, 1965
Florarctus acer Renaud-Mornant, 1989 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]

Florarctus aspef?enaud-Momant, 1989 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996] oM
Florarctus cinctzuilRenaud-Momant, 1976 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996] M
Florarctus hulltf;:)i Renaud-Mornant, 1976 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996] M
Florarctus stelhz:z‘zv,l%gaud-Momant, 1989 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996] Ssl:

Halechiniscus Richters, 1908
Halechiniscus chafarinensis Grimaldi & Villora Moreno, 1996 [De Zio Grimaldi & Villora Moreno, 1996}

250 SM
Halechiniscus greveni Renaud-Mornant & Deroux, 1976 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]

252 SM
Halechiniscus perfectus Schulz, 1951 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]

252 SM
Halechiniscus remanei Schulz, 1951 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]

250 SM

Styraconyx Thulin, 1942
Styraconyx craticulus (Pollock, 1983) [Bathyechiniscus craticulus Pollock, 1983] [Villora Moreno & De Zio Grimaldi,
1996]
250 SM
Stygarctidae Schulz, 1951
Stygarctus Schulz, 1951
Stygarctus bradypus Schulz, 1951 [Villora Moreno & De Zio Grimaldi, 1996]
251 SM
ECHINISCOIDEA Marcus, 1927
Echiniscidae Thulin, 1928
Bryodelphax Thulin, 1928
Bryodelphax mateusi (Fontoura, 1982) [Echiniscus (Bryodelphax) mateusi Fontoura, 1982] [Fontoura, 1982}
107 M
Bryodelphax parvulus Thulin, 1928 [Echiniscus (Bryodelphax) parvulus Thulin, 1928; Echiniscus intermedius Murray,
1910; Thulin, 1911] [Da Cunha, 1941]

8,9, 10, 11, 28, 146, 147, 148, 149 M+L,M+L A
Bryodelphax tatrensis (Weglarska, 1959) [Echiniscus (Bryodelphax) tatrensis Weglarska, 1959] [Maucci & Durante
Pasa, 1984]
12, 13 M
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Cornechiniscus Maucci & Ramazzotti, 1981

Cornechiniscus lobatus (Ramazzotti, 1943b) [Pseudechiniscus cornutus forma lobata Ramazzotti, 1943b;
Pseudechiniscus cornutus lobatus Ramazzotti, 1962 y 1972; Pesudeciiniscus
cornutus Mihelcic, 1966; Dastych, 1972 (no Richters, 1906)] [Maucci & Jurante

Pasa, 1984]
14 ME
Cornechiniscus subcornutus Maucci & Ramazzotti, 1981 [Maucci & Ramazzotti, 1981]
15 ME

Echiniscus Schultze, 1840
Echiniscus bisculptus Maucci, 1983 [Maucci & Durante Pasa, 1985]

165 M+L
Echiniscus bisetosus Heinis, 1908 [Maucci & Durante Pasa, 1984]
18, 19, 158, 159 M+L

Echiniscus blumi Richters, 1903 [Echiniscus ramazzotti Binda & Pilato, 1969; Echiniscus punctulatus Mihelciq 1955;
Echiniscus bellus Mihelcic, 1955] [Da Cunha, 1941]
20, 65, 137 MA, M+L
Echiniscus canadensis Murray, 1910 [Echiniscus punctulatus Mihelcic, 1955; Echiniscus bellus Mihelcic 1967;
Echiniscus (Echiniscus) canadensis Marcus, 1936] [Da Cunha, 1941]
18, 19, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 43, 65, 94, 119, 139, 158, 159, 161, 162, 163, 164 L, MR, M+L,A+L R
chiniscus granulatus (Doyére, 1840) [Emydium granulatum + granulosum Doyére, 1840; Echiniscus crassus Riaters et
al., 1904; Echiniscus abanti, Maucci, 1972; Echiniscus fortis Bartos. 1935]

[Rodriguez Roda, 1946]
8,12, 13, 23, 28, 29, 30, 31, 33, 34, 35, 107, 108, 160 M, ME, MR, N+L
Echiniscus lichenorum Maucci, 1983 [Maucci, 1983]
122, 166 LA, LE, M+L
Echiniscus mediantus Marcus, 1930 [Rodriguez Roda, 1949]
23, 25, 37, 38, 139, 158, 163b, 167 M+L, M+L R

Echiniscus merokensis Richters, 1904 [Echiniscus iharosi Rudescu, 1964] [Da Cunha, 1944 a}]
11, 19, 25, 29, 39, 40, 41, 42, 43, 44, 45, 107, 113, 139, 141, 168, 169, 170, M+L+HepA,

171, 172, 173, 174, 175, M+L+Hep R, M+L,
M+L A
Echiniscus multispinosus Da Cunha, 1944 [Da Cunha, 1944 b]
40, 114, 157 M+L+HepA,
M+L+Hep R, HA

Echiniscus oihonnae Richters, 1903 [Da Cunha, 1944 a]
9, 40, 46,47, 112, 114, 151 L,LA,M+L,NL A
Echiniscus quadrispinosus Richters, 1902 [Echiniscus s crofa Richters, 1902; Echiniscus (Echiniscus) quadrisgnosus
Marcus, 1936] {Heinis, 1908; Da Cunha, 1941}

17, 48, 49, 50, 124, 151, 175 L,M, M+L
Echiniscus scabrospinosus Fontoura, 1982 [Fontoura, 1982]

107 M
Echiniscus sinuloides Murray, 1907 [Maucci & Durante Pasa, 1984]

51 M
Echiniscus spinulosus (Doyere, 1840) [Maucci & Durante Pasa, 1984]

9, 35, 52, 146 M+L

Echiniscus testudo (Doyére, 1840) [Emydium testudo Doyeére, 1840; Echiniscus bellermanni Schultze, 1840; Echniscus
inermis Richters, 1902; Echiniscus trifilis Rahm, 1921; Echiniscus filamewtosus
mongoliense Tharos, 1973 (no E. filamentosus Plate, 1888 )] [RodriguezRoda,
1949}

14, 35, 52, 53, 55, 56, 58, 59 MR, M+L, M+,R
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Tabla 5.2.1 (Continuacion)

CLASE
ORDEN
FAMILIA
GENERO
ESPECIE [SINONIMIA] [PRIMERA CITA] .
LOCALIDAD HABITAT-SUSTRATO
Echiniscus trisetosus Cuénot, 1932 [Echiniscus granulatus Murray, 1905 (no Echiniscus granulatus Doyére); Echiniscus
granulatus Murray, 1929] [Rodriguez Roda, 1946]
8, 18, 20, 21, 23, 25, 26, 30, 39, 45, 60, 61, 62, 63, 64, 66, 164, 176, 177, 179 H, L, M, MA, ME,
MR, M+L, M+L R

Hypechiniscus Thulin, 1928
Hypechiniscus gladiator (Murray, 1905) {Echiniscus gladiator Murray, 1905; Echiniscus (Hypsibius) gladiator Marcus,
1929; Parechiniscus unispinosus Da Cuhna, 1947b] [Maucci & Durante Pasa,
1984]
39, 66 A
Parechiniscus Cuénot, 1926
Parechiniscus chitonides Cuénot, 1926 [Rodriguez Roda, 1946]

8,72 M, MR
Parechiniscus unispinosus Da Cunha, 1947b [Da Cunha, 1947 b}
39, 66 M+L,M+LE

Pseudechiniscus Cuénot, 1926
Pseudechiniscus clavatus Mihelcic, 1955 [Mihelcic, 1955]
65 MA
Pseudechiniscus facettalis (Petersen, 1951) [Pseudechiniscus suillus forma facettalis Petersen, 1951; Pseudechiniscus
pseudocoronifer forma facertales Maucci, 1954; Pseudechiniscus suillus facettalis
Ramazzotti, 1962 y 1972} [Maucci & Durante Pasa, 1984]

29, 67, 68, 69, 120b, 237 MA, MR, M+L
Pseudechiniscus insolitus Maucci, 1988 [Maucci, 1991]

13 M
Pseudechiniscus pseudocoronifer Ramazzotti, 1943 a [Maucci & Durante Pasa, 1984]

70 MA

Pseudechiniscus suillus (Ehrenberg, 1853) [Echiniscus suillus Ehrenberg, 1853; Echiniscus mutabilis Murray, 1905;
Echiniscus arctomys Auct. (no Ehrenberg) 1902-1910] [Da Cunha, 1941}
9, 11, 12, 20, 25, 31, 40, 46, 47, 51, 66, 71, 72, 73, 74, 75, 76, 77, 78, 79, 107, L,LA, M, MR, M+L,
112, 113, 114, 139, 140, 141, 148, 150, 151, 152, 153, 158, 162, 164, 180, 217 M+L A, M+L R
Testechiniscus Kristensen, 1987
Testechiniscus spinuloides (Murray, 1907) [Echiniscus spinuloides Murray, 1907] [Maucci & Durante Pasa, 1984]
51 M
Echiniscoididae Kristensen & Hallas, 1980
Echiniscoides Plate, 1889
Echiniscoides sigismundi hispaniensis Kristensen & Hallas, 1980 [Kristensen & Hallas, 1980]
6,250,251 CirrtM, SM
Echiniscoides sigismundi mediterraneus Kristensen & Hallas, 1980 [Kristensen & Hallas, 1980]
7 AM, LM
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Tabla 5.2.2: Lista de localidades de la Peninsula Ibérica, islas Baleares € islas Chafarinas donde se

han encontrado tardigrados. N° Loc = nimero asignado a cada localidad, Localidades =
nombre de las localidades, N° registros = niimero de registros de cada localidad en la
base de datos, N° spp = nimero de especies encontradas en cada localidad, H-S = habi-
tat y sustrato, UTM = coordenadas UTM, L = liquen, M = musgo, A = arboricola, F =
fanerégamas, R = roca, H = hojarasca, E = edifico, Ac = acuatico, Ch = charca, Es =
estanque, SM = sedimento marino, Hep = hepiatica, Al = alga, Tur = turbera, I =
Intersticial.

PAIS

COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)
PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades N°registros N°Spp Tipos H-S UTM
ANDORRA
29 Andorra 13 11 M 3ITCH
ESPANA
Andalucia
69 Venta de Roja*1 2 2
Granada 35 El Zegri 4 4 30SVG4542
118 Loja 2 2 30SUG9714
Huelva 61 Santa Olalla 6 6 29SQA24
Jaén 22 Despefiaperros 1 1 30SVHSS
68 Santa Elena 1 1 30SVHS243
Mélaga 70 Gaucin 3 3 MA 30STF95
52 Atajate 2 2 30STF9957
Sevilla 105 El Ronquillo 2 2 29SQB47
Aragén
Huesca 31 Biescas (entre Sarvisé y Fiscal) 30TYN1923
5 5
59 Binéfar 1 1 31TBG7537
51 Broto 5 5 M, MR 30TYN32
246 Carretera entre Sarvisé y Fiscal 30TYN31
1 1
in Fiscal 2 2 30TYN3609
15 Huesca 1 1 ME 30TYM1468
48 Jaca 2 2 M+L,L 30TYNO1
74 Linas de Broto 2 2 30TYN32
12 Paso Foradada 3 3 31TBG8268
14 Peraltilla 2 2 ME 30TYM4660
75 Sarvisé 1 1 30TYN3618
71 Selva de Oza 4 4 LE, M+L A 30TXN84
67 Valle de Ordesa 10 9 M, MA, MR 30TYN32
Zaragoza 101 El Frasno 2 2 30TXL2586
Cantabria
Cantabria 77 Peila Vieja 3 3 30TUNG61
65 Santander 8 7 MA, MR 30TVP31
253 Sumidero del Calderén (Venta Fresnedo, Sierra de la Collada) 30T0378440-
1 1 4792244
Castilla La Mancha
Ciudad Real 129 Ciudad Real 1 1 M+L 30SVJ1915
145 Alcézar de San Juan 1 1 MR 30SV18260
21 Almuradiel 3 3 M 30SVH5663
144 Pedro Mufioz 1 1 LA 30SWJ0461
Toledo 53 Cerca de la estacion de tren de Toledo 30SVK1212
2 2 MR
Castilla Leén
vila 63 Arévalo 3 3 H, ME 30TULS547
30 Avila 9 4 H, MA, ME, MR 30TULS5602
Salamanca 45 Fuentes de Ofioro 5 5 MR 29TPE8596
131 La Orbada 2 2 30TTL9153
104 Sancti Spiritus 5 4 MA 29TQF2002
34 Aldehuela de la Béveda 29TQF42
| |
33 San Romén 1 1 29TQF53
Valladolid 130 La Pedraja del Portillo 1 1 30TUL6292
Cataluiia
Barcelona 1 Arenys del Mar 1 1 SM 31TDG60
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Tabla 5.2.2 (Continuacion)

PAIS

COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)
PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades N°registros N°Spp Tipos H-S UTM
93 Barcelona 1 1 Es 31TDF28
126 Calaf 1 3 31TCG72
241 Las Planas 3 3 M 31TDG28
80 Rio Tenes (Bigas) 1 1 31TDG31
95 San Lorenzo de Munt (Tarrasa) 31TDG1909
4 4 M
244 Santa Fe del Montseny 2 2 M 31TDGS2
97 Tibidabo 6 5 L, M+L,M 31TDF28
124 Vallgorguina - Sant Celoni 31TDGS910
4 4 M
Gerona 4 Cala de Trons (entre Lloret de Mar y Tossa) 31TDGI1
2 2 SM
143 Caldas de Mala Vella 1 1 M+L 31TDG83
110 Camprodén 1 1 31TDG4785
109 Circo de Engors 3 3 M, Mturb 31ITCHOO
81 Engars 1 1 Mes 31TCHO0
127 Falgars d'en Bas 1 1 M 31TDGS5359
134 Malniu ("Estany de Malniu") 31TCHOO
2 2 FR, M+L
132 Massanas 2 1 MA 31TDG7124
83 Minyons 1 2 Fuente 31TCHO00
100 Mollé 2 2 31TDG58
243 Santa Cristina d'Aro 2 2 M 31TEGO02
Lérida 90 La Font Grassa (Parque Nacional Aigiies Tortes) 31TCH42
2 2 MR
82 Lago de Ibars de Noguera 2 1 AEs 31TBG9936
136 Lago de San Mauricio (Parque Nacional Aigiies Tortes) 31TCH42
1 1 LR
98 Lleida 1 1 M+L 31TCH33
55 Organya 4 4 31TCG67
50 Port del Compte-Solsona 7 6 M 31TCG75
73 Rio Noguera de Tor (entre Bohi y Erill la Val) 31TCH21
3 2 LA, M+L,M+L A
89 Valle de Subenuix (Parque Nacional Aigiies Tortes) 31TCH42
3 2 MR, M+LR
Tarragona 249 Cala Romana 2 2 SM 31TCF55
242 Cambrils 2 2 M 31TCF34
7 Tarragona 1 1 SM 31TCF55
Ciudad Auténoma de Melilla
Melilla 252 Isla Congreso; Islas Chafarinas (Mar Alboran)
6 SM
250 Isla Isabel II; Islas Chafarinas (Mar Alboran)
8 SM
251 Isla Rey Francisco; Islas Chafarinas (Mar Alboréan)
5 5 SM
Comunidad de Madrid
Madrid 60 Carretera entre Puerto de Navacerrada y Puerto de Cotos 30TVL1310
3 3 F+M+L R, MR
64 Casa de Campo 12 5 H, Hierba, MA, ME 30TVK37
108 El Pardo 5 4 H, ME 30TVK3486
96 Real Jardin Boténico 3 3 H, MR 30TVK3380
84 Perfialara (Sierra de Guadarrama) 30TVL1310
4 4 MAc
91b Presa del Villar (cerca de Manjirén) 30TVLS5233
1 S
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Tabla 5.2.2 (Continuacion)

PAIS

COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)
PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades N°registros N°Spp Tipos H-S UTM
54 Puerto de Cotos (Sierra de Guadarrama) 30TVLI10
1 1 M
23 San Lorenzo de El Escorial 1 7 MA, MR, M+L R 30TVK(@98
254 Rio Jarama (Patones) 1 1 ISR 30TVLS23
255 Puerto de Canencia 1 1 LR, H 30T043504-
4524770
256 Acebeda 1 1 H 30T043504 -
4524770
257 Estacion Biolégica de “El Ventorrillo” 30T041436 -
1 1 MR 4512512
258 Quijorna/Navalagamella 1 1 Alga de una fuente  30TVK1G5/
30TVK0S0
99 Villalba 4 3 H, MA, MR 30TVKD
Comunidad Valenciana
Alicante 2 Altea 1 1 AM 31SYHS
Valencia 56 Corbera 1 1 M+L 30SYJ287
247 El Saler 1 1 SM 30S8YJ27
248 Mareny de San Lorenzo 1 1 SM 30SYJ34
9la Onteniente 2 1 Es 30SY070
58 Sueca 3 2 M+LR, S 30SYJ3342
Extremadura
Badsjoz 37 Monesterio 2 2 298QC3
Galicia
LaCoruiia 6 La Coruiia 1 1 CirrM 29TNJ494
Islas Baleares
Mallorca 3 Puertc de la Pollensa 1 1 AM 31SEEQI
La Rioja
La Rioja 76 Sierra de la Demya 2 2 30TVMO
Navarra
Navarra 239 Refugio de montaiia Igaratza (Sierra de Aralar) 30TWNS
5 3 MR
185 Cueva Aparein (entrada; Sierra de Aralar) 30TWNS
1 1 MR
191 Cueva de Basolo (entrada; Sierra de Aralar) 30TWNS&
1 1 MA
72 Cueva Putxerri (entrada; Sierra de Aralar) 30TWNSi
9 4 LA, MR
8 Entre Igaratza refuge y rio Unaga (Sierra de Aralar) 30TWNSi
5 4 M, MR
156 Monte Kilixketa (Sierra de Aralar) 30TWNSi
1 1 M
Navarra/Pais Vasco
Navarra/Guiptizcua
28 Sierra de Aralar 5 4 M, MR, M+L 30TWNS:
Principado de Asturias
Asturias 13 Pefia Santa (cerca refugio de montafia Vegarredonda) 30TUNGI
1 10 M
PORTUGAL
Algarve
Faro 122 Almansil 6 5 LA, M+L 29SNB91
228 Besanfim 3 3 M+L 29SNB21
166 Maria Vinagre 4 3 LE, M+L 29SNB24
94 Monchique 16 8 L, LA, M+L+Hep, 29SNB33
M+L, M+L A,
M+LR
120 Vila Real de Santo Antonio 8 4 M+L 29SPB42
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Tabla 5.2.2 (Continuacion)

PAIS
COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)
PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades N°registros N°Spp Tipos H-S UTM
Alto Alentejo 167 Conv. de Barra*1 4 3 M+L
Evora 200 Brotas 4 3 M+L 29SND70
210 Ciborro 2 2 M+L 29SNC70
179 Extremos 6 5 M+L 29SPD20
163 Evora 7 7 M+L 29SNC96
163b Evora Monte 4 4 M+L 29SNC96
232 Lavre 2 2 M+L 29SNC59
148 Montemor 7 7 M+L 29SNC67
186 Portel 5 5 M+L 29SPC14
158 Redondo 9 9 M+L 29SPC27
162 S. Mangos 3 3 M+L 29SPC16
220 Vimieiro 2 2 M+L 29SNC09
Portoalegre 119 Alpalhao 4 4 M+L 29SPD16
161 Arez 4 4 M+L 29SPD06
62 Arronches 4 3 M, M+L 29SPD43
201 Crato 3 3 M+L 29SPD14
123 Elvas 2 2 M+L 29SPD50
231 Fronteira 3 3 M+L 29SPD12
164 Monforte 7 6 M+L 29SPD32
227 Montargil 2 2 M+L 29SND62
43 Niza 20 12 LA, LR, M+L+Hep, 29SPD17
MM+L, M+L A,
M+L R
42 Portalegre 7 5 M, M+L 29SPD35
24 San Vicente (cerca de Elvas) 29SPD50
5 4 M
221 Vale do Peso 5 5 MA, M+L 29SPD26
Baixo Alentejo
Beja 203 Almédavar 2 2 M+L 29SNB85
149 Alvito 4 3 M+L 29SNC384
233 Ferreira do Alentejo 2 2 M+L 29SNC81
187 Meértola 2 2 M+L 29SPB27
175 Odemira 9 9 M+L 29SNB36
236 Vila Alva 2 2 M+L 29SNC93
234 Vila Ruiva 3 3 M+L 29SNC93
Beira Alta
Guarda 26 Arrifana 7 5 M, M+L 29TPE18
198 Celorico 4 4 M+L 29TPE39
25 Guarda 17 10 M, M+LM+L A, 29TPE48
M+L R
44 Pinzio 8 7 M+L 29TPE6O
27 S. Giao 9 5 LA, M+Lhep, M+L, 29TPEI16
M+L A,M+L R
47 Vilar Formoso 3 3 M+L 29TPES89
Viseu 155 Castro Daire 4 4 M+L 29TNF82
217 Fail 3 3 M+L 29TNE89
208 Fornos de Algodres 3 3 M+L 29SPE20
209 Lordosa 2 2 M+L 29SNF92
141 Santa Comba Dao 7 7 M+L 29TNE77
139 Serra do Caramulo 14 14 M+L 29TNE79
174 Tondela 2 8 M+L 29TNE78
40 Viseu 22 13 LA, LR,M+L+Hep A 29TNF9%0
MA, M+L, M+L A
y R
140 Vouzela 7 6 M+L 29TNF70
Beira Baixa
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Tabla 5.2.2 (Continuacién)

PAIS
COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)
PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades N°registros N°Spp Tipos H-S UTM
Castelo Branco 18 Castelo Branco 10 8 M+L 29TPE20
38 Covilha 4 3 M+L 29TPE25
85 Fundao 2 2 M+L 29TPE24
66 Pehnas de Saude (Serra da Estrela) 29TPE26
8 8 MR, M+L
135 Queijeiros (Serra da Estrela) 1 1 M 29TPE26
19 Alpedrinha 10 7 M, M+L 29TPE42
Beira Litoral
Aveiro 190 S. Jacinto 2 2 M 29TNF30
146 Santa Luzia 4 4 M+L 29TNE46
Coimbra 117 Museu Zoologico da Coimbra (Aquarium) 29TNESS
1 1
46 Cabril do Ceira (cerca de Coimbra) 29TNES4
11 6 M+L
9 Coimbra 20 11 LA, M+L+Hep, 29TNEA4S
M+L+Hep R, MAc,
M+L, M+L Ay R
116 Jardim Botanico do Coimbra 1 1 Es 29TNEA4S
10 Mealhada 9 4 LA,LR,M 29TNE46
78 Penela (Serra do Carvahal) 9 5 M+L,M+L AyR  29TNES53
106 Senhora da Piedade (Serra da Lousa) 29TNE64
4 2 LA, MR, M+L
107 Serra do Bugaco 11 11 M 29TNE66
49 Serra do Dianteiro (cerca de Coimbra) 29TNE4S
2 2 M+L
86 Serra do Espinal 1 1 29TNES3
20 Serra do Esirela 12 7 M+-LAyR, 29TNE79S
M+L+Hep
79 Soure 7 3 LA, LR, M+L, 29TNE33
M+L Ay R
Douro Litoral
Porto 114 Amarante 36 19 L,LA, LR, M+L+Hep 29TNF87
A yR,MA, MR, M+L,
M+L Ay R
212 Cyemil 2 2 M+L 29TNF86
152 Lixa 4 4 M+L 29TNF88
115 Penafiel 7 6 ME, M+L 29TNF56
189 Porto 4 2 M+L+HepAyR 29TNF35
11 Serra do Marao 10 6 M+L+Hep AyR, 29TNF96
M+L, M+L Ay R, M
157 Vallongo 12 7 M+L+HepAyR, 29TNF46
M+L, M+L, M+LA
yR,M
Estremadura
Leiria 211 Ile Berlenga 8 4 M+L Ay R 29SMD66
168 Leiria 3 2 M+L+Hep Ay R 29SND19
147 Pontao 4 4 M+L 29SMES52
41 Sao Pedro de Moel 2 1 M+L+HepAyR 29SME90
133 Serra de Sico 2 1 M+L 29SNE42
Minho
Braga 150 Braga 3 3 M+L 29TNF49
112 Caldas das Taipas 10 9 MR, M+L 29TNF69
215 Escariz 2 2 M+L 29TNG41
Viana do Castelo
240 Fonte da Telha (Serra d' Arga)l 1 M 29TNG23
113 Ponte de Lima 7 6 MR, M+L 29TNG32
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Tabla 5.2.2 (Continuacion)

PAIS

COMUNIDAD AUTONOMA (ESPANA) / REGION (PORTUGAL)

PROVINCIA (ESPANA) / DISTRITO (PORTUGAL)

N°Loc Localidades NCregistros N°Spp Tipos H-S UTM
39 Serra d' Arga 14 9 LA, LR, M+L+Hep 29TNG23
Ay R, MA, M+L,
M+LAyR
Ribatejo
Santarém 160 Abrantes 5 5 M+L 29SND66
219 Alvega 3 3 M+L 29SND77
165 Coruche 2 2 M+L 29SND41
199 Entroncamonto 2 2 M+L 29SND46
193 Vila Franca de Xira 5 2 M+L+HepAyR, 29SNDI11
M+L, M+LR
Tras os Montes e Alto Douro
214 Cogarelaos 2 2 M+L
Bragaca 171 Sezulfe 4 4 M+L 29TPG70
176 Braganga 2 2 M+L 29TPG83
223 Milhao 2 2 M+L 29TPGO3
205 Mirya do Douro 2 2 M+L 29TQF29
222 Miryela 2 2 M+L 29TPF59
224 Outeiro 2 2 M+L 29TQGO1
213 Passos 3 3 M+L 29TPF59
225 Vinhais 2 3 M+L 29TPG63
Vila Real 207 Aguas Frias 2 2 M+L 29TPG33
151 Albergaria a Velha (Serra do Gerés) 29SNE93
10 9 LM
188 Alijé 4 2 M+L+HepAyR 29TPF37
138 Ansiaes 3 3 M+L 29TPF30
196 Balsa 2 2 M+L 29TPF39
153 Boticas 4 3 M+L 29TPG11
169 Bouga 5 4 M+L 29TPG41
206 Chaves 3 3 M+L 29TPG22
194 Gerés 2 1 M+L+HepAyR 29SNE93
184 Gryais 3 3 M+L 29TPG40
237 Justes 2 2 M+L 29TPF28
154 Lamego 3 3 M+L 29TNF95
180 Mondim de Basto 14 7 LA, LR,M+L+Hep 29TNF88
AyR M+*LAyR
170 Murga 2 2 M+L 29TPF28
173 Parada de Cuiios 4 4 M+L 29TNF07
177 Rebordelo 4 4 M+L 29TPGS2
216 Sabroso de Aguiar 2 2 M+L 29TPF10
137 Sapiaes 6 6 M+L 29TPG42
182 Sendim 4 4 M+L 29TPG54
183 Vidago 5 5 M+L 29TPGl11
172 Vila Pouca de Aguiar 5 5 M+L 29TPF19
120b  VilaReal 4 4 M+L 29TPF07
159 Vilarinho de Samarda 5 5 M+L 29TPF18
REINO UNIDO
245 Gibraltar 1 1 30STF80
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Table 5.2.3: Resultados del analisis de correlacion de Spearman. N° = nimero; HS = habitats y sus-

tratos. p = valor de significacion del analisis, R = coeficiente de correlacion.

Todos Habitat-Sustratos Sélo musgos

Pares de variables analizadas p R p value R

N° Especies vs N° Registros por localidad 0,00 +0,95 0,00 + 0,93
N° Especies vs N° HS por localidad 0,00 +0,38 0,000007 +0,33
N° Especies vs N° Localidades por regién 0,00033 +0,52 0,039 +0,37
N° Especies vs N° Registro por regién 0,00 + 0,94 0,00 +0,90
N° Géneros vs N° Registros por localidad 0,00 + 0,87 0,00 + 0,34
N° Géneros vs N° HS por localidad 0,00 +0,43 0,00 +0,40
N° Géneros vs N° Localidades por regién 0,000003 + 0,65 0,023 + 0,40
N° Géneros vs N° Registro por regién 0,00 + 0,89 0,00 +0,79
N° HS vs N° Registro por especie 0,00 +0,81 0,00 + 0,69
N° HS vs N° Registro por localidad 0,00 +0,52 0,00 +0,48
N° HS vs N° Localidades por regién 0,000077 +0,57 0,0011 +0,55
N° Localidades vs N® HS por especie 0,00 +0,81 0,00 +0,69
N° Localidades vs N° Registros por HS 0,00 +0,98 0,00 +0,98
N° Localidades vs N° Registros por regién 0,00 + 0,90 0,00 + 0,85
N° Registros vs N° Localidades por especie 0,00 +0,98 0,00 +0,93

Table 5.2.4: Resuitados de los analisis de Kruskal-Waliis ANOVA. M = musgo; MA = musgo sobre

(A)

un arbol; MR = musgo sobre una roca; MDULC = musgo dulceacuicola; ME = musgo
en el suelo, ML = musgot+liquen; MLA = musgot+liquen de un arbol; MLR =
musgotliquen de una roca; MLHEPA = musgo+liquenthepatica sobre un arbol;
MLHEPR = musgo+liquen+hepética sobre una roca; SM = sustrato marino; H = hoja-
rasca. N° = nimero, p = valor de significacion del estadistico.

TODOS LOS HABITATS-SUSTRATOS

Variables continuas p Hi4bitats con mayores valores para las variables continuas

N° Especies por region 0,007 ML>SM>H>M>MLA
N° Géneros por regién 0,004 MIL>H>MLA>M>MLR>SM>MA
N° Localidades por regién 0,001  MIL>H>MLA>M>MLHEPA

(B)

SOLO MUSGOS

Variables continuas p Hadbitats con mayores valores para las variables continuas

Ne Especies por regién 0,006 ML>MLA>M>MLR>MR>MA>ME>MLHEPR>MLHEPA
N° Géneros por regién 0,006 MIL>MLA>M>MLR>MA>MR>MDULC
N° Localidades por regién 0,019  ML>M=MLHEPA=ME>MLA>MLHEPR>MR>MLR>MA
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Milnesium tardigradum

Calohypsibius placophorus

Astatumen trinacriae

«® o4

Calohypsibius verrucosus

Diphascon (Adropion) prorsirostre

Figura 5.2.2: Mapa de distribucion de cada especie citada en la Peninsula Ibérica, islas Baleares e

islas Chafarinas. Escala 1:275.000.
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Diphascon (Adropion) scoticum Diphascon (Diphascon) alpinum

Diphascon (Diphascon) chilenense Diphascon (Diphascon) nobilei

Diphascon (Diphascon) nodulosum Diphascon (Diphascon) oculatum

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Diphascon (Diphascon) pingue Diphascon (Diphascon) recamieri

Diphascon (Diphascon) rugocaudatum Diphascon (Diphascon) rugosum

Doryphoribius flavus Hebesuncus conjungens

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Hypsibius camelopardis

Hypsibius dujardini

Hypsibius pallidus

Hypsibius scabropygus

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Hypsibius scabrosus Isohypsibius annulatus

Isohypsibius josephi Isohypsibius lunulatus

Isohypsibius mammillosus Isoh_{;ib\iu;;;‘:hinoi

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Isohypsibius monstruosus

Isohypsibius nodosus

Isohypsibius sattleri

Isohypsibius prosostomus

ltaquascon ramazzotti

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Pseudobiotus augusti Ramazzottius novemcinctus

Ramazzottius oberhaeuseri Dactylobiotus ambiguus

Dactylobiotus dispar Dactylobiotus macronyx

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Dactylobiotus parthenogeneticus Dactylobiotus selenicus

Macrobiotus areolatus Macrobiotus baltatus

Macrobiotus dubius Macrobiotus echinoginetus

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Macrobiotus furciger

Macrobiotus lusitanicus

Macrobiotus grandis

Macrobiotus hufelandi

Macrobiotus montanus

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Macrobiotus occidentalis Mac/rZWnsis

Macrobiotus pallarii Macrobiotus persimilis

Macrobiotus recens Macrobiotus richtersi

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Macrobiotus tetraplacoides

Minibiotus hufelandioides

Minibiotus pseudofurcatus

Minibiotus furcatus

Minibiotus intermedius

Murrayon dianeae

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Murrayon hibernicus Murrayon pullari

Richtersius coronifer Batillipes dicrocercus

wanrx

Batillipes marcelli Batillipes mirus

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Batillipes pennaki

Actinarctus doryphorus

Bathyechiniscus tetronyx

Batillipes phreaticus

Actinarctus physophorus

Florarctus acer

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Florarctus asper Florarctus cinctus

Florarctus hulingsi Florarctus stellatus

Halechiniscus chafarinensis Halechiniscus greveni

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Halechiniscus perfectus Halechiniscus remanei

Styraconyx craticulus Stygrtus bradypus

Bryodelphax mateusi Bryodelphax parvulus

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Cornechiniscus subcornutus

Echiniscus bisetosus

Cornechiniscus lobatus

[N

Echiniscus bisculptus

Echiniscus blumi

Figura 5.2.2 (Continuacion)
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Echiniscus canadensis Echiniscus granulatus

Echiniscus lichenorum Echiniscus mediantus

Echiniscus merokensis Echiniscus multispinosus

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Echiniscus oihonnae

Echiniscus scabrospinosus

Echiniscus spinulosus

Echiniscus quadrispinosus

Echiniscus sinuloides

Echiniscus testudo

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Echiniscus trisetosus Hypechiniscus gladiator

Parechiniscus chitonides Parechiniscus unispinosus

Pseudechiniscus clavatus Pseudechiniscus facettalis

Figura 5.2.2 (Continuacién)
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Pseudechiniscus insolitus Pseudechiniscus pseudocoronifer

Pseudechiniscus suillus Te esw{;moides

Echiniscoides sigismundi hispaniensis Echiniscoides sigismundi mediterraneus

Figura 5.2.2 (Continuacion)

227



5.3.- RESULTADOS TAXONOMICOS

5.3.1.- Claves mundiales de las clases, 6rdenes y familias
En este apartado se presentan las claves de las clases, ordenes y familias mundiales de-
sarrolladas a partir del trabajo de Ramazzotti y Maucci (1983).

CLAVE DE LAS CLASES MUNDIALES DEL PHYLUM TARDIGRADA

1.- CirTO 1ateral A PIESEILE. .....cc.ccveerereeerrerereeeterreereeneeteseereestessessessseseesesseessassssesnerssessesnessasens 2
- CirTo lateral A QUSENLE..........c.oeevurererrereneerererereeresseeesssessssesensenesssesssensens Clase EUTARDIGRADA
2.- Bulbo con placoides separados y distinguibles...........ccccceeereeunennne Clase MESOTARDIGRADA*
- Bulbo sin placoides separados y distinguibles...........cccececveereenanene Clase HETEROTARDIGRADA

[* La clase Mesotardigrada tiene un solo orden (Thermozodia), una sola familia

(Thermozodidae), un solo género (Thermozodium) y una sola especie (T. esakii)]

CLAVE DE LOS ORDENES MUNDIALES DE LA CLASE HETEROTARDIGRADA
1.- Cirro mediano presente, a veces ausente. Uflas insertadas sobre los digitos o sobre la propia

pata, pero nunca sobre papilas...........ccooeeeniiiennirennnncnenneseeennanns Orden Arthotardigrada
- Cirro mediano ausente. Uilas insertadas sobre unas papilas en el extremo de la pata.............
.............................................................................................................. Orden Echiniscoidea

CLAVE DE LOS ORDENES MUNDIALES DE LA CLASE EUTARDIGRADA
1.- Papilas cefélicas presentes. Rama principal y rama secundaria de la ufia totalmente separa-

S ittt st ettt e s nssnaas Orden Apochela
- Papilas cefalicas ausentes. Rama principal y rama secundaria de la ufia unidas....................
................................................................................................................... Orden Parachela

CLAVE DE LAS FAMILIAS MUNDIALES DEL ORDEN ARTHOTARDIGRADA

1.- Utias insertadas directamente SObre 1a pata...........ccccceviveeviereenrenieneernnensescneernseessessessnencsssons 2
- Utias insertadas sobre 10S digitos.........c.cceceivuiereriinccnerec et stesenaes 3
2.- Placas dorsales de la cuticula presentes..........c.ccocueeveerenecrecsnrseeensenennes Familia Stygarctidae
- Placas dorsales de la cuticula ausentes...........ccccoceeeveeueeeccrercrecnennes Familia Coronarctidae
3.- Dos digitos en el extremo de 12 Pata..........ccoceeereiveereenieirenrernieneeesesesnesssessesseessesseesseessesesas 4
- Mas de dos digitos en el extremo de la pata..........c..cccoeveevieneecrnieniirnnntnneninesseennennesesenne 5
4.- Cuatro digitos en el extremo de la pata.........ccccoeveeerveevenireccennenne. Familia Halechiniscidae
- Seis digitos en el extremo de 1a pata...........cccoevieerrverrenenercenneernennenn Familia Batillipedidae
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5.- Cirro mediano PreSente..........o.eeeeveeeeeiererrencsrerusesessesseessessessesssees Familia Renaudarctidae
- Cirro mediano QUSENLE..........cccecurververierrrierrnrenresenserenseeseeseesaessessees Familia Archechiniscidae

CLAVE DE LAS FAMILIAS MUNDIALES DEL ORDEN ECHINISCOIDEA

1.- Cuticula sin placas dOTSales.........c.ccecevuruicirreesieininnseenrrtresseesreeseessaseseessessssssessssassssessessenses 2
- Cuticula con placas dorsales...........ccoceoeeureererrerrenerersenrnersressecsrecsssneesnes Orden Echiniscidae
2.- Clava primarias y secundarias PIESEINLES...........ocruereereerrerrereerarsresssesesseserseessessseseosssssassassassas 3
- Clava primarias y secundarias auSentes...........cc.everuervecreererrersassnessaeenes Familia Carphanidae
3.- Clava primarias y secundarias reducidas. Especies marinas.......... Familia Echiniscoididae
- Clava primarias y secundarias con forma de porra. Especies semiterrestres...........cccooruee....
..................................................................................................................... Familia Oreellidae

CLAVE DE LAS FAMILIAS MUNDIALES DEL ORDEN APOCHELA
1.- Monotipica. Papilas cefélicas presentes. Bulbo sin placoides. Rama principal y rama secun-
daria de la ufla totalmente separadas. Rama secundaria con dos o tres pun-
T OO Familia Milnesiidae

CLAVE DE LAS FAMILIAS MUNDIALES DEL ORDEN PARACHELA

1.- Diploufias asimétricas; SECUENCIA 2-1-2-1.....c.ccccccriienrererrrerrensereeeniessneeseecseseeosssssesesssesssesnenes 2
- Diplouiias simétricas; secuencia 2-1-1-2.......cccccceeeveeererrerrerereensaenes Familia Macrobiotidae
2.- Diplouiias en todas 1aS Patas...........ccceevrerreruieseericriieniesenieriesseessesssesessesessessssessessossossssasesssnes 3
- Faltan diplouiias en el segundo, tercer y cuarto par de patas............. Familia Necopinatidae
3.- Diplouiia dividida o no en tres partes pero sin tabiques..........coccevvreucceinrerrcereisnncnensesunsnenenes 4
- Diplouiia dividida en tres partes (rama principal, rama secundaria y tramo comun) separa-
das POT tADIQUES......c.ccvrerereererreeierreneree e esresreesee e s s sresesaeesnanes Familia Eohypsibiidae

4.- Conexion entre rama principal y rama secundaria rigida...........ccccccerevcrrrmrrenrcnscnsensenssnsunne 5
- Conexidn entre rama principal y rama secundaria flexible................... Familia Hypsibiidae
5.- Falta el tramo comun de la diploufia...........cc.ccoceeeurursinseeccencesuennens Familia Calohypsibiidae
- Tramo comiin de la diplouiia rigido y largo..........ccccoveevereereraenne Familia Microhypsibiidae
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5.3.2.- Claves de los géneros y especies ibéricos

Informacién obtenida principalmente de Ramazzotti y Maucci (1983). La clave de géne-
ros es de los encontrados en la Peninsula Ibérica, incluidos los de este trabajo. La clave de espe-
cies se refiere a los de la clase Eutardigrada, por ser la mas ampliamente representada en esta

memoria.

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA BATILLIPEDIDAE
1.- Las patas terminan en seis digitos, a veces reducidos o ausentes. Cada digito se dilata en la
parte final, adoptando la forma de disco, cuchara o paleta.............c.......... Género Batillipes

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA STYGARCTIDAE
1.- Presenta las siguientes placas cuticulares dorsales: una cefélica, tres dorsales impares y una
caudal. Espinas caudales presentes. Cuatro uiias en cada pata. Uflas internas con un apice
filamentoso largo. Clava anteriores 1argos...........cocvueveevecreerersvereeseereessenes Género Stygarctus

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA ECHINISCOIDIDAE
1.- Apéndices cefalicos (cirro A y clava) reducidos. Cuatro ufias presentes en cada pata...........
............................................................................................................. Género Echiniscoides

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA HALECHINISCIDAE
1.- Con expansiones alrededor del CUBTPO..........ccceeurceteirireerincitecte et sanes 2
Sin expansiones alrededor del CUETPO..........cocceeeiievierinirenirententesr st cesneseesseessesseessesussens 3

.................................................................................................................... Género Floractus
- Expansiones con forma de estructuras tubulares laterales, dorsales y gelatinosas.................
................................................................................................................. Género Actinarctus

3.- Cabeza aplastada con 16bulos laterales expandidos. Uifias sin ganchos en la base .................
............................................................................................................. Género Halechiniscus
Sin cabeza aplastada con 16bulos laterales expandidos. Ufias con ganchos en la base.......... 4

4.- Cirro mediano largo. Ufia media de cada pata con cuatro puntas con forma de diente...........
......................................................................................................... Género Bathyechiniscus
- Cirro mediano corto. Ufia media de cada pata con tres puntas................ Género Styraconyx

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA ECHINISCIDAE
1.- Aparato bucofaringeo rgido........coccurverurveercrerrenicniiriinertesee ettt aees 2
- Aparato bucofaringeo flexible...........c.cccoeveneennirveenrienienneninenieane Género Cornechiniscus
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2.- Clava secundarios con forma de papila...........cocoeeeireiieiiciieencciniinneieeseieens 3
- Clava secundarios con forma de clipula..........cccceevverrerveveerrecereecnenne Género Parechiniscus
3.- Placas ventrales PreSEntes.. ... ciceiieerriinieiiiesiniiriieectiseseueeessssssesssessntssesssessossessssessssssesssens 4
- Placas ventrales QUSENLES...........cceverrverererreennrienueieeceessenetessasssessnsosssssessessessessssesesssssesessesanss 5
4.- Manchas OCULAreS T0Jas..........cceuereerereeenrenesseeeesureneessesscsnessassessessnssassssons Género Bryodelphax
- Manchas oculares negras 0 marrones..........cccceceeeeeveeeceervecnerceeecresssesnns Género Testechiniscus
5.- Aparato bucofaringeo sin bulbo cuticular anterior al bulbo faringeo........cccccccevivvnvvenucnnnn 6
- Aparato bucofaringeo con bulbo cuticular anterior al bulbo faringeo...........ccccccovvreceruvununee
............................................................................................................... Género Hypechiniscus
6.- Placa IV’ pseudosegmentada............cccceerveerveerrvnenrnnencsencceenenssenrennes Género Pseudechiniscus
- Placa IV’ no pseudosegmentada............cccceccemmienirerscennnennensnencncnseessensneens Género Echiniscus

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA MACROBIOTIDAE
1.- Utlas tipo Dactylobiotus, que estan conectadas por la base, en cada pata, por un espesamien-

to cuticular. Lunulas ausentes. Especies dulceacuicolas........cccccoeviiiiinnnneninnnnnn.
.............................................................................................................. Género Dactylobiotus

- Uilas tipo Macrobiotus, que no estan conectadas por labase...........cccoceinrveneininvcirenncnncnnnn 2
2.- Diez papulae alrededor de 1a boca.........ccceeveeriicirinccrerreereceeeereererrecenens Género Minibiotus
- Diez lamelas alrededor de 18 BOCa.........ccccocruerrcineencriiinic ettt 3

3.- Uilas tipo pullarii, con la porcion basal de la ufia con forma trapezoidal y angulo entre rama

principal y secundaria agudo...........ccceevereeriirnrenienieneeniecnenreeeeneeaeesaeeseaes Género Murrayon
- Utlas tipo hufelandi o echinogenitus, es decir, la porcion basal de la uiia no tiene forma tra-
PEZOMAAL...cvieiiiiiiiiictete ettt ettt st ettt e bbb bR b aes 4

4.- Furca de los estiletes tipo Adorybiotus, con los procesos posterolaterales divergentes, grue-
$0S Y N0 engrosados €N €l APICE........cceeverrererrererrinncriresissiessesssecsseessess Género Richtersius

- Furca de los estiletes tipo Macrobiotus, con cierto dngulo entre los procesos posterolatera-
les que estan engrosados en €l APICe........cceeeeruerrerruercceeeeccereseeraseneens Género Macrobiotus
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CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA CALOHYPSIBIIDAE
1.- Aparato bucofaringeo rigido y sin barrera de refuerzo. Boca sin lamelas. Diplouiias asimé-
tricas de tipo Calohypsibius, de tamaifio y forma similar entre ellas. Una rama rigida conec-
ta las uiias de cada pata. Cuticula con escultura...........c.cccccerevruenenee. Género Calohypsibius

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA MILNESIDAE
1.- Alrededor de la boca hay seis lamelas y seis papilas. Tubo bucal ancho, corto y rigido.
Soporte de los estiletes corto y grueso. Bulbo faringeo no contiene placoides. Uilas tipo
Milnesium, con rama principal y secundaria separadas, y rama secundaria corta y bi- o tri-
PATEIAA. ... ueeuieriereteceeieeite e e restesveene s eeresnes e seessesnesasebassaaseenesssenssassanans Género Milnesium

CLAVE DE LOS GENEROS IBERICOS DE LA FAMILIA HYPSIBIIDAE

1.- Aparato bucofaringeo tipo isohypsibius, FigId0..........cccoverervurrnenrieriiinienrtessteesesee s 2
- Aparato bucofaringeo tipo diphascon, flexible...........ccocueeirinnniincennnciiiincninesceeenens 7
2.- UTIAS tPO HYPSIDIUS.......ccoveeeeecieeriieeeiieeesieceesstaseesstesssasssessssessessssessssessssesnsassssssssesssessesassscans 3
= URAS tIPO ISORYPSIDIUS......cuvereeeeeeeeerecieereecsaenieeteasessseeeesteessassesssesseessssessensssssessnassssssssssssasiaes 4

3.- Uilas tipo hypsibius tipicas. Ausencia de 6rganos sensoriales elipticos dorsolaterales en la
cabeza. Apéndice de insercion de los musculos de los estiletes con forma de gancho semi-
lunar, simétrico respecto al plano frontal. Huevos puestos dentro de la exuvia, que casi
siempre son lisos. Linulas ausentes.............ccoecueevveeieneniineneessecsnsensenes Género Hypsibius

- Uilas tipo oberhaeuseri, es decir, tipo hypsibius pero mas largas y finas. Presencia de 6rga-
nos sensoriales elipticos dorsolaterales en la cabeza. Apéndice de insercién de los miscu-
los de los estiletes con forma de gancho atenuado, asimétrico respecto al plano frontal.
Huevos puestos libres, que tienen salientes en la superficie. Lunulas, cuando estan presen-

tes, SON MUY PEQUETIAS.......ccouecrrruiieirnreeeciirertieerrecesest s seeeesaesanenees Género Ramazzottius

4.- Uiias con el angulo entre la rama principal y la secundaria alrededor de 180°.......................
............................................................................................................... Género Eremobiotus

- Utias con el angulo entre la rama principal y la secundaria recto..........c.coceeveenencennnnnennceenes 5
5.- Tubo bucal con 1dmina ventral...........cccceccerveriiiisnecnenniiinieneeneecsenes Género Doryphoribius
- Tubo bucal sin 1amina VENtral............cccceeeevenireniereirininineesir et snesst e snesessssennes 6
6.- Presencia de 30 lamelas alrededor de la boca.........cccccuvvivvceeenncnninnens Género Pseudobiotus
- No hay lamelas alrededor de la boca pero si seis lobulos...................... Género Isohypsibius
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7.- Apéndices de insercion de los musculos de los estiletes con forma de anillo ancho y plano.

............................................................................................................................................... 8

- Apéndices de insercién de los musculos de los estiletes con forma de gancho................... 10
8.- Tamafio del anillo fiNO......cccuivueeeriruiiiiririeientecrercnescsrttesiresseesresstessssessesssssessansssnsassessnns 9
- Tamaiio del anillo @ancho.........ccceceeerniiincccenrerneirenseemeereec e Género Platicrista
9.- Soporte de 10s estiletes PIESENLE. .......cceverreeerrersierersriereresessnseesersssasesesns Género Itaquascon
- Soporte de los estiletes ausente...........ccceveveeeveernenreennn. veereesaeessentenennnennans Género Astatumen

10.- Apéndices de inserci6én de los musculos de los estiletes con forma de gancho semilunar,

simétrico respecto al plano frontal. Goccia ausente o presente........ Género Diphascon (11)

- Apéndices de insercién de los misculos de los estiletes con forma de gancho abrupto, asi-
métrico respecto al plano frontal. Goccia ausente.............cccceeevveeuennne Género Hebesuncus

11.- Goccia presente. Bulbo con placoides no muy largos...........cccceeuee.e. Subgénero Diphascon
- Goccia ausente. Bulbo con placoides largos o muy largos.................. Subgénero Adropion

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO CALOHYPSIBIUS

1.- Cuticula con papilas, placas o tubérculos dispuestos irregularmente en el cuerpo................. 2
- Cuticula con las espinas dispuestas en filas................ evereteetereresaeresaes bt eresaneraeats C. ornatus
2.- Cuticula con papilas y placas...........ccccvirecerrecrecrrenniesinstccenncsensnnessssnninns C. placophorus
- Cuticula COn tUBEICULOS......cccoerveeeeirieieetest sttt eeteer e icsseeesssssesesneesas C. verrucosus

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO MILNESIUM

1.- Presenta 6 papilas y 6 10bulos alrededor de 1a boca..........ccccceeevuercennernnnninniniineienineccnenn. 2
- Presenta 6 papilas y 4 lamelas alrededor de la boca.........ccccccevveereennnenne M. tetralamellatum
2.- Tubo bucal con forma de embudo...........ccecveeeerierrccimerreeeeeeerrceereecneeeesennes M. eurystomum
- Tubo bucal con el mismo diametro en toda su longitud...........ccoeeeeviininnnae M. tardigradum

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO ASTATUMEN
1.- Aparato bucofaringeo con tubo bucal y tubo faringeo. Bulbo contiene listerelle, pero no apo-
fisis ni placoides. No tiene soporte de los estiletes. Suele presentar barreras cuticulares en
los tres primeros pares de Patas.........cceeeevrereernesniseemrirresnerssesssisessssssssesssseens A. trinacriae
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CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO DIPHASCON (ADROPION)
1.- Bulbo contiene apdfisis y 3 macroplacoides con forma de bastoncillo fino

................................................................................................................. .D. (A.) prorsirostre
- Bulbo contiene apo6fisis, 3 macroplacoides con forma de bastoncillo largo y fino, un micro-
placcide y, a VECes, UNA SEPIULA.............coeeerrerrereneeriireiririeeesaeerseseeseseseseens D. (A.) scoticum

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO DIPHASCON (DIPHASCON)

1.- Cutic1la liSa, SIN ESCUIUIA.......oveeeeeeeeieceireeeeeeeeeeeitrtteeecveeeeseessasessssesssssssasssssssssesssssssesessssss 2
- Cuticula con alguin tipo de €SCUIUTA...........cceeererirerriernenreereseeeereraeseesanesseesaesansresessesaasassns 6
2.- Bulbo contiene 3 macroplaCoides.........c.cceveueeueueeueieiencenerernceseeeeseeseseessneeseessesssessessssessesssssas 3
- Bulbe contiene 2 macroplacoides...........coceeeeierrerrerieceesessiesensesenseeneneens .D. (D.) recamieri

3.- Macroplacoides con forma de bastoncillo corto o de granulos. Bulbo contiene un micropla-
coide y/o una septula. Base de las diploufias lisa............cccceecrvercreecreninenenenineseenceseneenenenee 4

- Macroplacoides con forma de bastoncillo largo. Bulbo contiene un microplacoide. Base de
las diploufias CON ESPINAS........cceieereereeierenrerecreerercsenareesencssessessessesssesenseseasnes .D. (D.) nobilei

4.- Macrcplacoide con forma de granulos...........ccceceeceurcerureneiceennninscscnnecsieeessnseneeseescssesesaosens 5
- Macroplacoide con forma de bastoncillo corto. Microplacoide y septula presentes..............
......... rtret b te et ne e ae e s senereesneaaessseeaatesesnteesasesseesressesaessnsanssnssansaseesneesssnenDe (D) PIRGUE

5.- Microolacoide y septula presentes. Tamaiio de los macroplacoides iguales entre si..............
................................................................................................................. .D. (D.) chilenensis

- Septula presente, a veces también microplacoide. Tamaiio de los macroplacoides creciente

del PrIero Al LEICETO.......ccvveveereereeeerrertereeeee e ssessesaereesse s snensesnnesessessenann .D. (D.) alpinum

6.- Escultura de la cuticula por todo €l CUEIPO.........c.cceureircnmieirietecccrcct ettt 7
- Escultura de la cuticula granulada sélo en la region caudal del cuerpo............ccoceevviruenennene 9
7.- Escultura con forma de tubérculos. Bulbo contiene 2 macroplacoides y una septuia........... 8

- Escultura con forma de granulacion fina y regular, mas gruesa en la regién caudal del cuer-
po. Bulbo contiene 2 macroplacoides con forma de bastoncillo corto y un microplacoi-

ittt ettt et et e e et sr e e e s e e a e aa e s e asentean D. (D.) rugosum
8.- Macroplacoides con forma de granulos..........ccccecevveereenrenerienrnneesecsneneen D. (D.) nodulosum
- Macroplacoides con forma de bastoncillo largo...........cccceceveruerceereererencnnn. D. (D.) granifer
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9.- Macroplacoides con forma de granulos. La longitud del tubo faringeo es dos veces la del

bUlbO fArNGEO.....u ettt e see e ssne e nesneenes .D. (D.) oculatum
- Macroplacoides con forma de bastoncillo corto. La longitud el tubo faringeo es el 20-30%
de 1a del bulbo faringeo.........cceeevveeruereeieicieriniiteeeenes seeeveeneerseenenenns .D. (D.) rugocaudatum

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO DORYPHORIBIUS
1.- Cuticula reticulada con areas poligonales en todo el cuerpo. Bulbo contiene 2 macroplacoi-
des con forma de bastoncillo corto. Liinulas presentes...........c.cceceerrruesecncsrircnnnas .D. flavus

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO EREMOBIOTUS
1.- Cuticula lisa. 6 papulae y 6 papilas alrededor de la boca. Bulbo contiene 2 macroplacoides
con forma de bastoncillo. Lunulas grandes y dentadas en todas las patas, mas grandes en el
cuarto par de patas. Barreras cuticulares con los méargenes dentados en los tres primeros
PAres de Patas.........cccveeeeeerenrerrerennensuceesenensesnsaesensssanes feeeeesaeestesseatssasse bt s b e anees .E. alicatai

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO HEBESUNCUS
1.- Cuticula lisa. Bulbo contiene 2 macroplacoides con forma de granulos. No presenta lunu-

LS. ettt e aes saeesresrnesatessasesasssnnaessans .H. conjungens

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL. GENERO HYPSIBIUS

1.- Cuticula cOn €SCUIUTA.........ccoiiririiiiiiiriee ettt rercreeese s eesnsssae b saessssssnesssnssneasensees 2
= CULICUIA LISA....cueiveiiirciiicirinttetce et et ettt b s e bbb e e s b ae e a b ane 3
2.- Escultura con forma de placas irregulares con contorno poligonal por todo el cuerpo...........
..................................................................................................................... H. camelopardis

- Escultura con forma de placas irregulares sélo en la regién caudal.............. H. scabropygus
3.- Macroplacoides con forma de granulo ............cccecceeeevevernenienenrnennniennsieniesesesenne 4
- Macroplacoides con forma de bastonCillo..........cccueevievrrcerieneeseecneeenreescnr et 5
4.- El tramo comun de las diploufias €5 MUy COTtO......ccccureruirurreererrersueseesuessesessessennes H. microps
- El tramo comiin de las diploufias €s 1argo.......c.ccccecvevt vererrcenneercnnecscsenscesesnnennes H. pallidus

5.- Macroplacoide con forma de bastoncillo corto. Suele presentar septula, que €s muy peque-
fla, con forma de Punto..........cceceveercererirnriinieceieectees ervereesaeesnesesntes e sasesaes .H. convergens

- Macroplacoide con forma de bastoncillo largo. Septuia, presente, grande y con forma trian-
gular o cuadrangular..........cocociieiiniininiinii it H. dujardini
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CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO ISOHYPSIBIUS

1= CUtiCUIA LISA......ciiiiieiiciete ettt ettt et st s b b e b ane 2
- Cuticula con escultura en forma de gibbosita o tubérculos..............c.cocveevvirvrenrenccriersannnns 4
2.- Bulbo contiene 3 macroplacoides...........cccoeeeeeeeeueremeermenncsenuniecnesicstsese e ssesesaessesseseenes 3
- Bulbo contiene 2 macroplacoides............cccceverureeercriererencsrnnsrnnesseneceseressensasaens 1. marcellinoi
3.- Microplacoide presente. Cuticula exhibe, a veces, una granulacion muy fina...........ccceeeeuneue
........................................................................................................................ I, prosostomus

- Microplacoide ausente. Cuticula siempre lisa............ccccoceueurenercnnenencnnes I tetradactyloides
4.- Cuticula CON GIDDOSILA...........ccvivreecrerereeeceereirtrcreneeesssstssnesseeestssesessessssesasstasessassssssesessssssees 5
- Cuticula con tubérculos pequefios dispuestos regularmente el anillos transversales por todo
€l CUCTPO...ceeireeetteercreetcre et creessesae et et s e e s s s saesaessasnesssesssesanesaasasssesses 1. annulatus

5.- Gibbosita dispuestas en filas tranSVeErsales...........coceeerieervirenerneenenenrererereseseessesssnessesesesesees 6

- Gibbosita de diversos tamaiios dispuestas irregularmente y tubérculos en la region caudal..
............................................................................................................................ . montanus

6.- 7 filas transversales de gibbosita y cuticula lisa o con una granulacién muy fina entre las

ZIDDOSILA.........cneineeeereereecrieeereseee e seeseeessesessassesessssssesesseseasessnassessessesanssessesessesnns I. nodosus
- 8 filas transversales de gibbosita y cuticula con granulos irregulares entre las gibbosita.....
..................................................................................................................... A. monstrusosus
- 9 filas transversales de GIDDOSILA. ...........coveervcvireeirieerieceeiereneereeeeese s e s e ssessesssesaees 7
- 10 filas transversales de GIDDOSILA. ...........couvueveveeveereeenicerierieiesssestessesssssessssesssesasessasassnsseses 8

7.- Primera (I) y novena (IX) filas con 2 gibbosita. Bulbo con 2 macroplacoides con forma de

bastoncillo corto. Linulas lisas y grandes ...........ccccceeceeveneemivereeenercnreneeneesereensenee I josephi
- Primera fila (I) con 4 6 6 gibbosita y novena fila (IX) con 4 gibbosita. Bulbo con 2 macro-
placoides con forma de bastoncillo largo. Lunulas lisas y pequetias..................... L sazrtleri

8.- Tres gibbosita en las filas I, III, V, VII y IX; 2 gibbosita en las filas Il y X; y 4 gibbosita en
las filas IV, VI y VIII. Granulacién gruesa en toda la cuticula, incluso encima de las gibbo-
sita. Bulbo con 2 macroplacoides con forma de bastoncillo corto. Linulas muy grandes y
LISAS..c.ueitirieniereenteeeenteesteerestestet st e e s st et se e se e er st ne s e e e e e st ene s s e ae s enereasans I lunulatus

- Cada una de las diez filas transversales con 4 gibbosita. Granulacion fina en todo el cuer-
po, también sobre las gibbosita. Bulbo con 3 macroplacoides con forma de granulo.
Lunulas pequeiias ¥ LiSas.........ccccereererveerieersenennieneiseaenenneserssssecsessssesssenes A. mammillosus
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- Cinco gibbosita en las filas 1 y X; 4 gibbosita en las filas II, IV, VI y VIII; 6 gibbosita en
las filas III, V y VII; y 2 gibbosita en la fila IX. Granulacion en toda la superficie, entre gib-
bosita y sobre ellas. Bulbo con 2 macroplacoides con forma de bastoncillo corto. Lunulas
PEQUETIAS Y 1ISAS....ceveiiciiererieeeteteeeeeneneesresteetsaesessaesseesessesnesssssassnesssssese I tuberculatus

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO PSEUDOBIOTUS
1.- Cuticula lisa. Armadura bucal constituida por una fila de dientes triangulares y tres crestas
transversales. Bulbo con 3 macroplacoides con forma de bastoncillo muy largo. Sin linu-
las ni barreras cuticulares. Diplouiias con tramo comin muy largo y ramas principales con
PUNEAS ACCESOTIAS ..eveeuerrernersrereeressesserseesersasssessessasssessessasassessasssssesasensasssssasnssssessosess .P. augusti

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO ITAQUASCON
1.- Papila triangular dorsal entre el tercer y cuarto pares de patas presente.......1. placophorum
Papila triangular dorsal entre el tercer y cuarto pares de patas ausente............ I ramazzotti

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO RAMAZZOTTIUS
1.- Cuticula lisa con 9 franjas marrones transversales............cccceeeeeceereecneenceas R. novemcinctus
- Cuticula lisa con 9 franjas marrones transversales y 5 longitudinales......... .R. oberhaeuseri

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO PLATICRISTA
1.- Cuticula lisa. Buibo contiene 2 macroplacoides con forma de bastoncillo largo. No presen-
2 TUNUIAS. .......eoiierieiiec ettt csae et see e sessaess s sase e s s nn e ateanenis .P. angustata

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO DACTYLOBIOTUS
1.- Cuticula lisa. Puntas acCeSOorias EVIAEINLES...........oveveercrereceerernerreeeereessssssessesrsssraresssessssssessassans 2
- Cuticula arrugada. Puntas accesorias presentes pero poco evidentes................. .D. selenicus

2.- Rama secundaria de las diplouiias de los tres primeros pares de patas de menor tamafio que
las del cuarto par de patas. Lamina ventral mide menos del 60% de la longitud del tubo

DUCAL....eeeierecieeertrceeectee ettt et e e s e seeeaa e e st e am sae e et saesraeae st asa e st sra e e e n e b b asa b eares 3
- Rama secundaria de las diploufias del mismo tamafio en todas las patas. Lamina ventral
mide mas del 45% de 1a longitud del tubo bucal...........cccoeeervenrenrencerirnnennens .D. ambiguus

3.- Rama secundaria muy corta, mide menos de un tercio de la longitud total de la diplouiia, en
todas las patas. Soporte de los estiletes se insertan a 75-78% de la longitud del tubo
DUCAL....corieeiercteecetet et reee e e st e e e te e sesse s seneseesannssnaessesssesstsnassesssnts .D. dispar

- Rama secundaria mide, al menos, un tercio de la longitud total de la diplouiia, en todas las
patas. Soporte de los estiletes se insertan a 71-74% de la longitud del tubo
DUCAL ...ttt ettt e s e e et sa s sesnessnesrassnenns .D. parthenogeneticus
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CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO RICHTERSIUS
1.- Bulbo contiene 2 macroplacoides con forma de granulo. Lunulas dentadas en los cuatro
pares de patas, de mayor tamaiio en el cuarto par de patas...........ccceecereescerennen .R. coronifer

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO MINIBIOTUS
1.- Cuticula lisa. Granulacién alrededor de la diploufias presente. Puntas accesorias largas.....2
- Cuticula con poros. Granulacion alrededor de la diplouiias ausente. Puntas accesorias cor-

2.- Linulas lisas y pequeiias en los cuatro pares de patas.........c..ccoveereeeceeneencenae .M. intermedius
- Lunulas lisas y pequeflas en los tres primeros pares de patas y dentadas en el cuarto
7| OSSR .M. hufelandioides

3.- Poros de la cuticula de formas, triangulares, cuadrangulares, elipticas y tamaifios variados...4
- Poros de la cuticula redondos y grandes, dispuestos en filas transversales. Microplacoide
con limites bien definidos. Lunulas con margenes lisos y pequeiias en todas las patas...........
...................................................................................................................... M. gumersindoi

4.- Microplacoide muy pequefio, con limites no definidos. Liinulas con margenes irregulares en

el cuarto par de patas, y lisas en los tres primeros pares de patas...........cc......... M. furcatus
- Microplacoide pequeiio, pero con limites definidos. Linulas con margenes lisos en todas las
PALAS...curiiiieeerinttenenssieestestse st et e st s sne st et et a st eesae e neseesaassanessesnesasans .M. pseudofurcatus

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO MURRAYON

1.- Cuticula presenta granulacion fina...........ccoceeeeveriesrenrineeniniennesreseesrseeseessesseessesssseesessessnasesns 2
- CUtiCUla L18a.......ooveiieiiiitciieec ettt et M. pullarii
2.- Distribucién de la granulacién uniforme por la cuticula de todo el cuerpo......... .M. dianeae
- Presencia de dos bandas laterales de granulacion .............ccecceveveeevcnieceenuencns .M. hibernicus

CLAVE DE LAS ESPECIES IBERICAS DEL GENERO MACROBIOTUS
1.- Angulo entre la rama principal y 1a SECUNAAria €5 TECLO.............vecvereveeeereereeecreseessssesssnsens 2
- Angulo entre la rama principal y 1a secundaria N0 €8 T€CtO..............oc.eveverrerereeessrecssessenssnesees 3
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2.- Bulbo con 2 macroplacoides con forma de bastoncillo largo. Lunulas de los tres primeros
pares de patas grandes y lisas, las del cuarto par de patas son mas grandes y dentadas.
Huevos con estructuras salientes conicas con filamentos en el apice, que tienen la superfi-
cie alveolada. Superficie del huevo, entre las estructuras, con una sustancia mucilagino-
SQuuiieueiitrrreneesetaenee st e e ssttsest s e n e s re st s e et e s e e s aasn e e e s saa e ateessnaasernasssasanane .M. hystricogenitus

- Bulbo con 3 macroplacoides con forma de granulo largo. Linulas de los tres primeros pares
de patas grandes y lisas, las del cuarto par de patas son dentadas. Huevos con estructuras
salientes con forma de cono alargado que presenta el apice fino y alargado; superficie de

las estructuras con una malla reticulada.............ccccererreeeireeerineecreecceennn. .Macrobiotus n. sp.

3.- Bulbo con 2 macroplacoides...........ccccvceuruceerenereenirnenineenenrreiesnesesseieisassessssssnssessssssassensessassens 4
- Bulbo con 3 macroplacoides............coeueerererrrerineinuersiesienerieeseessesnessesceseessessessssssssesassassnsesnese 15

- Bulbo con 4 macroplacoides...........ccceeeeeecerreeieuconrnresenseessessesseessesereanas .M. tetraplacoides
4.- Diploufias tipo AUfElani..................ccouciounivinirnieiininieneeenieneseeeesestseesessssssessssesssssssensasans 5
- Diploufias tip0 @CHINOGENILUS............ccocueeveereieeeeceereeciesreeareeseeseseessseessessessessesnes M. dubius
5.- Tramo comin de las diplouiias tipico de Aufelandi....................cooercurveerueecrerverseeerressneseeenens 6
- Tramo comun de las diploufias muy ancho............cccccoevceeuecernnnninicecnneninencenaens M. pallarii
6.- Microplacoide Srande............cccoueveeverereniecererneniesersesssesessesssessesseseesesssnsssesseessessssssmessasessessenes 7
- Microplacoide pequefio, que puede llegar a faltar..........c.ccoeerereeeccenervencrncee .M. occidentalis

7.- Armadura bucal constituida por una banda de dientes posterior, compuesta por varias filas,
y un sistema de Crestas tranSVErSAles..........coveiveevieeeireriersnresirerreeeeeressasesssesseessssesnesasessasssens 8

- Armadura bucal constituida por una banda de dientes anterior, formada por varias filas, una
banda de dientes posterior, compuesta por varias filas y un sistema de crestas transversa-

8.- Armadura bucal poco marcada. Lunulas de los tres primeros pares de patas lisas y grandes,
en el cuarto par de patas son irregulares o dentadas y grandes. Huevos con estructuras
salientes con forma de caliz invertido. Disco apical con el borde liso. Superficie del huevo
con poros distribuidos uniformemente y de igual tamaifio que la corona de poros que hay en
la base de las estructuras. Diametro de la base de la estructura de igual tamafio que el dia-
metro del disco apical de 1as eStrUCtUTas..........ccceeererereecerreeereireereeereeseneeseesessnene M. sandrae

- Armadura bucal marcada. Linulas de los tres primeros pares de patas lisas o irregulares y
pequeiias, en el cuarto par de patas son dentadas y grandes. Huevos con estructuras salien-
tes con forma de céliz invertido. Disco apical con el borde dentado. Superficie del huevo
con poros distribuidos uniformemente y de menor tamafio que la corona de poros que hay
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en la base de las estructuras. Didmetro de la base de la estructura de mayor tamafio que el

diametro del disco apical de 1as eStruCturas............ccceoceveererecreneeresnerceeciseeneenne M. terminalis
9.- CULICUIA liSA.....coueurnceeirenrereinreecinreenteeriestetrssessessssastssenassesaessseessansseeseesesssessasnssssnesaseseresns 10
= CULICULA COM POTOS......ocueeriereeriireereeeenresrieseeseesteresssesseasesstssassaestssessessaesssesssassassssessessssesnasses 11

10.- Linulas grandes, del mismo tamafio en todas las patas y dentadas o irregulares. Cuticula

lisa, rara vez presenta poros muy pequeiios. Juveniles con diploufias tipo echinogenitus.....
.M. echinogenitus

...................................................................................................................

- Lunulas grandes y lisas en los tres primeros pares de patas, de mayor tamafio y lisas en el
CUATLO PAT A€ PALAS......cevereeereerierreeireeeetreaersessseesaeesaestsesesseesasessesennsssassssessnsasas .M. grandis

- Linulas del mismo tamafio en todas las patas, lisas en los tres primeros pares de patas y
lisas o irregulares en el cuarto par. Huevos con estructuras salientes con forma de céliz
invertido. Disco apical con el borde dentado. Superficie del huevo con puntos también en
la base de las estructuras. Didmetro de la base de la estructura de mayor tamafio que el dia-

metro del disco apical de 1as eStruCturas..........ccoceeceeirirreenenreenurneceneeeeenans .M. hyperboreous
12.- Linulas en los tres primeros pares de patas peqUERias..........ccceurreeerreessesseeeeseecscesccssenesnens 13
- Lunulas en los tres primeros pares de patas grandes...........coceeeeeeeereesrerieeeneessscscsiessncnnens 14

13.- Lunulas del cuarto par de patas grandes y lisas. Huevos con estructuras salientes con forma
de caliz invertido de gran tamaiio. Disco apical con el borde liso. Superficie del huevo con
poros de menor tamaiio que la corona de poros en la base de las estructuras. Didmetro de
la base de la estructura de tamario similar que el didmetro del disco apical de las estructu-
1S OO O .M. macrocalix
- Linulas del cuarto par de patas grandes e irregulares. Huevos con estructuras salientes con
forma de cono fino con el apice alargado y, a veces, bifido. Superficie de la estructura rugo-

sa y con una corona de guiones en la base. Superficie del huevo, entre las estructuras, gra-
MUIBAA. ..ottt et e e beeestr e s ssasessssssesssseesssssaessssanesessssssesssennnnns M. recens

14.- Linulas del cuarto par de patas muy grandes y lisas. Huevos con estructuras salientes con
forma de caliz invertido. Disco apical con el borde dentado. Superficie del huevo con poros
uniformemente distribuidos del mismo tamafio que la corona de poros en la base de las
estructuras. Diametro de la base de la estructura de mayor tamaiio que el diametro del disco
apical de 1as ESTUCTUTAS.......c.coueerrerirererrrrinreinenreie e eseesneae s se et sss e sae e e M. hufelandi
- Lunulas del cuarto par de patas muy grandes y dentadas, a veces, irregulares. Huevos con
estructuras salientes con forma de caliz invertido. Disco apical con el borde dentado.
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Superficie del huevo lisa. Corona de poros en la base de las estructuras. Diametro de la base
de la estructura de mayor tamafio que el diametro del disco apical de las estructuras

...........................................................................................................................

M. persimilis

15.- Microplacoide pequUefio 0 QUSENLE..........ccooueeerreruierereecreereeereerreeerseeseessseessesanssessesssnssssees 16
- Microplacoide Grande..........ccevveruieriiniereriernreenrenenecsresseeessneessesssesssseessassssessessesssessasssaassssse 18
16.- Cuticula lisa, Sin bandas A€ COLOT.........iviiviereeeieieiiireereeteeieeserteeeeeesreeseeeeseeseesessesseresssessnes 17
- Cuticula lisa con 9 bandas de color MarTON.........c.ccceeveeerverevernerecrenereesseersannuens .M. baltatus

17.- Lunulas del mismo tamaiio en todas las patas, lisas en los tres primeros pares de patas, y
lisas o irregulares en el cuarto par de patas. Huevos con estructuras cénico bulbosas con la
superficie reticulada. Superficie del huevo, entre las estructuras, con areas poligonales

ooooooo

...........................................................................................................................

.M. areolatus
- Linulas del cuarto par de patas de mayor tamafio que en los tres primeros pares de patas,

todas ellas lisas. Huevos con estructuras cénicas con dos, tres 0 mas puntas en el apice, y cuya
base presenta una corona de puntos. Superficie del huevo, entre las estructuras, lisa...

..........................................................................................................................

M. orcadensis

18.- Distancia entre el tercer macroplacoide y el microplacoide pequefia
- Distancia entre el tercer macroplacoide y el microplacoide grande

19.- Lunulas del mismo tamafio en todas las patas

- Linulas del cuarto par de patas de mayor tamafio que las de los tres primeros pares de

..................................................................................................................

M, lusitanicus
20.- Huevos con estructuras conicas o hemisféricas

- Huevos con estructuras con forma de caliz invertido, cuyo apice presenta formas irregula-

res. Hay una corona de puntos en la base de cada estructura.........ccccecerreeeernee M. furciger

21.- Huevos con estructuras con forma cdnica bulbosa y el dpice adelgazado. Superficie de las
estructuras reticulada. Superficie del huevo, entre las estructuras, con puntos finos

.....................................................................................................................

.M. harmsworthi
- Huevos con estructuras hemisféricas de superficie lisa. Superficie del huevo, entre las
estructuras, con poros

........................................................................................

.M. montanus
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5.3.3.- Descripcion de las especies encontradas en la Sierra

Resultado del estudio hecho en la Sierra d e Guadarrama se han encontrado 46
especies y dos subespecie del paylum Tardigrada, que se van a describir en este aparta-
do. Para cada especie se va a hacer, en primer lugar, una descripcion morfolégica gene-
ral que recoge aquellas caracteristicas que se han resaltado en la bibliografia, partiendo
siempre de las descripciones hechas por Ramazzotti y Maucci (1983) en su monografia.
En un segundo punto, se describe el sustrato donde se ha encontrado cada especie en la
Sierra, asi como lo relativo a los tardigrados mismos (nimero de individuos, numero de
huevos, niimero de ejemplares de cada sexo, etc.). Esta informacidn se presenta en tablas
donde se indica: los puntos de muestreo y las muestras donde aparece cada especie, qué
muestras faltan por estudiar y qué muestras no se han podido recoger en el campo, por
no existir el sustrato en alguna época del afio, €l nimero de huevos y el nmimero de indi-
viduos total y por sexo, en los casos en que se ha podido sexar. La identificacién de la
mayoria de los ejemplares se ha comprobado con preparaciones y fotografias de especi-
menes de la coleccion de tardigrados del Departamento de Biologia Animal de la
Universita degli studi di Modena e Reggio Emilia (Italia). En tercer lugar, se detalla la
variabilidad morfoldgica poblacional encontrada en los individuos hallados y analizados
en este trabajo de la Sierra. En un cuarto punto, se especifican los requerimientos ecolo-
gicos de cada especie, los intervalos, para las variables ambientales estudiadas en la loca-
lidad de estudio, teniendo en cuenta que la altitud y el tipo de vegetacion se han medido
en cada punto de muestreo y el resto de las variables (temperatura, velocidad del viento,
luminosidad, distancia desde el suelo hasta la muestra, peso seco, orientacion y especie
del musgo, liquen o arbol o arbusto de donde proviene la hojarasca) en cada muestra.
Finalmente, en el cuarto y quinto puntos, se realiza una breve discusion taxonémica y un
resumen de la distribuciéon mundial y local, detallada en la Sierra con un mapa.

Los tardigrados recogidos y analizados durante el desarrollo de esta memoria, y en
los que se basa gran parte de este apartado (Taxonomia), se encuentran depositados en
la colecciéon de Invertebrados no insectos del Museo Nacional de Ciencias Naturales de
Madrid (C.S.I.C.).
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CLASE EUTARDIGRADA Marcus, 1927
Diagnosis de 1a Clase (segun Ramazzotti y Maucci, 1983).
Carece del cirro A y de otros apéndices cefalicos.
No presenta placas dorsales en la cuticula.

Las diploufias se diferencian en una rama principal y una secundaria.

ORDEN APOCHELA Schuster, Nelson, Grigarick y Christenberry, 1980
Diagnosis del Orden (segin Ramazzotti y Maucci, 1983).
Tiene papilas cefélicas.
La rama principal y la rama secundaria de las ufias estdn completamente sepa-
radas.
La rama secundaria tiene dos o tres puntas.

El bulbo faringeo carece de placoides.

FAMILIA MILNESIIDAE Ramazzotti, 1962
Diagnosis de la Familia (segun Ramazzotti y Maucii, 1983).

Descripcidn idéntica a la del orden.

Género Milnesium Doyére, 1840
Diagnosis del Género (seglin Ramazzotti y Maucci, 1983).
Tiene 6 papilas y 6 16bulos alrededor de la boca.
El tubo bucal es ancho, corto y rigido.
El soporte de los estiletes es corto y grueso.
Los estiletes tienen vainas en el tubo bucal.
El bulbo faringeo carece de ap6fisis y placoides.
Las ramas de las diploufias estdn separadas.
La rama secundaria de las diplouiias es corta y tiene dos o tres puntas.

Especie tipo: Milnesium tardigradum Doyeére, 1840.

5.3.3.1.-Milnesium tardigradum Doy¢re, 1840
1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los representantes de Milnesium tardigradum es largo y se estrecha
en la region posterior. La cuticula es lisa (Figura 5.3.1.A) y, aparentemente, esta segmen-
tada por unos pliegues cuticulares con forma de anillo. Esta especie tiene variedades que
presentan granulaciones o espinas dorsales en la cuticula (Ramazzotti y Maucci, 1983).

La especie suele ser opaca y de color blanco o es transparente.
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Figura 5.3.1: Imagenes de algunas estructuras de Milnesium tardigradum. (A) Region cefalica con
el tubo bucal; (B) mancha ocular formada por un conjunto de puntos; (C) y (D) detalles
del tubo bucal; (E) uilas del cuarto par de patas; y (F) uiias del primer par de patas de un
macho. Pb = papilas bucales; P1 = papilas laterales; Ss = soporte de los etiletes; Rp =
rama principal de las diplouiias; Rs = rama secundaria de la diplouiias. Barras (en A y E)
= 0,05 mm; Barras (en B, C, D y E) = 0,01 mm.
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Alrededor de la boca tiene 6 papilas pequefias simétricas (Figura 5.3.1.A); las tres
dorsales son mas robustas que las tres ventrales. Mas cerca de la boca y alternando con
las papilas bucales hay 6 lobulos; se cree que, al replegarse, podrian cerrar la apertura
bucal (Ramazzotti y Maucci, 1983). Hay otras dos papilas en la regién posterior de la
cabeza en posicién lateral o latero-ventral (Figura 5.3.1.A). También en la region cefali-
ca estan las manchas oculares (Figura 5.3.1.B), aunque no siempre (existen dudas sobre
si la ausencia de las manchas oculares es real o producto del tratamiento al que se some-
te a los animales para su observacion con el microscopio éptico; Ramazzotti y Maucci,
1983).

La boca es terminal. El tubo bucal es ancho y corto comparado con los tubos buca-
les de otros eutardigrados; segin Ramazzotti y Maucci (1983) mide entre 10 y 25 pm
(Figuras 5.3.1.C y 5.3.1.D). Los estiletes son cortos, finos y estan curvados hacia el exte-
rior. El soporte de los estiletes es fino (Figura 5.3.1.C). El bulbo faringeo es largo, con
forma de pera y no contiene placoides.

Los tres primeros pares de patas tienen longitudes similares y son equidistantes,
mientras que el cuarto par estd mas separado del tercer par de patas y es mas corto. Cada
pata tiene diploufias simétricas respecto al plano medio de la pata. La parte distal de la
pata es bilobulada. Cada I6bulo porta una uiia larga y estilizada, que es la rama principal
de cada diplouiia (Figura 5.3.1.E), y esta provista de dos puntas accesorias pequefias. En
la base de cada l6bulo hay una ufia corta y robusta, que es la rama secundaria de cada
diplouiia (Figura 5.3.1.E), y que termina en dos o tres puntas curvadas, incluyendo la
propia rama secundaria. Presentan dimorfismo sexual ya que los machos tienen una rama
secundaria en el primer par de patas simple, mas corta y robusta (Figura 5.3.1.F) que la
que tienen las hembras y los individuos juveniles, cuyas ufias son iguales en todas las
patas y terminan en dos o tres puntas (Ramazzotti y Maucci, 1983). Las hembras sélo se
pueden diferenciar de los individuos en estado juvenil por caracteristicas adicionales,
como por ejemplo, la presencia de huevos en el interior del cuerpo.

Esta especie pone en la exuvia hasta 18 huevos (Ramazzotti y Maucci, 1983), que

son lisos, esféricos u ovalados, e incoloros, rosados o marrones.

2.- Material estudiado

La especie Milnesium tardigradum se ha encontrado en 54 puntos de muestreo y
128 muestras en la Sierra de Guadarrama; con un minimo de una muestra por punto de
muestreo hasta un maximo de siete (Tabla 5.3.1). De los 669 ejemplares que se han
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Tabla 5.3.1: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Milnesium tardigradum. T =
nimero total de individuos encontrados; He = niimero de hembras; Ma = nimero de
machos; J = niimero de individuos juveniles; Hu = niimero de huevos. Sombreado claro =
muestras recogidas pero sin estudiar todavia; Sombreado oscuro = ausencia de muestra en
el campo; Punto = punto de muestreo; MR = musgo de roca; LR = liquen de roca; MT =
musgo de tronco; LT = liquen de tronco; H = hojarasca. Sélo se especifica donde hay cuti-
culas si son el tnico representante de la especie en las muestras.

Primavera I Primavera | Otofio |
Punto [Muestra] T | He {Ma] J|BW T | J [Hu] T Punto Muestra T [HelMal J jHW T [HelMd J |Hu| Total
12 |MR 89 89 63 MR 0
LR 12 12 LR 3 6 2 9
MT 68 68 MT 0
LT 17 17 LT 2 2
" 1 1 H 1 1
2.1 |ﬂ 0 7.1 MR i i
LR 1 1 LR
MT MT
LT 1 1
[H 1 1
23 [MR 0 72
LR
MT
LT
_IB 1 l H 1 1
31 [MR 0 7.3 IMR 0
LR 1 cut 1 R 2 2
MT Pﬂ' 0
LT 0 LT 1 3 4
H 0 H 1 1
32 [MR 1 7 [ 8.2 MR 1 1 2
LT Py LT 0
H 7 2 9 ] 0
33 [MR 0 |83 MR 0
LR -
H 1
41 [MR 3 2 1 9 9.1
R s -
MT
LT b Rk
H 1 1 n 4 4
42 [MR 1 1 9.2 MR 0
IR 1 1 LR 0
MT 0 MT 0
LT 10 10 LT 0
H 1 1 H 1 1
43 |MR 0 10.1 MR 0
LR IR []
MT MT
LT LT []
H H 2 2
s1 [MR 102 0
R .
MT
LT 3
H
52 |MR 103
MT
L
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Primavera | Otoilo | Primavera | Otofio ]
|Punto |Muestra] T | He [Ma] J[HY T [He[Ma| J [Hu]Total] [Punto Muestra T |HeMal J|HW T J | Hu Total
6.1 1.1 MR 0

LR 0
MT 0
LT 6 11 6 12
H 1 1
6.2 112 MR
7 7
121 |MR 1 1 20.2
LR 1 1
MT 0
LT 0
H 0
131 [MR 0 21.1
LR 0
MT 5 2 7
LY 1 1
H 7 2 9
132 [MR 0 21.2

LT 15 5] 15 LT
H 6 6 H
173 |MR 0 24.1 MR
LR LR . .
MT MT
LT LT
H H 2 3 5
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Tabla 5.3.1 (Continuacién)

Primavera I Otofio Primavera l Otofio
Punto|Muestra] T | He [Ma] J {Bud T [He]Ma| J |Hu|Total] [Punto Muestra T [He]Mal J [HW T |HejMd J | Hu| Total
181 |[MR 7 7 14 242 MR 1 1
LR 1 7 1 8 LR :
IMT 1 2 3 MT
LT
H 1 1
182 MR 0
LR 0
T
LT 1 1
0
19.1 0
1 cut 1
0
0
0
192 12 3 15

193

“EEEIFFRFEFFRFEF

3= 8"

al ]

N°®Puntos | N* muestras| N° ejemplares N ejemplares | Total
Total | estudiadas Primavera Otoflo
54 128 315 354 669

encontrado en dichas 128 poblaciones de la Sierra se han podido sexar 13 hembras, 17
machos y un ejemplar en estado juvenil (Tabla 5.3.1). Ademads, se han encontrado 13
cuticulas, 5 de ellas con huevos en su interior (Tabla 5.3.1).

Ramazzotti y Maucci (1983) encontraron que entre las poblaciones de Milnesium
tardigradum predominaban las hembras (25 hembras por cada macho), presumiblemen-
te porque las hembras pueden reproducirse por partenogénesis (Marcus, 1929; Baumann,
1964). La relacién hembras/machos que se ha encontrado en la Sierra de Guadarrama es
de 0,8 hembras por cada macho. Puede que la diferencia entre los resultados de
Ramazzotti y Maucci y los datos de la Sierra de Guadarrama de este trabajo, se deba a
que en la Sierra se ha calculado con los ejemplares que se han podido sexar como hem-
bras, y no con todos los ejemplares determinados como no machos, es decir, hembras e
individuos en estado juvenil. La relacién hembras-juveniles/machos en la Sierra de
Guadarrama ha sido de 37 hembras o individuos juveniles por cada macho, un resultado
mas parecido al encontrado por Ramazzotti y Maucci.

Las 128 muestras de la Sierra de Guadarrama se han encontrado repartidas por
todos los habitats, sustratos y épocas de afio que se han estudiado en este trabajo, aun-
que la especie ha sido mas abundante en musgo de roca (MR) (Tabla 5.3.1). Las hem-
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bras han aparecido en liquen de tronco y hojarasca en primavera (LTP y HP, respectiva-
mente), y en liquen de roca y hojarasca en otofio (LRO y HO) (Tabla 5.3.1). Los machos
se han hallado en MRP y en todos los habitats y sustratos estudiados en otofio (Tabla
5.3.1).

Cinco de las trece cuticulas encontradas tenian huevos en su interior (Tabla 5.3.1).
Estos huevos eran redondeados, lisos y transparentes. En la Sierra se han encontrado
desde 2 huevos por cuticula hasta 7, y han aparecido en MRO, LRP, LTO y HO (Tabla
5.3.1).

Se ha constatado que la especie Milnesium tardigradum es carnivora al hallarse en
el intestino de algunos e jemplares: mastrax de Belloidea (Rotifera), protozoos, tubos

bucales tipo Hypsibius y uiias tipo Macrobiotus.

3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad morfolégica encontrada entre los ejemplares de las diferentes
muestras de la Sierra de Guadarrama afecta al nimero de puntas de la rama secundaria
externa. En general, el numero de estas puntas era constante en cada individuo. Sélo 3
ejemplares, de tres muestras distintas, presentaron 2 puntas en unas patas y 3 puntas en
otras. Se han encontrado en HP, y en MRO y en LTO. Estos individuos aparecen mez-
clados en sus muestras respectivas con individuos con el nimero de puntas constante en
todas sus patas. El 50,6% de las muestras tenian exclusivamente individuos con 2 pun-
tas en la rama secundaria externa de todas sus patas; el 13,3% 3 puntas y el 36,1% ejem-
plares con 2 puntas mezclados con ejemplares con 3 puntas. Aparecieron individuos con
2 6 3 puntas en todos los habitats, sustratos y épocas del afio estudiadas.

Algo mas del 70% de los ejemplares estudiados presentaron ojos en la regién pos-
terior de la cabeza.

Ademas, en 9 de las 128 muestras encontradas habia individuos que tenian el tubo
bucal mas pequeiio respecto al tamaifio del cuerpo, que el observado en la mayoria de los
ejemplares encontrados en la Sierra. Estos ejemplares se han encontrado en otoiio,
excepto en una muestra de primavera. Las muestras de otofio son de HO, LTO y MRO,
y la de primavera de HP. Sélo en dos de las nueve muestras habia ejemplares con el tubo
bucal normal mezclados con los ejemplares con el tubo bucal pequeiio.

El tamaifio entre los ejemplares de las poblaciones encontradas en la Sierra de
Guadarrama variaron desde 385 hasta 1.957 um, siendo la media 933 pm y la desviacion
estandar, 263 um. El individuo identificado como juvenil media 363 um. El intervalo de
la longitud total de esta especie fue mas amplio que el encontrado por Ramazzotti y
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Maucci (1983), que variaba entre 500 y 1.000 pm. En la Sierra se han encontrado
muchas poblaciones de esta especie y mucha variedad en sus intervalos de tamafio. Los
ejemplares unicos que conforman algunas poblaciones no llegaron, o superaron por
poco, las 1.000 pm. Los machos encontrados en la Sierra de Guadarrama presentaban
una longitud total que variaba entre 682 y 1.177 pm, mientras que los ejemplares estu-
diados por Ramazzotti y Maucci (1983) no superaban las S00 um. El tamafio de las hem-
bras encontradas en la Sierra estuvo entre 781 y 1.298 pm, un intervalo con limites algo
superiores a los de los machos, aunque de amplitud similar.

4.- Autoecologia

Los individuos estudiados de la especie Milnesium tardigradum en la Sierra han
aparecido distribuidos por todo el intervalo de las variables estudiadas en el conjunto del
estudio: altitud, temperatura, velocidad del viento, luminosidad, peso seco y distancia
desde la muestra hasta el suelo (Tabla 5.3.2). La especie ha sido mas frecuente en mues-
tras cuya temperatura estaba entre 20 y 27 °C, sin viento (es decir, cuya velocidad media
del viento es 0 m/s) y cuyo peso seco variaba entre 0,1 y 1,0 g (Tabla 5.3.2).

Tabla 5.3.2: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Milnesium tar-
digradum. Punto = punto de muestreo; Alt = altitud en metros; Veg = tipo de vegetacion.
Muestras: MRP = musgos de roca de primavera; MRO = musgos de roca de otofio; LRP =
liquen de roca de primavera; LRO = liquen de roca de otoiio; MTP = musgo de tronco de
primavera; MTO = musgo de tronco de otofio; LTP = liquen de tronco de primavera; LTO =
liquen de tronco de otoiio; HP = hojarasca de primavera; HO = Hojarasca de otofio. T = tem-
peratura en grados centigrados; Vv = velocidad media del viento en metros por segundo; L
= luminosidad expresado en x100 luxes; Dist = Distancia desde el suelo hasta el lugar donde
se recogio el material medido en centimetros (en el caso de la hojarasca esta distancia siem-
pre es 0); Ps = peso seco del material recogido en gramos; Or = orientacién especifica de la
muestra (N = norte, S = sur, E = este, O = oeste, NO = noroeste, NE = nordeste, SO = sud-
oeste, SE = sudeste, P = paralelo al suelo); Especie = especie de musgo, de liquen o del arbol
de donde se ha recogido la hojarasca segiin la muestra.

Pomto |veg {Muestra [T  |Wv L Dist [P Or. |Especi
1.2 1080 __[Quercus pyrenaica LRP 21 122 603 |25 1030 10 IXanthoparmelia protomatrae
MRP 21 ][22 le03 25 053 |0 |Grimmia laevigata
LRO 23 Jo  Jis6 25 0,33 |0 |Xanrhoparmeia tinctina
MRO 23 o 56 25 1045 |0 |Grimmia laevigata
MTO 22 fo [is 10 1099 [NO [Leucodon scoruoides
2.1 [1200 _[Pinus sylvestris HO 22 Jo s Jo 1211 [P [Pinussytvestris
0 23 Jo hss [3s 37 |0 |Lasallia
TO 22 fo |3 Is8  Jo27 IN d ia furfi
2.3 1400 |Pinus syivestris HO J2t_lo_ lst lo  [100 [P LPinus sylvestris
3.1 1020 |Alnus gluti 0 20 Jo 19 39 Jo2s #o 'armelia saxatilis
32 1180 iCistus lodanifer [HP 27 2.8 Joso o 12,55 [P [Cistus indanifer
24 Jo  Ja7 j? 1039 10 |Grimmia trichophplia
HO 19 lo 17 0 [326 [P ICistus lodanifer
MR( 27 jo,68 |0 [Grimmia trichophyii
3.3 11160 lQwercus rotundifoli HO lo e | rcus rotundifolia
4.1 11720 |Pinus nigra le 1052 IN_[Orthotrichum rupesire
o 1,44 [P [Pinus ni
13 2,46 IN  |Ceratodon purpureus
4.2 11500 [Pinus syivestris 40 k,ao 0 [ Hypnum cupressiforme
0 11,60 [P |Pinus syivestris
45 1026 10 lLasalkia pustui
50 10,63 |NE [Ph P
4.3 11240 Overcus pyrenaica 0 1,70 |p ercus i
S.1 11920 |Pinus sylvestris 136 1095 ISE [Pseudoevernia furfuracea
X 66 1090  INO |Grimmia laevigata
Flp 19 [t hr Jo 10,82 [P |Pinus syivestris
LTO 19 fo J25s 1136 [1,17  |SE |Psendoevernia furfuracea

250



Tabla 5.3.2 (Continuacién)

Punto  |Alt Veg Muesta [T |W |L Dist__|{Ps |Or. |Especie

5.2 2020  |Pastizal MRO [25 [3 |e8 18  |046 [S [Polytrichum juniperinum

6.1 940 Quercus rotundifolia + Quercus [HP 21 [0 [s0 0 lo,ss lp (Quercus rotundifolia

renaica

l.2 920 Quercus rotundifolia HP 26 o [234 0 10,99 [P [Ouercus rotundifolia

| MRO 20 Jo [i07 60 1056 [P |Grimmia laevigata

63 lo60 {Quercus rotundifolia LRP 22 J2 ]9 9 lo,54 |E IXanthoparmelia tinctina
LRO s Jo |53 9 1046 |E Xanthoparmelia tinctina
LTO 25 0,6 |26 164 04 |0 |Physcia adscend

7.1 1040 }Afloramicnto rocoso MRO [27 Jo |s1 170 1,61 [P |Grimmia pulvinata

7.2 1640  [Pastizal HP 27 2,8 1690 0 1,63 [P |Retama sphaerocarpa + césped
MRP 27 o s 19 1,29 N |Ceratodon purpureus
MRO [25 Jo J292 19 1 N lOrhotrichum byelli

7.3 lo60 |Pinus pinea HP 25 10 |15 0 1,38 [P [Pinus pinea
LTP 25 11,1 187 22 0,35 |0 [Pseudoevernia furfuracea
LRO 26 fo |25 20 [0,16 [P |Pseudoevernia furfs
LTO 26 fo |12 22 10,77 |0 |Xanthoparmelia ti

8.2 [1180  |Pinus pinea MRP |21 ]2,1 |2 18 [0,42 [P |Homalothecium sericeum

[ MRO 13 Jo [i2 18 1099 [P |Homalothecium sericeum

[83 1440 |Pinus sylvestris + Quercus HO 13 Jo 12 0 10,74 |P  |Pinus sybvestris + Quercus pyrenaica

9.1 1120 |Matomral xerdfilo HO 25 Jo hi72 0 101 P |Césped + musgo
MRO |25 o ]296 37 1094 |0 |Grimmia pulvinata

9.2 1120 |Vegetacion de rbera HO 28 Jo [173 0 11,02 [P [Fraxinus sp.

10.1 980 Pinus pinea HO 17 10 Je lo 10,76 [P |Pinns pinea

102 840  [Matomal xerdfio HO 20 o Jai o 1,07 [P |Ouercus rotundifolia

103 [980  |Matomral xerofio MRP [21 o [293 35 1,07 __INO |Grimmia laevigata
MRO [i8 o f67 35 [1,22 INO |Grimmia laevigata

111 {1260 |Pinus sylvestris+ Quercus LTP 15 Jo | 12 .29 [N |Psendoevernia furfuracea
HO 16 o e 12,03 [P [Pinus sybvestris
ILTO 16 Jo |15 {12 047 [N [Pseudoevernia furfuracea

11.2 1960 |Quercus rotundifolia |LTP 24 12,2 f139 182 Jo.61 [N |Xanthoparmelia tinctina
@ 20 Jo Joo Jo  Jo.62 [P [uniperus communis
MRO 20 Jo Ji41 [80 J105 [N [Grimmia laevigata

121 11080 |Quercus pyrenaica + Alnus LRO 23 [14 J4 62 [0,12 [N |Parmelina tiliaceae
MRO J24 113 18 Is1 093 P |Hedwigia stellata

13.1 1120  |Quercus rotundifolia + Quercus |HP 22 {1,8 [280 0 129 [P |Qwercus pyrenaica

renaica

MTP 22 47 Q127 le 069 |E 1Leucodon scoruoides
HO 21 {0 [103 fo lo72 Ip rcus pyrenaica
LTO 21 jo  [93 130 [0,26 |E |Parmelina tiliaceae
MTO 21 F) 170 ]5 0,75 |E  {Leucodon scoruoides

132 1520 [Pinus sybvestris+ Quercus HP 15 lo Ia fo 1,74 [P |Pinus syvestris
HO 21 0,7 |20 fo 1,34 [P |Pinus sybvestris

133 1060 Cupresus sp + Q. rotundifolia + [HP 20 |1,2 |297 3,82 P |Cuppessus sp

‘F pyrenaica I°

15.1 760 uniperus sp. HP 24 Jo  }70 lo 1,18 [P Duniperus communis
MRP P7 fo J3s0 |7 lo,60 P |Tortula ruralis
HO 27 o Juo 11,95 [P Liuniperus comunis
LRO 30 Jo [770 21 0,08 [P |Lecanora sp.
MRO 30 Jo [s60 7 lo60 [P |Tortuia ruralis

152 840 Matorral xerofio HP 29 Jo Ja70 0 lo.81 [P |Retama sphaerocarpa

16.2 960 Quercus rotundifolia + Matorral|LRP 26 |1,3 [700 21 ,56 N |Xanthoparmelia protomatrae

xer6fio

LTP 25 0,8 [38 5 1046 IS lPhyscia tenella
MRP |26 13 [719 11 0,74 [N |Grimmia trickophylla
LRO 18 o Is1 21 0,49 [N |Xanthoparmelia tinctina
MRO |18 o i1 11 0,83 N |Grimmia trichophylla
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Tabla 5.3.2 (Continuacién)

Punto  |Alt Veg Muestn [T [Wv [L |Dist  [ps Or. [Especie

17.1 1120 [Cistus ladanifer HP 20 lo Ji3s lo 1,84 [P [Cistus ladanifer
HO 21 fo Jico o 137 [P |Cistus ladanifer
LTO 21 [0 525 [36 0,23 [SO |Evermia prunasiri

173 1800  |Quercus rotundifolia + Quercus |HP 22 [0 |575 —lo 083 P |Quercus pyrenaica

\pyrenaica

18.1 1040 Quercus rotundifolia HP 19 (22 |54 1o 1,46 P rcus rotundifolia
LRP 21 [0 499 3 048  |P_|Xanthoparmelia tinctina
MRP [21 Jo 235 4 lo.16  ISE |Grimmia laevigata
MTP 10 1,5 [47 60 0,40 [N |Orthotrichum rupestre
LRO 20 [1,2 [321 3 lo.41 [P |Xanthoparmelia tincti
MRO  [20 ]1,2 400 4 |12 [SE |Grimmia laevigata
MTO 19 Jo [37 70 0,17 [N _|Orthotrichum byelli

18.2 1060 |Quercus rotundifolia |HO 15 10,9 |so 0 log7 Ip rcus rotundifolia

19.1 1040 |Pinus pinea LRP 27 Jo |87 130 0,29 IS [Xanthoparmelia tinctina
LRO 24 Jo [ss8 130 {0,56 |S [Xanthoparmelia protomatrae
MRO [23 Jo J4so 134 [0,68 [P |Grimmia puivinata

19.2 1160  |Pinus pinea HP 24 Jo |18 0 11,32 [P |Pinuspinea

19.3 1220 rcus pyrenaica HO 18 o e 1o lost [P |Quercuspyr

20.2 1240  |Quercus pyrenaica + Alnus HP 17 Jo J34 0 1,05 [P Retama sphaerocarpa
LRO 15 Jo |50 49 10,70 [P IPseudoevernia furfuracea

21.1  [1560  [Pinus sylvestris MRP 16 10 29 10 [048 IS |Grimmia pulvinata
MRO [14 o7 |2 3 10,32 INE |Grimmia pulvinata

212 [1280  [Pastizal HP 18 Jo i3 lo log8  |p [Sarothamnus purgans + nwsgo
HO 16 o1 J425 Jo 11,06 [P |Sorothammus purgans + musgo

21.3 1400 [Pinus sylvestris LTO 12 10 Jo27  Ji6 o4l |0 IMelanelia exasperata

222 1000 [Quercus rotundifolia HP 25 Ji,1 [80 0 1,86 1P |Quercus rotundifolia
LRP 26 |16 [82 36 1095 [0 |Cladonia foliacea
MRP 26 11,6 |130 30 [1,08 O |Hypnum cupressiforme
|BO 21 Jo W7 0 1089 [P IOuercus rotundifolia
LRO 21 Jo 42 15 [0,75  |NE |Psendoevemia furfuracea
LTO 21 0 41 15 10,26 [N |Parmelina tiliaceae

223 1160  IQuercus rotundifolic + Quercus [|HP 25 |4 [tose Io.4e P |Quercus pyrenaica

renaica Io

HO 20 0,7 |79 lo lo,30 [P lQuercus pyrenaica

23.1 0 Pinus pinea LTO 18 J1,2 |16 120 0,10 IN |Pseudoevernia furfuracea

23.3 1040  [Cistus populifolius HP 18 |0 S lo 1096 [P ICistus populifolius

17 o 128 l6 0,96 [0 [Ceratodon purpureus

HO 16 o5 260 Jo 1,67 [P [Cistus populifolius

24.1 1880 |Pinus pinea HP 25 lo  [i28 lo 1,33 [P [Pinus pinea
HO 19 jo |47 lo 0,79 [P |Pinus pinea
MRO (19 Jo Ji7o  [28  Jo,62 [P [Tortella tortuosa

24.2 lsso Quercus rotundifolia + Ainus ~ |HP 21 [1.3 J200 r) 4,18 [P inus glutinosa

lutinosa

MRO 16 Jo [42 0.5 1,56 N |Racomitrum affine

24.3 1000 Cistus ladanifer LTO 16 |0 |26 19 0,77 P |Evernia prunastri

25.1 920 |Ouercus rotundifolia LRP 18 1,5 21 57 10,36 |E |Parmelina itiaceae

252 760 [uniperus sp. HP 20 h 96 0 [1.94 [P |Herbaceas
MRP [20 [1,5 |83 l16 043 [0 [Racomitrum heterostichum
HO 17 Jo 40 o lo38 [P |Herbaceas
MRO (I8 o liet N4 lot IN [Racomitrum heterostichum

283  |680 Matorral xeré fio HO 17 Jo Rso  Jo 10,58 [P [Herbaceas

Se han encontrado ejemplares en casi todos los tipos de vegetacién, incluidos
aquellos que podian parecer de zonas con condiciones mas extremas, como por ejemplo,
las zonas de matorral xerdéfilo o los pastizales de alta montafia (Tabla 5.3.2), aunque apa-
recieron con mas frecuencia en pinares (de Pinus sylvestris y de Pinus pinea), en dehe-

sas y en robledales.
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Milnesium tardigradum ha aparecido habitualmente en las muestras con
Macrobiotus richtersi, Ramazzottius oberhaeuseri, Hypsibius dujardini, Hypsibius con-
vergens y Echiniscus blumi. En la biocenosis cohabitaba, practicamente siempre, con
acaros, nematodos y rotiferos, y ha sido menos frecuente encontrar colémbolos y larvas

de dipteros quironémidos.

J.- Discusion

La especie Milnesium tardigradum se distingue de Milnesium tetralamellatum y
Milnesium eurystomum, por tener 6 lamelas bucales y el tubo bucal del mismo diametro
en toda su longitud (Tabla 5.5.3; Figuras 5.3.3.A y 5.3.3.C). Estos caracteres no la dife-
rencian de Milnesium brachyungue, de la que se distingue porque la apertura bucal es
normal y no ancha, y el aspecto de las ufias es largo y no corto (Tabla 5.3.3), aunque
estos dos caracteres son dificiles de apreciar. Milnesium tardigradum, Milnesium eurys-
tomum y Milnesium brachyungue, tienen 6 lamelas bucales, 10 que las diferenciade

Milnesium tetralamellatum que tiene 4 lamelas (Tabla 5.5.3).

6.- Distribucion

Milnesium tardigradum ha aparecido en todos los continentes, excepto en el Arti-
co y por ello es considerada cosmopolita (McInnes, 1994). La localidad tipo de la espe-
cie se encuentra en Francia. Habia sido citada ya en varias ocasiones en Portugal (en las
siguientes regiones: Algarve, Alto Alentejo, Bajo Alentejo, Beira Alta, Beira Baja, Beira
Litoral, Duero Litoral, Estremadura, Mifio, Ribatejo, Tras os Montes y Alto Duero) (Da
Cunha, 1941; Fontoura, 1981 y 1982; Maucci y Durante Pasa, 1984a y 1985), en Espaiia
(en las siguientes comunidades auténomas: Aragoén, Castilla La Mancha, Cataluiia,
Madrid e Islas Canarias) (Heinis, 1908; Rodriguez Roda, 1947a, 1949 y 1952; Mihelcic,
1954; Lewin Osorio, 1984) y en Gibraltar (Rodriguez Roda, 1952). De igual forma se
habia encontrado ya en dos ocasiones en la Comunidad de Madrid. Una muestra (de
musgo de roca a 1800 m de altitud) fue recogida en la carretera que une el Puerto de
Cotos con el Puerto de Navacerrada (cerca del punto muestreo 4.1 del presente trabajo)
(Rodriguez Roda, 1949). La otra muestra, de hojarasca, se recogid en el Pardo (Mihelcic,
1954).

253



aseq e[ Ud osoq[nq pmi3uoj ns pruiduof ns epoy 3seq ef U3 osoqjnq segnojdip

OJUSIWESOI3UD UN U0  BPO) U3 JOSOI3 owsiw |3 U0) U3 JOSOI3 omsTu |3 Uo) 0JuaIURSOISUS Un U0) Se| 9p BLIRPUNDAS BUIEY
o31e] 0)0) oSre] odre seyn se[ ap oyewre |,
ourg ourj oulg 0S31D 53191153 S0 ap apodog
s9[iSey £ s0110) sap1Sey £ souo) sa[i3eyy £ souo) s0)snqoJ A SoU0) sajqnsg
eyYouy eyOUY [ewoN eyouy [eanq emyady
RENICEENR | SRS S309A B ‘SIUSAI aidwals ‘sajuasald  s9ednq SOJNGE] SO 21QOS SEPIS
¥ 9 9 9 $3[eONQ SEJIWE] 3P OJIWNN
pmiSuoj ns epo) pm1Suoj ns epo) pnyi3uoj ns epoy
U2 ONOWRIP OWSIW [3 UOD) U ONJWIBIP OWSIW [2 UOD  US OJJOUIRIP OWISIUI |3 UOD) OpRQWI2 3p BULIO} WO Jeonq ogqn

(UMID][IUDIDL2) WNISHUTYN  INBUNAYODIQ WNISIUNIJ  UNPDISIPID) WnISIUIN | wnuw0ISKind wnisaupipy

01661 ‘epurg £ Ore[ld = ¢ ‘€861 ‘1ooMEN
£ mozzeurey Jp ePIUSIQO UQIOBULIOJUL = T Q1661 TOONBW = | “wnisaujipy 019up3 [9p so10adso sey 9p soonsouSelp sausoered sof op ugrorredwo) :"¢°¢'¢ BIqRL

254




En la Figura 5.3.2 se presenta la distribucion de la especie Milnesium tardigradum
en la vertiente madrilefia de la Sierra de Guadarrama. Se observa que ésta es muy amplia;
de hecho, aparece en todas las cuadriculas estudiadas.

Primavera  Otoflo
Musgo de roca

Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

ADXon
AD> Xonm

Hojarasca

Figura 5.3.2: Distribucién de Milnesium tardigradum en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo (ver
leyenda).

5.3.3.2.- Milnesium eurystomum Maucci, 1991b
1.- Descripcion morfologica
El cuerpo de los ejemplares de esta especie es fusiforme y se estrecha en la region

caudal. La cuticula es lisa.
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En la regidn cefalica tiene 6 papilas bucales redondeadas, y otras dos papilas late-

rales en la region posterior de la cabeza (Figura 5.3.3.A). Las manchas oculares son

pequeidias y estan formadas por un conjunto de puntos negros.

Figura 5.3.3: Imagenes de Milnesium eurystomum. (A) Tubo bucal; (B) lamelas alrededor de la
apertura bucal; (C) aparato bucofaringeo; (D) uiias del cuarto par de patas; y (E) conte-
nido estomacal de un individuo con tubos bucales de otros eutardigrados y mastrax de
rotifero en su interior. Pb = papilas bucales; P1 = papilas laterales. Barras (en A, B,D y
E) = 0,01 mm, Barra (en C) = 0,05 mm.

256



La apertura bucal es grande comparada con la que presentan otros eutardigrados
-en el holotipo mide 60 pum (Maucci, 1991b)- y se obstruye mediante 6 16bulos aplasta-
dos y redondeados; cada uno de estos l6bulos tiene una corona de sedas adheridas a la
superficie interna (Figura 5.3.3.B). El tubo bucal es corto -en el holotipo mide 70 pm
(Maucci, 1991b)- y tiene forma de embudo (Figura 3.5.3.Ay 3.5.3.C) -el didmetro maxi-
mo en el holotipo es de 56 um y el diametro minimo es de 36 pm (Maucci, 1991b). Los
estiletes son cortos y gruesos con una furca visible. El soporte de los estiletes es grueso
y termina en un gran céndilo. El bulbo faringeo es grande, piriforme y no contiene pla-
coides (Figura 3.5.3.C).

Los tres primeros pares de patas tienen longitudes similares y son equidistantes,
mientras que el cuarto par est4 mas separado del tercer par de patas y es mas corto. Cada
pata tiene diploufias asimétricas respecto al plano medio de la pata. La parte distal de la
pata es bilobulada (Figura 5.3.3.D). Cada 16bulo porta una ufia larga y estilizada, que es
la rama principal de cada diplouiia, y esta provista de dos puntas accesorias pequeiias
(Figura 5.3.3.D). En la base del 16bulo hay una uiia corta y robusta que es la rama secun-
daria de cada diploufia y que termina en dos o tres puntas curvadas, incluyendo la pro-
pia punta de la rama secundaria (Figura 5.3.3.D). Presentan dimorfismo sexual; los
machos exhiben una rama secundaria del primer par de patas simple, corta y robusta,
mientras que en las hembras y en los individuos juveniles, las uiias son iguales en todas
las patas y terminan en dos o tres puntas (Ramazzotti y Maucci, 1983). Las hembras, por
lo tanto, sélo se pueden diferenciar de los individuos en estado juvenil por caracteristi-
cas adicionales, como por ejemplo, la presencia de huevos en el interior del cuerpo.

Los huevos de esta especie son lisos y los dejan en el interior de la exuvia después

la muda.

2.- Material estudiado

Milnesium eurystomum se ha encontrado en 2 puntos de muestreo y en 4 muestras
(Tabla 5.3.4), dos en cada punto de muestreo. En las 4 poblaciones (entendiendo como
poblacién todos los ejemplares de una especie en una muestra, de un punto de muestreo
y en una determinada época del afio) se han encontrado 19 individuos, hembras o indi-
viduos en estado juvenil, ya que no presentaban las uiias tipicas de los machos en el pri-
mer par de patas. Dos de las 4 poblaciones de Milnesium eurystomum han aparecido en

primavera y dos en otofio (Tabla 5.3.4). Las poblaciones de primavera se han hallado en
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musgo de roca y de tronco (MR y MT, respectivamente), mientras que las de otofio se
han encontrado en liquen de tronco y en hojarasca (LT y H) (Tabla 5.3.4).

Tabla 5.3.4: Numero de individuos encontrados en cada muestra de la especie Milnesium eurysto-
mum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo
Punto Muestra T He{Ma|J|Hu | T |He|Ma{J{Hu| Total
4.1 7
H 1 1
4.2 MR 0
LR 0
MT 2 2
LT 9 9
H 0
N°®Puntos | N° muestras N°® ejemplares N° ejemplares Total
Total estudiadas Primavera Otoiio
2 4 9 10 19

No se han encontrado huevos que se hayan podido asignar a la especie, ya que los
huevos aparecen dentro de las cuticulas mudadas y éstas carecen de aparato buco farin-
geo que permita su asignacion a una especie determinada. Sélo cuando hay una unica
especie de una familia determinada en la poblacién se puede asegurar la especie a la que
pertenece el huevo.

El contenido estomacal ha podido verse por transparencia en algunos individuos y
en esos casos se ha observado la presencia de mastrax (parte del aparato bucal) de
Belloidea (Rotifera), protozoos, tubos bucales tipo Hypsibius y tipo Macrobiotus y
varias uflas tipo Hypsibius y Macrobiotus (Figura 5.3.3.E). Esto indica que Milnesium
eurystomum e€s una especie carnivora que incluso se alimenta de especimenes de su
misma clase (Eutardigrada).

3.- Variabilidad poblacional

Los individuos de las diferentes muestras de Milnesium eurystomum, encontradas
en la Sierra de Guadarrama, se diferencian por el nimero de puntas en la rama secunda-
ria externa, nimero que se ha encontrado constante en todas las patas del individuo. En

dos muestras todos los ejemplares tenian tres puntas, en una muestra aparecian mezcla-
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dos ejemplares con dos y tres puntas, y en la muestra en la que sélo se ha encontrado un
ejemplar, éste tenia dos puntas.

Doce de los 19 individuos estudiados presentaban manchas oculares.

El tamafio de los ejemplares de las poblaciones encontradas en la Sierra variaba
desde 836 hasta 2.112 pm, siendo la media 1.789 pm y la desviacién estandar 298 pm.
Parece que los individuos de las poblaciones de la Sierra de Guadarrama son grandes en
general, si se comparan con el holotipo que se encontré en Groenlandia que media 930
pum de longitud (Maucci, 1991). En tres de las cuatro poblaciones estudiadas el tamafio
minimo superd los 1.300 pum, incluso tres ejemplares de musgo y liquen de tronco (MT
y LT) superaron las 2.000 um. El tnico ejemplar hallado en la poblacién de hojarasca

tenia una longitud inferior a 1.000 pm.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.2 se presentan los valores de las variables ambientales estudiadas
donde se ha encontrado la especie Milnesium eurystomum. Los ejemplares estudiados de
esta especie se han localizado en intervalos de altitud y temperatura intermedios (Tabla
5.3.5) si se comparan con los intervalos totales obtenidos en el presente estudio (a saber,
la altitud entre 680 y 2.240 m y la temperatura entre 12 y 30 °C). Sin embargo, los valo-
res de velocidad media del viento, luminosidad y peso seco del material recogido (Tabla
5.3.5) son bajos comparandolos con los intervalos totales del estudio (velocidad del vien-
to = 0-5,9 m/s; luminosidad = 0,08x100-1.050x100 luxes; distancia = 0-170 cm; peso
seco = 0,035-4,76 g).

Milnesium eurystomum se ha encontrado uinicamente en pinares, de Pinus sylves-
tris y de Pinus nigra (Tabla 5.3.5).

La especie Milnesium eurystomum tan s6lo ha aparecido con Milnesium tardigra-
dum en dos de las poblaciones estudiadas. Es frecuente que en la biocenosis hayan apa-
recido acaros, nematodos y rotiferos junto con esta especie, al margen de cual fuera el

sustrato del que procediera la poblacion.

Tabla 5.3.5: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Milnesium
eurystomum. Abreviaturas como en Tabla 5.3.2.

Punto |Alt |Veg Muestra |{T |[Vv |L |Dist |Ps Or | Especie

4.1 1790 | Pinus syivestris | MRP 20 {0 34 |6 0,91 [N Orthotrichum rupestre
HO 14 10,6 |22 |0 1,44 |P Pinus sylvestris

4.2 l 1482 innus nigra MTP 20 {0 45 148 0,32 |NE | Hypnum cupressiforme
LTO 15 10 12 {50 0,63 | NE | Physconia enteroxantha
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5.- Discusion

La especie Milnesium eurystomum se distingue de las otras tres especies del géne-
ro, M. tardigradum, M. brachyungue y M. tetralamellatum, por la forma de embudo de
su tubo bucal (Figura 5.3.3.Ay 5.3.3.C), asi como por algunos otros detalles menores
que pueden observarse en la Tabla 5.3.3, donde también se detallan la semejanzas entre
esta especie y las demas integrantes del género. Todas las especies del género se parecen
mucho entre si y algunas de las diferencias que presentan, en estructuras como las uiias,
los estiletes, etc., son dificiles de apreciar.

Milnesium eurystomum es una especie del género Milnesium que tiene 6 lamelas
bucales (Figura 5.3.3.B y 5.3.3.A), como M. tardigradum y M.brachyungue, mientras
que M. tetralamellatum es la tnica especie del género con 4 lamelas bucales en vez de
6 (Tabla 5.5.3), lo que la diferencia tanto de Milnesium eurystomum como del resto de

las especies del género.

6.- Distribucion

La especie Milnesium eurystomum ha sido citada en la Antartida (se descubri6 en
Groenlandia) y en Sudamérica. Se ha encontrado por primera vez en Europa en este estu-
dio realizado en la Sierra de Guadarrama y se trata, por tanto, de una nueva cita para la
Peninsula Ibérica y para la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.4 se presenta la distribucién de la especie Milnesium eurystomum
en la vertiente madrilefia de la Sierra de Guadarrama. Se puede observar que se restrin-

ge a una pequeiia area del oeste de la zona considerada.

5.3.3.3.- Milnesium tetralamellatum Pilato y Binda, 1991
1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los individuos de esta especie es largo y se estrecha en la region pos-
terior, como en las otras especies del género Milnesium. La cuticula es lisa. Los indivi-
duos vivos son de color rojizo.

En la region cefilica tienen 6 papilas bucales y 2 laterales (Figura 5.3.5.A), loca-
lizadas estas ultimas en una zona posterior de la cabeza. Alrededor de la boca, y mas
cerca de ésta que las papilas, hay 4 lamelas con forma triangular y longitudinalmente
rayadas en la base (Figura 5.3.5.B y 5.3.5.C). También en esta region cefalica estan las

manchas oculares.
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Figura 5.3.4: Distribucion de Milnesium e urystomum en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aiio se ha representado con un simbolo (ver
leyenda).

El tubo bucal es ancho, segun Pilato y Binda (1991c¢) en especimenes con 645 pm
de longitud total, mide 22 pm de ancho. Las vainas de los estiletes son largas (Figura
5.3.5.A). Las furcas de los estiletes son triangulares (Figura 5.3.5.D). El bulbo faringeo
es piriforme y no contiene placoides.

Las ufias son similares a las exhibidas por Milnesium tardigradum. La rama prin-
cipal de cada uiia tiene dos pequefias puntas accesorias. La base de la rama secundaria
tiene un engrosamiento redondeado. Presenta dimorfismo sexual, ya que los machos tie-
nen un gancho robusto con forma de espuela en la base de la rama secundaria en los tres
primeros pares de patas. El resto de las ufias es igual en machos, hembras e individuos
juveniles.

No se han encontrado huevos de esta especie.
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Figura 5.3.5: Imagenes de algunas estructuras del tubo bucal de Milnesium tetralamellatum. Pb =
papilas bucales; Pl = papilas laterales; vs = vaina de los estiletes; L =lamelas; F = furca
de los estiletes. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado
La poblacion hallada estad compuesta por 3 individuos que no se han podido sexar.
La muestra es de hojarasca y de ctofio (Tabla 5.3.6).

Tabla 5.3.6: Numero de individuos encontrados en cada muestra de la especie Milnesium tetrala-
mellatum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otofio
Punto Mouestra T {He |Ma|J|Hy T |He|Ma|J | Hu| Total
20.2 MR 0
LR

N° Puntos | N® nmiestras N°® ejemplares N° ejemplares Total
Total estudiadas Primavera Otoilo
1 1 0 3 3

262



3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad de esta especie, como en las otras del género, se presentd en el
numero de puntas en la rama secundaria de la ufia externa. De los tres ejemplares estu-
diados, dos tenian 3 puntas y uno tenia 2. Los 3 individuos tenian manchas oculares.

El tamafio de los ejemplares de la poblacién que se ha encontrado en la Sierra
variaba desde 1.034 hasta 1.595 um, siendo la media 1.221um y la desviacion estandar
323um. Un tamafio muy superior al encontrado en el holotipo y el paratipo (macho), con
longitudes respectivas de 739 um y 396 um (Pilato y Binda, 1991). Comparado con el
intervalo de longitud de las otras dos especies del género encontradas en la Sierra,
Milnesium eurystomum y Milnesium tardigradum, se observé que era la inica cuyo limi-
te inferior del intervalo es superior a 1.000 pm, mientras que el limite superior quedaba
muy por debajo del de las otras dos especies (2.112 y 1.957 um, respectivamente), aun-

que hay que tener en cuenta el tamafio reducido de la poblacion.

4.- Autoecologia

Los valores de las variables ambientales donde ha aparecido Milnesium tetralame-
llatum se presentan en la Tabla 5.3.7. En dicha muestra Milnesium tetralamellatum apa-
recié junto a Macrobiotus hyperboreous. En la biocenosis también se encontraron aca-
ros, nematodos, rotiferos, colémbolos y larvas de dipteros.
5.- Discusion

Tabla 5.3.7: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado la e specie
Milnesium tetralamellatum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto _|Alt |Veg Muestra |T [vv |L [Dist |Ps |Or |Especie

20.2 1240 [Matorral xeréfilo  |HO 1500 N3 }o [0,37 |P |Retama sphaerocarpa

La especie Milnesium tetralamellatum se distingue c laramente de las otras tres
especies del género por tener 4 lamelas bucales en vez de 6 (Tabla 5.3.3). Milnesium
eurystomum, con 6 lamelas, se distingue del resto por tener el tubo bucal con forma de
embudo y Milnesium tardigradum, también con 6 lamelas, se diferencia por tenerlo del
mismo diametro en toda su longitud (Tabla 5.3.3). Milnesium tardigradum y Milnesium
brachyungue no son facilmente distinguibles porque los caracteres que las diferencian

son dificiles de apreciar (Tabla 5.3.3.).
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6.- Distribucion

cerca del volcan Ngorongoro en Tanzania), donde fue descubierta. Es la primera vez que
se encuentra la especie en Europa, en la Peninsula Ibérica y, por lo tanto, en la
Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.6 se presenta la distribucion de la especie Milnesium tetralame-
llatum en la Sierra de Guadarrama, que se restringe a un punto en el norte de la zona

Milnesium tetralamellatum s6lo se habia citado en Africa (la localidad tipo estd

estudiada.

Musgo de roca
Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco
Hojarasca

AbX¥on

Primavera  Otofio

A Xon

Q) O,

Figura 5.3.6: Distribucion de Milnesium tetralamellatum en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo (ver
leyenda).
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ORDEN PARACHELA Schuster, Nelson, Grigarick y Christenberry, 1980
Diagnosis del Orden (segin Ramazzotti y Maucci, 1983).
No tiene papilas cefilicas.
Las uifias, denominadas diplouiias, estan formadas por una rama principal y una

rama secundaria unidas.

FAMILIA HYPSIBIIDAE Pilato, 1969
Diagnosis de la Familia (segiin Ramazzotti y Maucci, 1983).
Las diplouiias son asimétricas respecto al plano medio de la pata; secuencia de

las ramas 2121.

Género Astatumen Pilato, 1997
Diagnosis del Género (Pilato, 1997).

No tiene ni lamelas ni papulae alrededor de la boca.

El aparato bucofaringeo esta dividido en una region anterior rigida (tubo bucal)
y una porcion posterior flexible (tubo faringeo), que estd provista de un
engrosamiento con forma de espiral.

El tubo bucal no tiene lamina ventral y es muy corto.

El aparato bucofaringeo no tiene soporte de los estiletes.

Los apéndices para la insercion de los musculos de los estiletes tienen forma de
"cresta ancha y plana" y son simétricos respecto al plano frontal.

Los procesos caudales de las apdfisis son finos y se dirigen hacia los laterales.

La furca de los estiletes es pequeiia.

El bulbo faringeo no tiene apdfisis y contiene un placoide largo que no esta
dividido, denominado listerelle.

Las diplouiias son de tipo hypsibius y no tienen linulas.

Los huevos son lisos y los ponen dentro de la exuvia.

Especie tipo: Astatumen trinacriae (Arcidiacono, 1962) [antes ltaquascon tri-

nacriae Arcidiacono, 1962]
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5.3.3.4.- Astatumen trinacriae (Arcidiacono, 1962)
Sinonimias: Itaquascon trinacriae Arcidiacono, 1962
1.- Descripcion morfologica
El cuerpo de los individuos de esta especie es estilizado y se estrecha en la region

anterior. La cuticula es lisa.

No tienen manchas oculares en la regién cefilica.

El aparato bucofaringeo esta dividido en un tubo bucal, rigido, y en un tubo farin-
geo, flexible (Figura 5.3.7.A). La estructura con forma de espiral del tubo faringeo es
mas visible en la region posterior del tubo, cerca del bulbo faringeo. El aparato bucofa-
ringeo es largo, mide entre 30 y 35 pm (Ramazzotti y Maucci, 1983). No tiene soporte
de los estiletes. El bulbo faringeo es largo, no tiene apéfisis, pero si tiene un tnico pla-
coide, denominado /listerelle (Figura 5.3.7.A).

Las diplouiias externa e interna de cada pata son diferentes entre si, aunque ambas
son de tipo hypsibius (Figura 5.3.7.B). La diplouiia externa es en general mas estilizada
que la interna, que es mas robusta. La rama principal de la diplouiia externa es muy larga,
fina y curvada (Figura 5.3.7.C) y se ensancha cerca de la base mientras que la rama prin-
cipal de la diplouiia interna es mas robusta y corta (Figura 5.3.7.C). En la base de las
diplouiias internas del segundo y tercer par de patas hay barreras cuticulares (Figuras
5.3.7.C y 5.3.7.D), aunque a veces no estan presentes (Ramazzotti y Maucci, 1983). La
rama principal de las diplouiias externa e interna tiene dos puntas accesorias.

No se conocen los huevos de esta especie.

2.- Material estudiado

Astatumen trinacriae se ha encontrado en 13 puntos de muestreo y 14 muestras,
con una o dos muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.8). En las 14 poblaciones de la
Sierra se han contabilizado 46 individuos, de los que sélo se han podido sexar 2 machos
hallados en hojarasca en muestras de primavera. Las 14 muestras de Astatumen trina-
criae fueron localizadas en HP, HO, MRP y MRO (Tabla 5.3.8). Ademas, se han encon-
trado dos cuticulas vacias en hojarasca de otofio.

No se han detectado huevos que se hayan podido asignar a la especie.
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Figura 5.3.7: Imagenes de algunas estructuras de Astatumen trinacriae. (A) Regién cefélica con el
aparato bucofaringeo; (B) diplouiias del cuarto par de patas; (C) diplouiias del segundo
par de patas; y (D) diplouilas del segundo par de patas. TB = tubo bucal; TF = tubo farin-
geo (con espiral); Lis = listerelle; F = furca; DE = diplouiia externa; DI = diplouiia inter-
na; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; Bc = barreras cuticulares. Barras = 0,01
mm.

3.- Variabilidad poblacional

No se ha encontrado mucha variabilidad morfolégica entre los ejemplares de las
distintas poblaciones colectadas en la Sierra. Tan sélo en 2 muestras, de HO, han apare-
cido ejemplares en los que se ha podido observar barreras cuticulares. Estas se han
observado, en una poblacién, en el primer, segundo y tercer par de patas y, en la otra,
ademas, en el cuarto par de patas. La mayoria de las veces no se ha podido determinar
si la ausencia de las barreras cuticulares era real o si no se han podido observar por la
posicién en que han quedado los ejemplares en las preparaciones para el microscopio.

Las manchas oculares, en un principio inexistentes en esta especie, se han visto en

un ejemplar.
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Tabla 5.3.8: Numero de individuos por muestra donde se ha encontrado Astatumen trinacriae.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otollo
He a|J/Hu] T |He| Ma |J! Hu | Total
—

[Punto
1.2

4.1

3.1

8.2

113

12.2

173

183

193

50T

N°Puntos muestras emplares N* ejemplares Otollo | Tota
Total estudiadas mavera
—16____ —30 35

El tamafio medio de los especimenes de la especie en la Sierra fue de 621 um, el
tamafio minimo de 407 um y el maximo de 1.155 um y la desviacién estandar, 145 um.
La longitud méaxima del cuerpo encontrada por Ramazzotti y Maucci (1983) fue de 450
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pm, por debajo de la longitud media en la Sierra. En general, los tamafios de los ejem-

plares que conformaron las distintas poblaciones de la Sierra estuvieron alrededor de
500-600 pm y sélo en una poblacién superaron los 1.000 pm. Poco se puede decir de la
amplitud de los intervalos de tamaiio de las poblaciones, ya que estaban compuestas por
muy pocos individuos (desde poblaciones formadas por un individuo hasta un maximo

de 10 ejemplares).

4.- Autoecologia

Las condiciones ambientales en las que ha aparecido la especie Astatumen trina-
criae se presentan en la Tabla 5.3.9. Comparando con los valores obtenidos en la totali-
dad del estudio, la especie Astatumen trinacriae se encontr6é en altitudes medias, en
intervalos de temperatura amplios y, sin embargo, valores bajos de velocidad media del
viento, luminosidad y distancia desde la muestra al suelo (Tabla 5.3.9).

En la mayoria de las ocasiones se localizd en robledales y en la hojarasca de estos
bosques (Tabla 5.3.9).

La especie Astatumen trinacriae apareci6 casi siempre con Macrobiotus richtersi
en las muestras y, con menos frecuencia, con Hypsibius convergens, Diphascon
(Diphascon) pingue y Milnesium tardigradum. Se ha encontrado Astatumen trinacriae
sola en una muestra. Acaros, nematodos y rotiferos cohabitaban siempre con Astatumen

trinacriae en la biocenosis y, con menos frecuencia, colémbolos.

Tabla 5.3.9: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Astumen tri-
nacriae. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto | Alt | Veg Muestra|T |Vv |L |Dist|Ps |Or | Especie

1.2 1080 | Quercus pyrenaica HO 221 0 |1 38] O |0 44| P ercus pyrenaica

13 1020 | Quercus pyrenaica HO 221 0 (286| 0 |1.48]| P | Quercus pyrenaica

2.1 1200 | Pinus sylvestris HO 221 0 { 18| 0 [2,11] P | Pinus sylvestris

4.1 1720 | Pinus nigra_ HO 14/06(22 | 0 |1,44] P | Pinus nigra

8.1 1460 | Quercus pyrenaica HP 25(1,11830| 0 [1,66]| P | Quercus pyrenaica

8.2 1180 | Vegetacion de ribera MRP 211211 72| 18 {0,42]| P | Homalothecium
sericeum

11.3 | 1200 | Quercus pyrenaica HO 18] 0 {200 O ]0,94]| P ercus pyrenaica

12.2 | 1600 | Pinus sylvestris MRO 221 01} 7] 76 |0,82| E | Hypnum
cupressiforme

HP 131 0 {30 ] O [1,51| P | Pinus sylvestris

173 | 1200 | Quercus pyrenaica HO 18] 0 | 19| 0 ]1,67] P | Quercus pyrenaica

183 | 1120 | Quercus pyrenaica HP 201 0 | 88 | 0 10,56] P |Quercus pyrenaica

19.3 1220 ercus pyrenaica HO 18] 0 | 6 0 _{091] P | Quercus pyrenaica

20.1 | 1420 | Quercus pyrenaica+ HO 1s{ 0 (03| 0 [1,27| P |Quercus pyrenaica+

llex aquifolium Ilex aquifolium
25.1 [920 | Quercus rotundifolia HP 181 0 [ 32| 0 |0,96]| P |Quercus rotundifolia
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5.- Discusion

Las diferencias fundamentales que separan el género Astatumen del género cerca-
no Itaquascon, y por los que la especie Astatumen trinacriae se trasladé del segundo
género al primero (Pilato, 1997), son: la ausencia de soporte de los estiletes en
Astatumen, presentes en ltaquascon, y un tubo bucal que en Astatumen es mas corto que
los estiletes y en Itaquascon es mas largo.

La especie Astatumen trinacriae queda definida por tener barreras cuticulares con
margenes lisos en el segundo y tercer par de patas y uflas igualmente desarrolladas en
todas sus patas. El género al que pertenece esta especie, Astatumen, esta formado por
cuatro especies cuyas diferencias y semejanzas se exponen en la Tabla 5.3.10. Un primer
grupo dentro del género esta formado por las especies sin barreras cuticulares en la base
de las diploufias y con papilas en el cuarto par de patas, representado por la especie
Astatumen tamaensis (Tabla 5.3.10), cuya validez como especie estd por confirmar
(Pilato, 1997). El segundo grupo, formado por las especies con barreras cuticulares y sin
papilas en el cuarto par de patas, se subdivide en aquellas especies con barreras cuticu-
lares cuyos m argenes son lisos, Astatumen trinacriae y Astatumen bartosi, y aquella
especie con margenes de las barreras cuticulares irregulares, Astatumen tamurai.
Astatumen trinacriae y Astatumen bartosi se diferencian porque en la segunda especie

la rama principal de la diploufia externa esta poco desarrollada (Tabla 5.3.10).

Tabla 5.3.10: Diferencias y semejanzas entre las especies del género Astatumen. 1 = Informacién
obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983; 2 = Informacién obtenida de Ito, 1990; PIV =

cuarto par de patas.
A. trinacrige’ _ A. bartosi' A. tamurai’ _ A. tamaensis'
Barreras cuticulares Presente Presente Presente Ausente
Papilas redondeadas dorso-laterales en PIV Ausente Ausente Ausente Presente
Tipo de mérgenes en las barreras cuticulares Liso Liso Irregular Ausente
Rama principal diplouiia externa menos desarrollada No Si No No

6.- Distribucion

Esta especie ha sido citada en Europa (la localidad tipo esta en Sicilia, Italia), Asia,
Norte América y Africa. Esta es la primera vez que se amplia la distribuciéon de
Astatumen trinacriae a Espaiia y a la Comunidad de Madrid, aunque ya se habia encon-
trado en varias localidades de Portugal (en las regiones de Beira Alta, Duero Litoral,
Mifio v Tras os Montes y Alto Duero) (Maucci y Durante Pasa, 1985).
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En la Figura 5.3.8 se presenta la distribucion de la especie Astatumen trinacriae en

la Sierra de Guadarrama, que se encuentra principalmente en una franja occidental que

recorre de norte a sur la zona estudiada.

Primavera Otofio
Musgo de roca

Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

ADXoO

Hojarasca

O]

q x | ? = =
ln'wm . 1.0 . : ‘)&ﬂ‘

© ©) o) ® ®

Figura 5.3.8: Distribucion de Astatumen trinacriae en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo (ver
leyenda).
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Género Diphascon Plate, 1889
Diagnosis del Género (redescripcién de Pilato, 1987).

El aparato bucofaringeo es estrecho y de tipo Diphascon, con una porcioén rigi-
da (tubo bucal) y una porcién flexible (tubo flexible).

El tubo faringeo es mas largo que el tubo bucal.

El soporte de los estiletes se inserta a la mitad o a los tres cuartos de la longi-
tud del tubo bucal.

Las apéfisis para la insercion de los musculos de los estiletes tienen forma de
gancho "semilunar"; son simétricas respecto al plano frontal.

La furca tiene los procesos posterolaterales apicales engrosados.

Las diplouiias son de tipo hypsibius; 1a secuencia de las ramas es 2121.

Especie tipo: Diphascon chilenense Plate 1889 [antes Hysibius (Diphascon)

chilenensis Marcus, 1936].

Subgénero Adropion Pilato, 1987
Diagnosis del Subgénero (Pilato, 1987)
Entre el tubo bucal y el tubo faringeo no hay un engrosamiento con forma de
gota, denominado goccia.

Los placoides que contiene el bulbo faringeo son largos o muy largos.

5.3.3.5.- Diphascon (Adropion) prorsirostre Thulin, 1928
1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los individuos de esta especie es estilizado. La cuticula es lisa.

La region cefilica en vista lateral se parece mas a la de las especies del género
Macrobiotus que a la de las especies del género Diphascon (Figura 5.3.9.A). No presen-
tan manchas oculares.

La apertura bucal es terminal, como en el género Macrobiotus (Figuras 5.3.9.Ay
5.3.9.B). El tubo bucal y el tubo faringeo son estrechos y entre ambos no hay goccia
(Figura 5.3.9.A). Las longitudes del tubo faringeo y del bulbo faringeo son similares
(Figura 5.3.9.A). El bulbo faringeo es ovalado y largo, y contiene apoéfisis, 3 macropla-
coides con forma de bastoncillos finos, pero no tiene microplacoides (Figura 5.3.9.C).
Las longitudes de los macroplacoides son crecientes del primero hacia el tercero (Figura
5.3.9.C). La longitud de la fila de los tres macroplacoides es cerca de la mitad de la lon-
gitud del bulbo faringeo.
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Las diplouilas de cada pata, externa e interna, son de distintos tamaifios entre si,
pero de formas similares. El tramo basal comun, entre la rama principal y la rama secun-
daria, es macizo. La base de la diplouiia presenta margenes lisos, aunque a veces tiene
prolongaciones laterales con forma de espinas. La rama principal de las diplouiias es
larga, fina y presenta dos puntas accesorias. En los tres primeros pares de patas hay
barreras cuticulares en la base de las diplouiias.

No se han encontrado huevos asignables a esta especie.

Figura 5.3.9: Imagenes de algunas estructuras de Diphascon (Adropion) prorsirostre. (A) Region
cefalica con el aparato bucofaringeo; (B) detalle del tubo bucal; y (C) detalle del con-
tenido del bulbo faringeo. TB = tubo bucal; TF = tubo faringeo (con espiral); Bf = bulbo
faringeo; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; M3 = tercer
macroplacoide. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado
Sélo ha aparecido un individuo de Diphascon (Adropion) prorsirostre, que no se
ha podido sexar, en una tinica muestra de HO (Tabla 5.3.11). No se han encontrado hue-

vos ni cuticulas de esta especie.
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Tabla 5.3.11:Numero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Adropion) prorsi-
rostre. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

_ Primavera Otoilo _
Punto Mouestra T|He|Ma|J|[Hu|T|He|{Ma|J|Hu|Total
2.1. MR 0
LR 0
MT
LT 0
H _ 1 1
N°Puntos | N° muestras N°® ejemplares N°® ejemplares | Total
Total estudiadas Primavera Otoiio
1 1 0 1 1

3.- Variabilidad poblacional

El unico ejemplar que se ha encontrado en la Sierra presentaba manchas oculares.
Medié 528 pum, por encima del limite superior encontrado por Ramazzotti y Maucci
(1983) para esta especie, 325 um.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.12 se especifican los valores de las variables ambientales donde ha
aparecido la especie. Se trata de valores bajos si se comparan con los obtenidos en el
conjunto del estudio.

El individuo se ha encontrado en un pinar de Pinus sylvestris (Tabla 5.3.12).

La especie Diphascon (Adropion) prorsirostre se localizé junto a Astatumen trina-
criae, Diphascon (Diphascon) nodulosum, Diphascon (Diphascon) pingue,
Doryphoribius flavus, Macrobiotus harmsworthi, Macrobiotus pallarii, Macrobiotus
richtersi, Milnesium tardigradum, Platicrista angustata y Ramazzottius oberhaeurseri
en la muestra. Cohabitaba en la biocenosis con acaros, nematodos, rotiferos, colémbolos

y oligoquetos.

Tabla 5.3.12: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Adropion) prorsirostre. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto |Alt |Veg Muestra |T |Vv [L [Dist {Ps |Or |Especie
2.1. 1220 | Pinus sylvestris | HO 22 10 18 |0 2,11 |P Pinus sylvestris
3.- Discusion

La especie Diphascon (Adropion) prorsirostre pertenece al subgénero Adropion y
se distingue del resto de las especies del subgénero por tener tres macroplacoides con
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forma de bastoncillo, las diploufias estilizadas y la apertura bucal terminal. En la Tabla
5.3.13 se detallan las diferencias y semejanzas de las especies del subgénero Adropion,
con tres macroplacoides, encontradas en este estudio y con algunas cercanas a ellas.
Dentro de este grupo de especies se distinguen las que tienen microplacoide [D. (4.) sco-
ticum, D. (A.) greveni, D. (A.) gordonense, D. (A.) tricuspidatum y D. (A.) behonae] y
las que no lo tienen [D. (4.) montigenum, D. (A.) carolae, D. (A.) arduifrons, D. (A.)
modestum y Diphascon (Adropion) prorsirostre] (Tabla 5.3.13). Las especies sin micro-
placoide se subdividen segun la forma de la diploufia, maciza [D. (4.) montigenum] o
estilizada [D. (4.) carolae, D. (A.) arduifrons, D. (A.) modestum y Diphascon (Adropion)
prorsirostre] (Tabla 5.3.13). Las que tienen las ufias estilizadas se dividen en las que tie-
nen apertura bucal anteroventral, D. (4.) carolae, D. (A.) arduifrons y D. (A.) modestum,
y las que la tienen terminal, como en Macrobiotus, Diphascon (Adropion) prorsirostre
(Tabla 5.3.13).

6.- Distribucion

La especie Diphascon (Adropion) prorsirostre se ha citado en Europa (se descu-
brié en Suecia), Asia, Norte y Sur América y Oceania. Se ha encontrado en Andorra
(Maucci y Durante Pasa, 1984a) y en Portugal, en Beira Alta (Maucci y Durante Pasa,
1985). Es la primera vez que se encuentra en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.9 se detalla la distribucion de la especie en el area estudiada en
este trabajo. Esta distribucion se reduce a un punto en la zona sur occidental de la zona
de estudio.

5.3.3.6.- Diphascon (Adropion) scoticum Murray, 1905
Sinonimias: Hypsibius (Diphascon) scoticus Marcus, 1936
Diphascon crozetense Richters, 1907
Hypsibius scoticus Thulin, 1911
Diphascon scoticus Dastych, 1974
1.- Descripcion morfologica
Los ejemplares de esta especie tienen el cuerpo estilizado y son transparentes.

Carecen de manchas oculares en la region cefélica.
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Figura 5.3.10: Distribucion de Diphascon (Adropion) prorsirostre en la vertiente madrilefia de la
Sierra de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un sim-
bolo (ver leyenda).

El tubo bucal es estrecho pero menos que en otras especies del género; el diame-
tro, segun Ramazzotti y Maucci (1983), mide cerca de 2,7 um. No presentan goccia entre
el tubo bucal y el tubo faringeo. El tubo faringeo tiene la misma longitud que el bulbo
faringeo (Figura 5.3.11.A) y éste es eliptico, cerca de dos veces mas largo que ancho
(Figura 5.3.11.A), aunque a veces tiene forma de pera. El bulbo contiene apoéfisis peque-
fias, 3 macroplacoides con forma de bastoncillos finos y largos, microplacoides y septu-
la (Figura 5.3.11.B), aunque existe cierta confusion sobre la presencia o ausencia de sep-
tula. Pilato (1974) describio los ejemplares de Diphascon (Adropion) scoticum sin sep-
tula, 1o mismo que Ito (1995), pero Ramazzotti y Maucci (1983) la definieron con sep-
tula, aunque especificaron que no siempre aparece. Los macroplacoides tienen longitu-
des crecientes del primer macroplacoide hacia el tercero, aunque, a veces, el primer y el
segundo macroplacoide son de longitudes similares y el tercero es mas largo (Figura
5.3.11.B), y, otras veces, aunque menos frecuentemente, todos los macroplacoides son

de igual longitud.

271



Las dos diplouiias de cada pata son de diferentes tamaiios entre si, pero tienen for-
mas similares (Figuras 5.3.11.C y 5.3.11.D). La rama principal de la diplouiia externa es
mas largay estilizada que la de la diploufia interna, que es corta y maciza ( Figuras
5.3.11.C y 5.3.11.D). Las ramas secundarias, de las diploufias externas e internas, son
robustas (Figuras 5.3.11.C y 5.3.11.D). El tramo basal comiin, entre la rama principal y
la rama secundaria, es macizo (Figuras 5.3.11.C y 5.3.11.D). Los margenes de las bases
de las diplouiias suelen ser lisos, aunque a veces presentan prolongaciones con forma de
espinas. Las ramas principales d e las diploufias presentan puntas accesorias ( Figuras
5.3.11.C y 5.3.11.D). En los tres primeros pares de patas hay barreras cuticulares en la
base de las diplouiias (Figuras 5.3.11.D).

No se conocen los huevos de esta especie.

Figura 5.3.11: Imagenes de algunas estructuras de Diphascon (Adropion) scoticum. (A) Region
cefélica con el aparato bucofaringeo; (B) detalle del bulbo faringeo; (C) diplouiias del
cuarto par de patas; y (D) diplouiias del segundo par de patas. TB = tubo bucal; TF =
tubo faringeo; Bf = bulbo faringeo; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macro-
placoide; M3 = tercer macroplacoide; s = septula; m = microplacoides; Rp = rama prin-
cipal; Rs = rama secundaria; DE = diplouiia externa; DI = diplouiia interna; Pa = puntas
accesorias; Bc = barreras cuticulares. Barras = 0,01 mm.
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2.- Material estudiado

Esta especie se ha encontrado en 17 puntos de muestreo y en 25 muestras, con una
o dos muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.14). En las 25 poblaciones se han con-
tabilizado 78 individuos, uno de ellos un macho (Tabla 5.3.14). Las muestras son de HP
y HO (Tabla 5.3.14). El macho se ha encontrado en HP (Tabla 5.3.14). No se han encon-

trado huevos ni cuticulas de esta especie.

Tabla 5.3.14: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Adropion) pror-
sirostre. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera

Punto

Primavers
J

He [Ma|J{ Hu | T |He Ma|J| Hu| Total li‘Ml

|¥

|Muestra T

MR 0

8.1

9.2

9.3

84

Total

17 25
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3.- Wariabilidad poblacional

La variabilidad entre los individuos de Diphascon (Adropion) scoticum encontra-
dos en la Sierra se presento en la presencia o ausencia de septula en el bulbo faringeo y
de barreras cuticulares en la base de las diplouiias. S6lo un ejemplar de una muestra de
HO no presento septula, ejemplar que ademas tenia espinas en la base de las diplouiias
del cuarto par de patas. En diez de las 25 poblaciones estudiadas habia individuos con
barreras cuticulares en la base de las diploufias. Existi6 variacion, a nivel individual, en
cuanio a la localizacién de las barreras cuticulares. Hubo ejemplares que las tenian en
los tres primeros pares de patas, otros también en el cuarto par de patas y otros en los
que sdlo se han observado en el segundo y tercer par de patas. Ademas esas barreras cuti-
culares aparecieron: en la regién interna de la diplouiia interna, entre la diplouiia interna
y externa o en ambas posiciones. La ausencia de barreras cuticulares en la base de las
diploufias, como ya se ha comentado en otras especies, puede ser efecto de una posicién
no adecuada del ejemplar para la observacion de las mismas, en vez de una ausencia real.

El 69% de los ejemplares estudiados no presentaban manchas oculares, el 10% si
las presentaban, y en el 1% no se ha podido determinar su ausencia o presencia.

El tamafio medio de los individuos de la especie Diphascon (Adropion) scoticum,
estudiados en la Sierra, fue de 754 um, con una desviacion estandar de 254 pum, un tama-
fio minimo de 418 um y uno maximo de 1.496 um. Segun Ramazzotti y Maucci (1983)
la lorgitud de los ejemplares de esta especie esta alrededor de 462 um, de nuevo los

valores encontrados en las poblaciones de la Sierra fueron mayores.

4.- Autoecologia

La especie Diphascon (Adropion) scoticum apareci6 en intervalos de las variables
ambientales estudiadas casi de la misma amplitud que los obtenidos en el conjunto del
estudio, excepto la distancia desde el suelo hasta la muestra, que sélo tom¢ el valor 0, es
decir, en el suelo puesto que s6lo estaba en muestras de hojarasca (Tabla 5.3.15 ).

La especie se encontré principalmente en robledales, y con menos frecuencia en
pinares de Pinus sylvestris y Pinus nigra (Tabla 5.3.15 ).

En la muestras donde estaba Diphascon (Adropion) scoticum aparecieron con fre-
cuencia Macrobiotus richtersi, Hypsibius dujardini, Hypsibius convergens ¢
Isohypsibius prosostomus. Se encuentra casi siempre en la biocenosis con acaros, nema-

todos y rotiferos.
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Tabla 5.3.15: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Adropion) scoticum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

[Punto  [Alt  |Veg Muestm [T [V L IDist |Ps |Or iSpp
1.1 1100 |Pinus nigra HP 20 33 [126 Jo 3,50 |P  1Pinus nigra
HO 200 33 Jo 231 [P |Pinusnigra
4.3 1240 pyrenaica ~|np 25 10 444 10 0,45 [P |Ouercus pyrenaica
52 2020 [Pastiml {HO 25 o 63 Jo 032 [P |Césped+ suebo
53 2240 JASoramiento rocoso lwo 29 Jo Jeos Jo 0,34 [P JCésped+ suebo
8.1 1480 rcus pyrenaica HP 25 |1,1 {830 {0 1,66 |P ercus pyrenaica
| HO 13 j0 s o 0,53 [P ercus pyrenaica
(8.2 [1180_[Quercus pyrengica HP 2 (18 87 o 0,88 [P |Qwercus pyrenaica
| HO 130 Jo 0 1,53 [P rus pyrenaica
8.3 (1440  [Pinus syivestnis HP 21 15 Jus jo 1,04 [P |Pinus sybvestris
HO 13Jo h2 Jo 0,74 [P [Pinus syivestris
9.2 1120  |Fraxinus angustifolia HP 180 1 o 1095 [P |Fraxinus angustifolia
9.3 1160 s pyremaica Inp 24 Jo 32 Jo  jo32 [P ercus pyrenaica
12.1 1080 rous pyrenaica |up 2010 4 Jo P31 Jp reus pyrenaica
{Ho 2l s 0 o0 [P rous pyrenaica
123 1360 |Qvercus pyrenaica Hp 12116 9 o loo4 [P pyrenaica
o 19 7 lo 1085 [P |Ouercus pyrenaica
132 [1520 [Pimes sylvestris 4P 1500 1 Jo 1,74 [P |Pinus sylvestris
163|880 reus rotundifolia [T R4 o oo fo 1,77 P reus rotundifolia
20.1 1420 reus pyrenaica + llex aquifolivm |HO 15 {0 3 10 127 |P pyrenaica + [lex aquifolium
203 1400 reus pyrendica ) 200 49 Jo ,78 [P pyrenaica
Ho 400 h2 Jo  Jo47 P rus pyrenaica
22.3 }1160 J'Qacmpynnaica lHp 25 |40 foso Jo lods |p pyrenaica
wp 20 07 |19 Jo  Jo30 JP rcus pyrenaica

5.- Discusion

Diphascon (Adropion) scoticum se distingue por ser una especie del subgénero
Adropion, que presenta tres macroplacoides, microplacoides y con el tamaifio del segun-
do macroplacoide mas grande o igual que el del primero, pero nunca mas pequefio. En
la Tabla 5.3.13 se detallan las diferencias y semejanzas de las especies del subgénero
encontradas en este estudio y con algunas cercanas a ellas. El grupo de Diphascon
(Adropion) con tres macroplacoides y microplacoides se divide en aquellas especies con
el microplacoides muy pequefios [formado por D. (4.) gordonense, D. (A.) tricuspida-
tum 'y D. (A.) behonae) y los que lo tienen grande [Diphascon (Adropion) scoticum y D.
(A.) greveni] (Tabla 5.3.13). Diphascon (Adropion) scoticum suele tener las diplouiias de
los tres primeros pares de patas con la base lisa, mientras que D. (4.) greveni las tiene
con espinas; el segundo macroplacoide de Diphascon (Adropion) scoticum e€s mayor o
de igual tamafio que el primer macroplacoide, mientras que en D. (4.) greveni el segun-
do macroplacoide siempre es el mas pequefio de los tres macroplacoides (Tabla 5.3.13)
y, finalmente, D. (4.) greveni no tiene barreras cuticulares entre las diplouiias de los tres

primeros pares de patas (Dastych, 1984).
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6.- Distribucion

La especie Diphascon (Adropion) scoticum se ha citado en Europa (la localidad
tipo e st en E scocia), Asia, el c ontinente Americano, Africa, O ceania, el Articoy la
Antartida, de hecho es considerada una especie cosmopolita (McInnes, 1994).

Ya se habia encontrado en E spaiia, en Aragén, C atalufia y N avarra (Rodriguez
Roda, 1946 y 1952; Maucci y Durante Pasa, 1984a). En este trabajo se cita por primera
vez en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.12 se presenta la distribucion de la especie en la regién estudiada,

que se concentra en dos zonas, una al norte, y otra en el centro-oeste de la Sierra.

Primavera  Otofio 1
Musgo de roca a
Liquen de roca (o] ®
Musgo de tronco W *
Liquen de tronco A A
Hojarasca C C

Figura 5.3.12: Distribucién de Diphascon (Adropion) scoticum en la vertiente madrilefia de la
Sierra de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un sim-
bolo (ver leyenda).
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Subgénero Diphascon Plate, 1889
Diagnosis del Subgénero (redescripcion Pilato, 1987).
Entre el tubo bucal y el tubo faringeo hay un engrosamiento con forma de gota
denominado goccia.

Los placoides que contiene el bulbo faringeo no son muy largos.

5.3.3.7.- Diphascon (Diphascon) granifer Greven, 1972
1.- Descripcion morfologica

Los ejemplares de esta especie presentan escultura en la cuticula, que se extiende
uniformemente por el dorso del cuerpo desde la cabeza hasta la region caudal. Esta
escultura consiste en tubérculos redondeados y del mismo tamaifio entre ellos (Figura
5.3.13.A).

No presentan manchas oculares en la regidn cefalica.

Figura 5.3.13: Iméagenes de algunas estructuras de Diphascon (Diphascon) granifer. (A) Detalle
de la escultura; (B) contenido del bulbo faringeo; y (C) diplouiias del cuarto par de patas.
M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; s = septula; Rp = rama prin-
cipal; Rs = rama secundaria; DE = diplouiia externa; DI = diploufia interna. Barras =
0,01 mm.
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El tubo faringeo es largo y fino. Entre el tubo bucal y el tubo faringeo tienen la
goccia. El bulbo faringeo contiene apoéfisis, y 2 macroplacoides con forma de bastonci-
llos largos y septula (Figura 5.3.13.B). El primer macroplacoide presenta un estrecha-
miento.

Las diplouifias, externa e interna, son de tipo Hypsibius (Figura 5.3.13.C). La
diplouiia externa es sensiblemente mas grande que la interna.

2.- Material estudiado

Diphascon (Diphascon) granifer se ha encontrado en 15 puntos de muestreo y 15
muestras (Tabla 5.3.16). En las 15 poblaciones, todas de HO, se han contabilizado 57
individuos totales que no se han podido sexar (Tabla 5.3.16). En una de las poblaciones
han aparecido ademas 3 cuticulas asignables a la especie por sus caracteristicas morfo-

1égicas, aunque no se han encontrado huevos.

Tabla 5..3.16: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Diphascon) gra-
nifer. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera |  Otole 1

Punto M rmm:n-r&ml)ln-l'ru P-_n
2.1 MR I 0 183
LR 0
LT 0
la 9 9
22 MR 0 193
LR <
MT ol
LT 2
H 1
43 MR 0 20.1
LR
MT
LT
‘ H 1
&1 MR 0 203
LR ;
MT o e
LT ; s
H 1 1
MR ] 212
il o
MT 0
Lt 0
" 7 7
83 MR ] 213
LR
MT
LT
H 3 3
121 [MR 0 24.1
LR 0
MT [
LT 0
H 2 2
152 |[MR 0 N° Puntos
Total
|LR bl b B R 15
MT
LT
H 4 4
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3.- Variabilidad poblacional

Se han hallado 11 poblaciones, de las 15 encontradas en la Sierra, con individuos
con barreras cuticulares alrededor de las diploufias, aunque en las descripciones encon-
tradas en la bibliografia no se mencionan. Normalmente estas barreras cuticulares han
aparecido en la zona interna de las diplouiias internas, aunque también estaban entre las
diplouiias interna y externa. En la mayoria de las poblaciones se ha encontrado algin
individuo con barreras cuticulares en los tres primeros pares de patas, en la zona interior
de la diplouiia interna. En la mitad de las poblaciones se han encontrado individuos con
barreras cuticulares en los cuatro pares de patas, también en la zona interior de la diplou-
fia interna. Hubo individuos de dos poblaciones en los que, ademas, se observaron barre-
ras cuticulares entre la diploufia externa y la interna. Puede que muchas de estas ausen-
cias se deban a una posicién poco adecuada de los ejemplares para la observaciéon de las
barreras cuticulares.

El 70% de los ejemplares estudiados presentaron manchas oculares y el 30% no las
presentaron.

Los individuos de esta especie tenian una longitud total media de 444 pm, una des-
viacion estandar de 74 um, un valor minimo de 308 pm y uno maximo de 660 pm. Las
longitudes totales en las distintas poblaciones de la Sierra de Guadarrama se encuentra-
ban entre 400 y 500 pm. Sin embargo, los ejemplares analizados por Ramazzotti y
Maucci (1983) tenian un intervalo de longitudes totales, desde 164 um hasta 210 um,

ambos limites muy por debajo de los encontrados en la Sierra.

4.- Autoecologia

Diphascon (Diphascon) granifer ha aparecido en muestras con la altitud y la tem-
peratura en intervalos casi tan amplios como los obtenidos en el conjunto del estudio,
mientras que la velocidad media del viento, la distancia desde el suelo hasta la muestra
y el peso seco del material recogido de esas muestras tenian valores bajos (Tabla 5.3.17).

Principalmente se ha encontrado en robledales (Tabla 5.3.17). Todas las muestras
son de hojarasca (Tabla 5.3.17).

La especie ha aparecido en muchas de las muestras c on Macrobiotus richtersi,
Hypsibius dujardini, Doryphoribius flavus y Ramazzottius oberhaeuseri. En la bioceno-
sis siempre estaba con acaros, nematodos y rotiferos, y, con menos frecuencia, con

colémbolos y larvas de quironémido.
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Tabla 5..3.17: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Diphascon) granifer. Abreviamras como en la Tabla 5.3.2.

Punto Alt |Veg Muestra T|Vv| L | Dist | Ps | Or |[Especie
2.1 1220 |Pinus sylvestris HO 2| 0|18 0 211 | P |Pinus sylvestris
2.2 1180 rcus pyrenaica HO 191 0 | 17 0 080 | P |Quercus pyrenaica
4.3 1240 |Quercus pyrenaica HO 211 0 | 19 0 1,70] P ercus pyrenaica
8.1 1480 1Quercus pyrenaica HO 131 01| 5 0 053} P rcus pyrenaica
8.2 1180 |Quercus pyrenaica HO 131 0 {9 0 1,53 | P |Quercus pyrenaica
8.3 1440 |Quercus pyrenaica+ Pinus HO 13] 0112 0 |074| P |Quercus pyrenaica+ Pinus
sylvestris sylvestris
12.1 1080 |Quercus pyrenaica HO 2] 0} 8 0 |070}) P ercus pyrenaica
15.2 840 |Matorral xerdfio HO 291 0 {470} O |jO81}] P |Retama sphaerocarpa
18.3 1120 |Quercus pyrenaica HO 21| 0 | 33 0 104 | P [Quercus pyrenaica
19.3 1220 {Quercus pyrenaica HO 18] 0 | 6 0 1091]| P |Quercus pyrenaica
20.1 1420 |Quercus pyrenaica+ llex HO 151 0 | 03 0 127 | P |Quercus pyrenaica+ llex
aquafolium uafolium
20.3 1400 ercus pyrenaica HO 4] 0 | 12 0 047)| P ercus pyrenaica
21.2 1280 |Pastizal HO 16101 {425 0 |106| P |Isothecium myosuroides +
_|Hypnum cupressiforme
21.3 1400 |Quercus pyrenaica+ Pinus HO 12| 0 |029) O [153) P |Quercus pyrenaica+ Pinus
ivestris sylvestris _
24.1 380 |Pimts pinea HO 191 0 | 47 0 0,79 | P |Pinus pi

5.- Discusion

La especie Diphascon (Diphascon) granifer se distingue por ser una especie del
subgénero Diphascon que tiene dos macroplacoides con forma de bastoncillos largos y
presenta una escultura en la cuticula con forma de tubérculos del mismo tamafio en toda
la regién dorsal del cuerpo. En la Tabla 5.3.18 se especifican las diferencias y semejan-
zas de varias especies del subgénero Diphascon, con dos macroplacoides, que han apa-
recido en este trabajo y de algunas cercanas a ellas. Dentro del grupo de especies del sub-
género Diphascon con dos macroplacoides, se diferencian segun la forma de los macro-
placoides: de granulo [D. (D.) nodulosum); de bastoncillo corto [D. (D.) oculatum, D.
(D.) ramazzottii, D. (D.) boreale y D. (D.) opisthoplyptum]; y de bastoncillo largo [D.
(D.) recamieri, Diphascon (Diphascon) granifer, D. (D.) secchii, D. (D.) rugocaudatum
y D. (D.) burti] (Tabla 5.3.18 ). Las especies con los macroplacoides con forma de bas-
toncillo largo se diferencian entre si por la forma de la escultura de la cuticula: lisa [D.
(D.) recamieri, D. (D.) secchii y D. (D.) burti] y con algun disefio [Diphascon
(Diphascon) granifer y D. (D.) rugocaudatum) (Tabla 5.3.18 ). D. (D.) rugocaudatum y
Diphascon (Diphascon) granifer se distinguen porque esta ultima no tiene microplacoi-
des (Tabla 5.3.18).
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Las esculturas de la cuticula de las especies D. (D.) nodulosum, D. (D.) ramazzot-

ti y Diphascon (Diphascon) granifer son muy parecidas. La de Diphascon (Diphascon)
granifer se diferencia de la de D. (D.) nodulosum porque la escultura estd compuesta por
tubérculos del mismo tamaiio en el primer caso, a diferencia de D. (D.) nodulosum que
presentan poligonos de distintos tamafios, y porque los macroplacoides de Diphascon
(Diphascon) granifer tienen forma de bastoncillos y no de granulos como D. (D.) nodu-
losum (Tabla 5.3.18). La especie Diphascon (Diphascon) granifer a quien mas se pare-
ce es a D. (D.) ramazzottii, de 1a que se diferencia porque los tubérculos de la escultura
de la cuticula son un poco mas gruesos y porque el bulbo faringeo es més redondeado
(Tabla 5.3.18).

6.- Distribucion

Diphascon (Diphascon) granifer se ha citado en Europa (se descubri6 por prime-
ra vez en Alemania) y Africa. Es la primera vez que se encuentra en la Peninsula Ibérica,
Islas Baleares, Islas Canarias e Islas Chafarinas.

En la Figura 5.3.14 se presenta la distribucion de la especie en la zona estudiada
de la Sierra, que se extiende por una franja norte-sur que recorre la Sierra occidental y
por otra franja, perpendicular a la anterior, que recorre la zona media de la regién estu-

diada en direccién noroeste-sudeste.

5.3.3.8.- Diphascon (Diphascon) nodulosum (Murray, 1906)
Sinonimia: Hypsibius (Diphascon) nodulosum Ramazzotti, 1957

1.- Descripcion morfologica

Los individuos de esta especie presentan una cuticula con escultura en la regién
dorsal y posterior del cuerpo (Figura 5.3.15.A). Esta constituida por tubérculos de forma
redondeada, densos y gruesos, que sobresalen principalmente en los margenes laterales.
El tamario de los tubérculos es creciente en sentido anteroposterior. La escultura se redu-
ce a una granulacion de la mitad del animal hacia la regién cefalica, aunque siempre es
distinguible. En la regién cefilica la cuticula suele ser lisa. Los tubérculos aparecen tam-
bién en las patas, son mas pequefios en el segundo y tercer par de patas, y es liso o apa-
recen algunos tubérculos muy pequefios en el primer par de patas. Son transparentes.

Presentan manchas oculares en la regién cefalica.
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Primavera  Otoiio
Musgo de roca

Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

AD>X¥oO
A> Xteon

Hojarasca

Figura 5.3.14: Distribucion de Diphascon (Diphascon) granifer enla v ertiente madrilefia de la
Sierra de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un sim-
bolo (ver leyenda).

Tienen goccia entre el tubo bucal y el tubo faringeo (Figura 5.3.15.B). El tubo
faringeo es estrecho, el didmetro mide menos de 2 um (Ramazzotti y Maucci, 1983) y
tiene una longitud mayor que la del bulbo faringeo. Este es ovalado y contiene ap6fisis
bien visibles, 2 macroplacoides con forma de granulos, y septula, aunque existen dudas
sobre si se trata de la septula o de los microplacoides (Figura 5.3.15.C). El primer macro-
placoide es un poco mas largo y grueso que el segundo.

Las diploufias de cada pata, externa e interna, son de distintos tamaifios entre si,
sobre todo en el cuarto par de patas (Figura 5.3.15.D). La rama principal de la diplouiia
externa, en el cuarto par de patas, es mas fina y alargada que la rama principal de la
diplouiia interna (Figura 5.3.15.D) (como ocurre en las diplouiias de Ramazzottius ober-
haeuseri).

No se conocen los huevos de esta especie.
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Figura 5.3.15: Imagenes de algunas estructuras de Diphascon (Diphascon) nodulosum. (A) Detalle
de la escultura en la regién posterior del cuerpo; (R) aparato bucofaringeo; {C) centeni-
do del bulbo faringeo; y (C) diplouiias del cuarto par de patas. La flecha en (A) sefiala
la cuticula y en (B) la goccia. M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoi-
de; m/s = microplacoides/septula; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; DE =
diploufia externa; DI = diplouiia interna. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado
En la poblacién estudiada de Diphascon (Diphascon) nodulosum, que es de HP, se

han encontrado 2 individuos (Tabla 5.3.19). No se han detectado ni huevos ni cuticulas

de esta especie.

Tabla 5.3.19: Nimero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Diphascon) nodu-
losum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo
Punto  [Muestra | T|[He[Ma J [Hu| T |[He[Ma J [Hu| Total
12.2 MR
LR
MT =
LT R & ¥ ¥
H 2 2
N° Puntos |[N° muestras| N°'ejemplares | N°ejemplares |Total
Total estudiadas Primavera Otoiio
1 1 2 0 2
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3.- Variabilidad poblacional
Los dos ejemplares estudiados presentaban manchas oculares. Los individuos de
esta especie en la Sierra tenian una longitud total media de 501 pm, una desviacién

estandar de 70 pum, un valor minimo de 451 pm y uno maximo de 550 pm.

4.- Autoecologia

Los valores de las variables ambientales en donde se ha encontrado esta especie-
son muy bajos comparados con los intervalos obtenidos en el conjunto del estudio (Tabla
5.3.20).

La especie ha aparecido en las aciculas de un pinar de Pinus sylvestris (Tabla
5.3.20).

Diphascon (Diphascon) nodulosum se ha encontrado con Astatumen trinacriae,
Macrobiotus terminalis y Murrayon dianeae. En la biocenosis aparecié con acaros,

nematodos, rotiferos, colémbolos y poliquetos.

Tabla 5.3.20: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Diphascon) nodulosum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto [Alt |Veg Muestra [T |Vv|[L |Dist |Ps |Or |Especie
12.2 11600 |Pinus sylvestris |HP 1310 {30 ]0 1,51 |P |Pinus sylvestris

5.- Discusion

Diphascon (Diphascon) nodulosum se distingue por ser una especie del subgéne-
ro Diphascon, con dos macroplacoides con forma de granulos y una cuticula con escul-
tura con forma de poligonos irregulares. En la Tabla 5.3.18 se presentan las diferencias
y semejanzas entre las especies de Diphascon (Diphascon), que presenta dos macropla-
coides que han aparecido en este trabajo y otras especies cercanas. La formade los
macroplacoides, de granulo, y la escultura de la cuticula, diferencian a Diphascon

(Diphascon) nodulosum del resto de las especies (Tabla 5.3.18).

6.- Distribucion

Diphascon (Diphascon) nodulosum se ha citado en Norte América (la localidad
tipo esta en Wisconsin), Europa y Oceania. Ha aparecido en Espafia, en la Comunidad
de Madrid (en el Puerto de Canencia, localidad 12.2 del presente trabajo) (Guil, 2002).
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En la Figura 5.3.16 se presenta la distribucion de la especie en la zona estudiada,

que se restringe a un punto en el centro.

Primavera  Otoiio
Musgo de roca

Liquen de roca o]
Musgo de tronco *
Liquen de tronco A
Hojarasca €

AD>txon

Figura 5.3.16: Distribucion de Diphascon (Diphascon) nodulosum en la vertiente madrilefia de la
Sierra de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aiio se ha representado con un sim-
bolo (ver leyenda).

3.3.3.9.- Diphascon (Diphascon) pingue (Marcus, 1936)
Sinonimia: Hypsibius (Diphascon) pingue Marcus, 1936
1.- Descripcion morfologica
El cuerpo de los individuos de esta especie es largo y macizo, y presenta las patas
cortas. La cuticula es lisa y son transparentes.

No tiene manchas oculares en la region cefélica.
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La apertura bucal es anteroventral (Figura 5.3.17.A). El tubo bucal y el tubo farin-
geo son estrechos (Figuras 5.3.17.A y 5.3.17.B). El tubo faringeo es largo (Figura

5.3.17.B), casi tanto como el bulbo faringeo. L os estiletes e stdn muy c erca del tubo

bucal. El soporte de los estiletes esta curvado hacia la regién dorsal del cuerpo. Entre el
tubo bucal y el tubo faringeo esta la goccia (Figuras 5.3.17.Ay 5.3.17.B). El bulbo farin-
geo es ovalado y contiene apdfisis, 3 macroplacoides con forma de bastoncillo, micro-
placoides y septula (Figura 5.3.17.C). Los macroplacoides tienen una longitud crecien-
te en sentido anteroposterior, es decir, desde el primero al tercero (Figura 5.3.17.C).
Las dos diploufias de cada pata, externa e interna, tienen longitudes distintas entre

si (Figura 5.3.17.D). Las ramas, principal y secundaria, de una misma pata tienen el

Figura 5.3.17: Imagenes de algunas estructuras de Diphascon (Diphascon) pingue. (A) Apertura
bucal y tubo faringeo; (B) tubo faringeo y parte del bulbo faringeo; (C) contenido del
buibo faringeo; y (C) diplouiias del segundo par de patas. TB = tubo bucal; TF = tubo
faringeo; Bf = bulbo faringeo; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoi-
de; M3 = tercer macroplacoide; m = microplacoides; s = septula; Rp = rama principal;
Rs = rama secundaria; DE = diplouiia externa; DI = diplouiia interna; Pa = puntas acce-
sorias. Barras = 0,01 mm.

293



mismo ancho. Las ramas principales de las diploufias tienen puntas accesorias (Figura
5.3.17.D).
No se han encontrado huevos asignables a esta especie.

2.- Material estudiado

Esta especie se ha encontrado en 17 puntos de muestreo y en 22 muestras, con una
o dos muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.21). En las 22 poblaciones se han con-
tabilizado un total de 65 individuos, que no se han podido sexar (Tabla 5.3.21). Estas
poblaciones han aparecido en MRP, HP y HO (Tabla 5.3.21). No se han encontrado ni
cuticulas ni huevos asignables a esta especie.
3.- Variabilidad poblacional

Tabla 5.3.21: Niimero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Diphascon) pin-
gue. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otolo Primavers Otolo ]
Punto[Muestra | T [He[Mal J |Ha] T &IM.[J | | Total | [Muestra T | He|Maj J T [ e [Mal 3 [l Towai
12 ,:n 0 12.1 MR 2 2
LR 0 LR 0
0 MT 0
{LT 0 LT 0
H 1 3 9 H 0
21 |MR 0 123 MR 0
LR 0 LR
MT MT
T 0 LT b
H 1 1 2 " 1 1
22 |MR 0 132 R 0
LR ] < LR aoan
MT i MT S
LT - T g
H 1 2 2 1 3
42. [MR I ] 163 0
LR 0
MT ]
Fr 0 LT b L
H 0 14 14
43. MR 0 183 R 3 3
T oA
B 10 10
6.1 192 R 1 1
83 [MR 0 193
|H
20,1 R
LR
T i i
H 1 ]
203 MR 0
LR
MT
LT
H
N°Puntos | N°
Total estudindas
17 22
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Un 59% de los ejemplares estudiados no presentaban manchas oculares, un 12% si
las presentaba y en un 29% no se ha podido determinar su presencia o su ausencia.

Los individuos de esta especie en la Sierra tenian una longitud media de 388 pm,
con una desviacion estandar de 63 pum, un valor minimo de 264 pm y un valor maximo
de 528 um. Los ejemplares encontrados por Ramazzotti y Maucci (1983) tenian una lon-

gitud maxima de 240 um, por debajo incluso del valor minimo encontrado en la Sierra.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.22 se especifican los valores de las variables ambientales estudia-
das, donde ha aparecido Diphascon (Diphascon) pingue. La mayoria de las variables
presentaban valores medios o bajos dentro de los intervalos obtenidos en el conjunto del
estudio, excepto la temperatura que tenia un intervalo similar al encontrado en el estu-
dio completo (Tabla 5.3.22).

Tabla 5.3.22: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Diphascon) pingue. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto  [At |Veg Muestra |T |Vv |IL [Dist [Ps  |Or |Especie
1.2 1080 |Quercus pyrenaica HP 21| 0 |378] O 035 | P_|Quercus pyrenaica
HO 2| 0] 38 0 044 | P |Quercus pyrenaica
2.1 | 1200 {Pinus sytvestris HP 181 21]100] 0 | 026} P |Pinus sylvestris
HO 21 0 ] 18] 0 | 211 | P [Pinus sylvestris
2.2 1180 |Quercus pyrenaica HO 191 0 | 17 0 | 080 | P |Quercus pyrenaica
4.2 1500 |Pinus sylvestris MRP 20] 0 | 55| 40 | 0,80 | O |Hypnum cupressiforme
4.3 1240 |Quercus pyrenaica HP 251 0 |444] O 041 | P _|Quercus pyrenaica
6.1 940 ercus rotundifolia HP 211 0 | 50 0 088 | P rcus rotundifolia
18.3 1440 |Pinus sylvestris + Quercus |HO 131 0112 0 0,74 | P |Pinus sylvestris + Quercus
|pyrenaica yrenaica
11.1 1260 {Pinus sylvestris HO 161 0 | 16 | 0 | 203 | P |Pinus sylvestris
11.3 1200 |Quercus pyrenaica HO 18] 0 12001 O ] 094 | P |Quercus pyrenaica
12.1 1080 |Quercus pyrenaica MRP 191 0 | 18 | 51 | 042 | P |Hedwigia stellata
12.3 1360 ercus pyrenaica HP 12116 | 79 0 094 | P Quercus pyrenaica
13.2 1520 |Pinus sylvestris + Quercus |HP 151 0 | 31 0 1,74 | P |Pinus sylvestris
yyrenaica
HO 21107]20 ] 0 1,34 | P |Pinus sylvestris
16.3 880 |Quercus rotundifolia HP 241 0 |300] O 1,77 | P rcus rotundifolia
18.3 1120 |Quercus pyrenaica HP 201 0 | 8] 0 |056| P rcus pyrenaica
MRP 211 1,5]1255] 35 | 059 | P lAntitrichia californica
19.2 1160 }Pinus pinea MRP 251 0 | 21| 55 | 043 | N |Hypnum cupressiforme
19.3 1220 |Quercus pyrenaica HP 2{0]3] 0 1,53 | P _|Quercus pyrenaica
20.1 1420 |Quercus pyrenaica + llex |HO 15] 01031 0 127 | P |Quercus pyrenaica + llex
aquifolium aquifolium
20.3 1400 Quercus pyrenaica HO 141 0 | 12 0 047 | P guercus pyrenaica
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La especie ha aparecido principalmente en robledales y en pinares de Pinus sylves-
tris (Tabla 5.3.22).

Se ha encontrado con frecuencia con Hypsibius dujardini, Macrobiots richtersi,
Hypsibius convergens e Isohypsibius prosostomus. Aparecié siempre en la biocenosis
con 4caros, nematodos y rotiferos, y con menos frecuencia, con colémbolos y larvas de

quironémido.

3.- Discusion

La especie Diphascon (Diphascon) pingue se distingue del resto de las especies del
subgénero Diphascon por tener la cuticula lisa, tres macroplacoides con forma de bas-
toncillo corto, microplacoides y septula, y los macroplacoides con tamafios crecientes
del primero al tercero. En la Tabla 5.3.23 se especifican las diferencias y semejanzas de
Diphascon (Diphascon) pingue con un grupo de especies similares que, a diferencia de
ella, tienen los macroplacoides con forma de bastoncillo largo. En la Tabla 5.3.24 se
detallan las diferencias y semejanzas entre las especies del subgénero Diphascon, cerca-
nas a Diphascon (Diphascon) pingue, que tienen tres macroplacoides, la cuticula lisa,
una unica goccia, la base de las diplouiias es lisa y no tienen ni pseudoseptulum, ni barre-
ras cuticulares alrededor de las diplouiias. Se puede realizar una primera divisién dentro
de este grupo de especies, entre aquéllas con macroplacoides con forma de bastoncillos
cortos y aquéllas con macroplacoides con forma de bastoncillo muy corto casi de granu-
lo (Pilato y Binda, 1997) [D. (D.) alpinum y D. (D.) chilenense] (Tabla 5.3.24). Entre las
especies con los macroplacoides con forma de bastoncillo corto D. (D.) maucii se distin-
gue porque no tienen microplacoides y las sepfula son muy pequeiia. El resto de espe-
cies que queda se conoce como Diphascon grupo pingue [que esta formado por:
Diphascon (Diphascon) pingue, D. (D.) victoriae, D. (D.) polare, D. (D.) dastychi, D.
(D.) australianum, D. (D.) mitrense, D. (D.) claxtonae y D. (D.) pinguiforme] (Pilato y
Binda, 1999; Pilato et al., 1999). El grupo pingue se puede subdividir en aquellas espe-
cies con microplacoides muy pequefios [D. (D.) australianum, D. (D.) mitrense, D. (D.)
claxtonae y D. (D.) pinguiforme] y aquéllas con microplacoides bien visibles
[Diphascon (Diphascon) pingue, D. (D.) victoriae, D. (D.) dastychi 'y D. (D.) polare]
(Tabla 5.3.24). D. (D.) polare se diferencia de las otras especies de su grupo porque pre-
senta una goccia que no esta esclerificada uniformemente ( Tabla 5 .3.24). Diphascon
(Diphascon) pingue se diferencia de D. (D.) victoriae y D. (D.) dastychi porque presen-
ta macroplacoides con tamafios crecientes del primero al tercero (Tabla 5.3.24) y el
tamafio de los macroplacoides es menor (Pilato y Binda, 1997 y 1999). Ademas, D. (D.)
victoriae tiene el primer y el segundo macroplacoides de tamafios similares y la diferen-
cia de tamafio entre los dos primeros macroplacoides y el tercero es mayor que en
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Diphascon (Diphascon) pingue. D. (D.) dastychi, por otro lado, también se puede distin-
guir de Diphascon (Diphascon) pingue porque su primer macroplacoide es mayor o igual
que el segundo y porque tiene las ufias mas largas (Pilato y Binda, 1999).

6.- Distribucion

Diphascon (Diphascon) pingue se ha citado en Europa (la localidad tipo estd en
Alemania), Asia, el continente americano y la Antartida. Se ha encontrado en la
Comunidad de Madrid, en la Acebeda y junto a la estacién Biolégica de "El Ventorrillo"
(puntos de muestreo 19.3 y 4.2 de este trabajo, respectivamente) (Guil, 2002).

En la Figura 5.3.18 se detalla la distribucion de la especie en la region estudiada.
Dicha distribucion se extiende por una franja norte-sur que recorre la Sierra occidental
y por otra franja, perpendicular a la anterior, que recorre la zona media de la region estu-
diada en direccién noroeste-sudeste.

Primavera  Otoflo

Musgo de roca
Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

APbX¥onO
A> ton

Hojarasca

Figura 5.3.18: Distribucion de Diphascon (Diphascon) pingue en la vertiente madrilefia de la Sierra
de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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5.3.3.10.- Diphascon (Diphascon) recamieri (Richters, 1911)
Sinonimias: Hypsibius (Diphascon) recamieri Marcus, 1936 et Auct.

Isohypsibius recamieri Richters, 1911
1.- Descripcion morfoldgica

El cuerpo de los ejemplares de esta especie es fino y alargado. La cuticula es lisa
y son transparentes.

Tienen manchas oculares en la regién anterior de la cabeza.

El tubo bucal es estrecho (Figura 5.3.19.A), el diametro mide entre 1,8 y 2,2 um
(Ramazzotti y Maucci, 1983). El tubo faringeo es muy largo, casi el doble de la longitud
del bulbo faringeo (Figura 5.3.19.A). Entre el tubo bucal y el tubo faringeo esta la goc-
cia (Figura 5.3.19.A y 5.3.19.B). El bulbo faringeo es ovalado, y contiene apdfisis, 2

Figura 5.3.19: Imagenes de algunas estructuras de Diphascon (Diphascon) recamieri. (A) Aparato
bucofaringeo; (B) goccia; y (C) diplouiias del segundo par de patas. TB = tubo bucal;
TF = tubo faringeo; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; m =
microplacoides; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; DE = diplouiia externa; DI
= diploudia interna; Pa = puntas accesorias. Barras = 0,01 mm.
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macroplacoides, con forma de bastoncillo largo, y microplacoides (Figura 5.3.19.A). El

primer macroplacoide es mas largo que el segundo (Figura 5.3.19.A) y presenta un estre-
chamiento, que cuando es muy profundo divide al macroplacoide en dos placoides dis-
tintos.

Las diploufias de cada pata, externa e interna, tienen tamaifios diferentes entre si,
pero conservan la misma forma (Figura 5.3.19.C). La diplouiia externa tiene la rama
principal mas larga que la rama secundaria y que la rama principal de la diplouiia inter-
na (Figura 5.3.19.C). Las ramas principales, tanto de la diplouifia interna como dela
externa, poseen dos puntas accesorias que son robustas (Figura 5.3.19.D). El tramo
comun entre la rama principal y la rama secundaria de cada diplouiia es corto (Figura
5.3.19.C), es decir, la rama secundaria se inserta en el primer tercio de la rama principal.

No se han encontrado huevos.

2.- Material estudiado

Esta especie se ha encontrado en 3 puntos de muestreo y en 3 muestras (Tabla
5.3.25). Han aparecido 3 individuos que son de hojarasca, tanto de primavera como de
otofio (Tabla 5.3.25). No se han encontrado huevos ni cuticulas asignables a esta espe-
cie.

Tabla 5.3.25: Nimero de individuos encontrados en cada muestra de Diphascon (Diphascon) reca-
mieri. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo [
Punto He[Ma J |Hu T |He]Ma J [Hu Total
1.1
16.1
18.2
N° Puntos | N° muestras | N° ejemplares N° ejemplares | Total
Total estudiadas Primavera Otofio
3 3 1 2 3
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3.- Variabilidad poblacional

El ejemplar de una de las poblaciones, de HO, presentaba barreras cuticulares en

los tres primeros pares de patas, cuando en las descripciones consultadas no se mencio-

nan. De los tres ejemplares estudiados dos, los de HO, presentaban manchas oculares.

Los individuos de la Sierra tenian una longitud total media de 502 pm, una desvia-
cién estandar de 66 um, un valor minimo de 440 um y un valor méximo de 572 pm. Los
ejemplares encontrados por Ramazzotti y Maucci (1983) tenian una longitud entre 290
y 416 pm, un valor minimo muy por debajo del encontrado en la Sierra, aunque los inter-

valos tienen amplitudes similares.

4.- Autoecologia

Diphascon (Diphascon) recamieri en general se encontré en muestras con valores
bajos en las variables ambientales estudiadas si los comparamos con los intervalos obte-
nidos en el conjunto del estudio para las diferentes variables, excepto los valores de la
temperatura que son altos (Tabla 5.3.25).

La especie se ha encontrado en una dehesa y en un pinar de Pinus nigra, aunque
siempre en hojarasca (Tabla 5.3.25).

Esta especie apareci6 en primavera con Diphascon (Diphascon) scoticum,
Hypsibius dujardini, Macrobiotus harmsworthi y Macrobiotus hyperboreus, y en otoiio
con Hypsibius convergens, Isohypsibius marcellinoi, Macrobiotus pallarii, Macrobiotus
richtersi, Milnesium tardigradum y Ramazzottius oberhauseri. En la biocenosis siem-
pre cohabitaba con nematodos y rotiferos, y en la mitad de las muestras apareci6 con ica-

ros, oligoquetos y larvas de quironémido.

Tabla 5.3.26: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Diphascon
(Diphascon) recamieri. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Punto  [Alt Ve Muestra |T |Vv |L [Dist |Ps |Or |Especie

1.1 1100 |Pinus nigra HP 2013,3|126] 0 [3,50| P |Pinus nigra

16.1 880 |Matorral xeréfilo HO 23] 0 |600] O |0,30| P [Isothecium myosuroides +
Hypnum cuppresiforme

18.2 1060 [Quercus rotundifolia{HO 15109150 0 (097] P ercus rotundifolia
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5.- Discusion

Diphascon (Diphascon) recamieri pertenece al grupo de especies del subgénero
Diphascon con dos macroplacoides. Se distingue del resto de las especies de este grupo
por tener los macroplacoides con forma de bastoncillos largos, la cuticula lisa y micro-
placoides. En la Tabla 5.3.18 se describen las diferencias y semejanzas entre las especies
del subgénero Diphascon que tienen dos macroplacoides que aparecen en este trabajo y
con otras especies cercanas al subgénero. Dentro del grupo de especies con dos macro-
placoides con forma de bastoncillo largo, se distinguen aquellas especies con la cuticu-
la lisa [Diphascon (Diphascon) recamieri, D. (D.) secchii 'y D. (D.) burti] y aquéllas que
tienen algun tipo de escultura [D. (D.) rugocaudatum y D. (D.) granifer] (Tabla 5.3.18).
Diphascon (Diphascon) recamieri se diferencia de D. (D.) secchii'y D. (D.) burti porque
presenta microplacoides y no tiene ni pseudoseptulum, ni barreras cuticulares en las
diplouiias (Tabla 5.3.18). Respecto a este tltimo punto, hay que sefialar que en la Sierra
si han aparecido ejemplares de Diphascon (Diphascon) recamieri con barreras cuticula-

Ics.

6.- Distribucion

Diphascon (Diphascon) recamieri se ha citado en Europa (la localidad tipo esta
situada en Spitsbergen), Asia, el continente americano y el Artico. En Espaiia s6lo se ha
citado en dos localidades de la Comunidad de Madrid, en Villalba y en la Casa de Campo
(Mihelcic, 1954).

En la Figura 5.3.20 se detalla la distribucion de la especie en el area estudiada, que
se reduce a tres puntos distanciados entre si, y ubicados en el centro de la region, el cen-

tro-norte, y el sudoeste.
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Figura 5.3.20: Distribucion de Diphascon (Diphascon) recamieri en la vertiente madrileiia de la
Sierra de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un sim-
bolo (ver leyenda).




Género Doryphoribius Pilato, 1969
Diagnosis del Género (segin Ramazzotti y Maucci, 1983).
El tubo bucal es rigido y presenta lamina ventral.
Las diplouiias son de tipo isohypsibius.
Especie tipo: Doryphoribius doryphorus (Binda y Pilato, 1969)
[antes Hypsibius (Hypsibius) doryphorus Binda y Pilato, 1969]

5.3.3.11.- Doryphoribius flavus (Iharos, 1966)
Sinonimias: Hypsibius flavus Iharos, 1966
Isohypsibius flavus (Tharos, 1966)
Hypsibius (Isohypsibius) flavus (Tharos, 1966)
Hypsibius (Doryphoribius) citrinus Maucci, 1972
Doryphoribius citrinus (Maucci, 1972)
1.- Descripcion morfologica

Los ejemplares de esta especie tienen el cuerpo macizo, las patas cortas y gruesas
y son de color rojo-anaranjado. La cuticula presenta un disefio reticulado con éreas poli-
gonales (Figura 5.3.21.A). Dicha escultura se extiende por toda la superficie dorsal del
cuerpo y la parte externa de las patas.

La region cefilica presenta la zona frontal abombada (Figura 5.3.21.B). No tiene
lamelas alrededor de la boca. Poseen manchas oculares.

La apertura bucal es anteroventral (Figura 5.3.21.B). Los estiletes son macizos,
estan curvados y tienen una furca robusta. El bulbo faringeo es redondo y contiene ap6-
fisis que son gruesas y 2 macroplacoides con forma de bastoncillos robustos, pero no
tiene microplacoides (Figura 5.3.21.B). El primer macroplacoide es una vez y media mas
largo que el segundo (Figura 5.3.21.B), y presenta un estrechamiento en su zona media.

Las diploufias e xterna e interna son de tipo isohypsibius, son macizas y tienen
tamarios distintos entre si (Figura 5.3.21.C). Las ramas principales tienen puntas acceso-
rias robustas. El tramo comiin entre la rama principal y la secundaria es corto y grueso
(Figura 5.3.21.C). Cada pata tiene una gibbosita encima de las diploufias. Presentan
linulas en la base de las diplouiias (Figura 5.3.21.C).

Ponen de 2 a 7 huevos, esféricos y amarillentos, dentro de la exuvia.
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Figura 5.3.21: Imédgenes de algunas estructuras de Doryphoribius flavus. (A) Detalle de la escultu-
ra de la cuticula; (B) aparato bucofaringeo; y (C) diplouiias del segundo par de patas.
La fiecha en (B) indica la zona abombada de la cabeza. M1 = primer macroplacoide; M2
= segundo macroplacoide; DI = diplouiia interna; DE = diploufia externa; Rp = ramas
principales; Rs = ramas secundarias; Lu = hinulas. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado

La especie se ha encontrado en 19 puntos de muestreo y en 24 muestras, con una
o dos muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.27). En las 24 poblaciones han apare-
cido 79 individuos, 3 de ellos hembras (se les veian huevos en las gonadas por transpa-
rencia) y uno juvenil, saliendo de un huevo (Tabla 5.3.27). Todas las muestras son de
hojarasca, tanto de primavera como de otoflo (Tabla 5.3.27). Las hembras y el juvenil
han aparecido en HO (Tabla 5.3.27). Ademas, se han encontrado 8 cuticulas asignables
a la especie, tanto en hojarasca de primavera como de otoflo. Dos de estas ocho cuticu-
las tenian huevos en su interior, con 4 y 5 huevos respectivamente dentro de la cuticula,
y ambas se encontraron en HO.

En total han aparecido 10 huevos (Tabla 5.3.27), nueve dentro de cuticula y uno

dentro de una de las hembras; todos ellos se han hallado en ejemplares localizados en

HO (Tabla 5.3.27).
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Tabla 5.3.27: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Doryphoribius flavus.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.
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3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad de los individuos estudiados de Doryphoribius flavus se ha encon-

trado en la presencia o ausencia de barreras cuticulares en la base de las diplouiias, que

no se suele mencionar en las descipciones consultadas. Sélo en una poblacion, de HO,
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todos los ejemplares que la componen presentaban barreras cuticulares.

El 79% de los ejemplares de la Sierra estudiados no tenian manchas oculares, el
17% si y en el 4% no se ha podido determinar su presencia o ausencia.

Los individuos de esta especie en la Sierra exhibieron una longitud total media de
442 pm, con una desviacidn estandar de 97 pm, un valor minimo de 297 pm y un valor
maximo de 770 pm. El individuo juvenil media 121 pm. Los ejemplares encontrados por
Ramazzotti y Maucci (1983) median entre 360 y 700 um, un intervalo similar al encon-
trado en la Sierra, tanto en su amplitud como en sus limites. Las hembras encontradas
tenian una longitud total entre 374 y 440 um, valores medios y bajos dentro del interva-
lo total encontrado.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.28 se especifican los valores de las variables ambientales estudia-
das donde ha aparecido Doryphoribius flavus. Casi todas las variables presentaron valo-
res medios o bajos si los comparamos con los obtenidos en el conjunto del estudio (Tabla
5.3.28 ). Sin embargo, la especie aparecid en un intervalo de temperatura amplio, prac-
ticamente igual al del conjunto del estudio (Tabla 5.3.28).

La especie se localizd habitualmente en robledales y pinares de Pinus sylvestris
(Tabla 5.3.28).

Doryphoribius flavus se encontré con Macrobiotus richersi € Hypsibius dujardini
y, con menos frecuencia, con Diphascon (Diphascon) nodulosum, Hypsibius convergens,
Macrobiotus pallarii y Diphascon (Diphascon) pingue. En la biocenosis aparecié habi-
tualmente con acaros, nematodos y rotiferos y, con menos frecuencia, con colémbolos y

larvas de quironémido.

3.- Discusion

La especie Doryphoribius flavus se distingue del resto de las especies del género
Doryphoribius porque tiene una escultura reticulada y presenta linulas en sus diplouiias.
En la Tabla 5.3.29 se detallan las diferencias y semejanzas de las especies del género
Doryphoribius con dos macroplacoides. Hay un grupo de especies con la cuticula lisa
(compuesto por D. koreanus, D. doryphorus, D. evelinae, D. pilatoi y D. macrodon) y
otro grupo que presentan escultura (Doryphoribius flavus, D. dupliglobulatus, D. poly-
nettae, D. maranguensis y D. zyxiglobum) (Tabla 5.3.29). Las especies con escultura
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pueden tener tubérculos o gibbosita (D. dupliglobulatum, D. maranguensis y D. zyxiglo-

bum) o no tener ni tubérculos ni gibositta (Doryphoribius flavus y D. polynettae) (Tabla

5.3.29). Doryphoribius flavus se diferencia de D. polynettae porque la primera especie

tiene linulas y la segunda no (Tabla 5.3.29).

Tabla 5.3.28: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado la especie
especie Doryphoribius flavus. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt  {Veg Mstr [T (Vv |L Dist |Ps Or |Especie
12 1080 |Quercus pyrenaica HP 211 0 | 378 0 035| P rcus pyrenaica
HO 22| 0 | 38 0 0,44 | P _|Quercus pyrenaica
2.1 1220 |Pinus sylvestris HO 21 0 18 0 2,11 | P [Pinus sylvestris
2.2 1180 rcus pyrenaica |BO 191 0 17 0 0,80 | P |Quercus pyrenaica
4.2 1500 |Pinus sylvestris HP 201211 9 0 0,44 | P |Pinus sylvestris
6.1 940 |Quercus rotundifolia HP 211 0 | 50 0 0,88 | P |Quercus rotundifolia
HO 231 0 | 76 0 1,52 | P_|Quercus rotundifolia
8.1 1480 reus pyrenaica HO 13] 0 5 0 053 P rcus pyrenaica
8.2 1180 |Quercus pyrenaica ~ |HO 13 0] 9 0 1,53 P rcus pyrenaica
112 960 Vuniperus communis GT3 251 1,6 | 625 0 1,21 | P Vuniperus communis
12.1 1080 |Quercus pyrenaica |HO 221 0 8 0 0,70 | P |Quercus pyrenaica
15.1 760 VJuniperus communis HP 241 0 70 0 1,81 | P Vuniperus communis
HO 271 0 | 110 0 1,95 § P Luniperus communis
16.3 880 rcus rotundifolia HP 241 0 | 300 0 1,77 | P_|Quercus rotundifolia
18.3 1120 |Quercus pyrenaica HP 20] 0 88 0 0,56 | P [Quercus pyrenaica
HO 211 0 | 33 0 104 | P reus pyrenaica
193 1220 |Quercus pyrenaica HO 18] 0 6 0 0,91 | P _|Quercus pyrenaica
20.1 1420 |Quercus pyrenaica+ llex HP 171 0 | 182 0 0,75 | P |Quercus pyrenaica+ llex
aquafolium laquafolium
HO 151 0 103 0 1,27 | P |Quercus pyrenaica+ llex
laquafolium
203 1400 |Quercus pyrenaica HO 141 0 12 0 0,47 | P_[Quercus pyrenaica
21.1 1560 |Pinus sylvestris HO 12§15} 2 0 1,51 | P |Pinus sylvestris
21.3 1400 |Pinus sylvestris+ Césped + HO 12] 0 10,29 0 1,53 | P |Pinus sylvestris+ Césped +
Quercus pyrenaica Quercus pyrenaica
243 1000 {Cistus ladanifer + Juniperus |HO 16 0 16 0 0,68 | P [Cistus ladanifer
communis
25.2 760 lJuniperus communis HO 171 0 | 140 0 0,38 | P |Césped

6.- Distribucion

Doryphoribius flavus se ha citado en Europa (la localidad tipo esta en Hungria),
Asia, Sudamérica y Africa. Se ha encontrado en una localidad de Espaiia, en Andalucia
(Mclnnes, 1994).

En la Figura 5.3.22 se detalla la distribucion de la especie en el area de estudio. En

general, estd muy extendida, pero no aparece en una pequeiia region en el centro-este.
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Figura 5.3.22: Distribuciéon de Doryphoribius flavus en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

Género Eremobiotus Biserov, 1992
Diagnosis del Género (en Biserov, 1992).
Tiene seis papulae bucales y seis 16bulos alrededor de la boca, pero no presen-
ta lamelas.
El aparato bucofaringeo es de tipo Isohypsibius.
La diplouiias son de tipo isohypsibius, pero con un angulo entre la rama princi-
pal y la rama secundaria de 180°. La secuencia de las ramas es 2121.

La rama principal de las diplouiias es un poco mayor que la secundaria.
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Las diplouiias tienen linulas.

El tramo basal comtn, entre la rama principal y la rama secundaria de cada
diplouiia, es largo.

Los huevos son lisos y los ponen dentro de la exuvia.

Especie tipo: Eremobiotus ovezovae Biserov, 1992.

5.3.3.12.- Eremobiotus alicatai (Binda, 1969)
Sinonimias:Isohypsibius alicatai Binda, 1969
1.- Descripcion morfologica

La cuticula de los individuos de esta especie es lisa. Son transparentes.

Alrededor de la boca tienen seis papulae bucales y seis 16bulos. No presentan man-
chas oculares en la regién cefilica.

El tubo bucal es corto (Figura 5.3.23.A). El bulbo faringeo es ovalado y contiene
apofisis y 2 macroplacoides con forma de bastoncillos, pero no tiene microplacoides
(Figura 5.3.23.A). El primero, que presenta un estrechamiento, es mas largo que el
segundo (Figura 5.3.23.A).

Figura 5.3.23: Imagenes de algunas estructuras de Eremobiotus alicatai. (A) Aparato bucofaringeo;
y (B) diplouiias del cuarto par de patas. M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo
macroplacoide; Bf = bulbo faringeo; DI = diplouiia interna; DE = diplouiia e xterna.
Barras = 0,01 mm.

Las diplouiias son de tipo isohypsibius (Figura 5.3.23.B). Las diplouiias de los tres
primeros pares de patas presentan una ligera diferencia de tamaifio entre la diplouiia

externa ¢ interna de cada pata. En el cuarto par de patas las diploufias externa e interna
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son muy parecidas entre si, tanto en forma como en tamaiio, pero son distintas respecto

a las de los tres primeros pares de patas. Las diploufias del cuarto par de patas parecen
estar formadas por una sola pieza triangular, ya que el tramo comtn entre la rama prin-
cipal y la rama secundaria es muy largo y el angulo entre las dos ramas esta entorno a
los 180°. Las ramas principales de las diplouiias, externa e interna y en todas las patas,
tienen dos puntas accesorias que son cortas y robustas. Todas las diplouiias tienen linu-
las dentadas, que estan mas desarrolladas en el cuarto par de patas. Cerca de la base de
la diploufia interna de los tres primeros pares de patas hay barreras cuticulares cuyos
margenes son ligeramente dentados.

No se conocen los huevos de esta especie.

2.- Material estudiado

En la Tabla 5.3.30 se detalla el mimero de individuos por muestra donde se ha
encontrado a la especie Eremobiotus alicatai. La poblacién encontrada en la Sierra, de
MRO, esta formada por 4 individuos que no se han podido sexar (Tabla 5.3.30). No se

han encontrado ni cuticulas, ni huevos de esta especie.

Tabla 5.3.30: Nuimero de individuos encontrados en cada muestra de Eremobiotus alicatai.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo
Punto Muestra T{He |Ma|J|Hu|T| He | Ma | J] Hu| Total
9.1 MR

N° Puntos N* muestras N° ejemplares N°® ejemplares Otofio | Total
Total estudiadas Primavera
1 1 0 4 4

3.- Variabilidad poblacional

Los ejemplares de la poblacién encontrada de Eremobiotus alicatai presentaban
barreras cuticulares en los tres primeros pares de patas con margenes dentados bien visi-
bles. Ninguno de los ejemplares estudiados tenia manchas oculares.

Los individuos de esta especie en la Sierra presentaron una longitud media de 512
pm, con una desviacion estandar de 75 um, un valor minimo de 440 um y un valor maxi-

mo de 616 pm. Los ejemplares encontrados por Ramazzotti y Maucci (1983) median
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entre 246 y 254 um, muy por debajo del intervalo de tamaiio encontrado en la Sierra.

4.- Autoecologia
En la Tabla 5.3.31 se especifican los valores que tomaron las variables ambienta-
les estudiadas en la muestra donde ha aparecido Eremobiotus alicatai. En general eran
valores bajos si los comparamos con los obtenidos con el conjunto de este estudio (Tabla
5.3.31). La poblacién pertenecia a un lugar de matorrales xeréfilos (Tabla 5.3.31).
Eremobiotus alicatai se ha encontrado con Milnesium tardigradum en la muestra.

En la biocenosis ha aparecido con acaros y nematodos.

Tabla 5.3.31: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrtado Eremobiotus
alicatai. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto [Alt |Veg Mstr |T |Vv |L |[Dist |Ps |[Or |Especie
9.1 1120 [Matorral xeréfilo |MRO |25 |0 296 |37 0,94 |O |Grimmia pulvinata

5.- Discusion

El género Eremobiotus, al que pertenece la especie, se diferencia de Isohypsibius,
del que es similar, por tener seis lamelas y seis papulae bucales. En la Tabla 5.3.32 se
detallan las diferencias y semejanzas entre 1as dos especies del género Eremobiotus.
Eremobiotus alicatai se distingue por presentar linulas dentadas en todas las patas, tener
las ufias del cuarto par de patas mas pequefias que Eremobiotus ovezovae y presentar, a

veces, en la cuticula una granulacién mintscula (Tabla 5.3.32).

Tabla 5.3.32: Diferencias y semejanzas entre la especies del género Eremobiotus. 1 = informacion
obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983; 2 = informacién obtenida de Biserov, 1992. E.
= Eremobiotus. * = diplouiias con las ramas principal y secundaria, que forman un ngu-
lo de 180°, fusionadas (Biserov, 1992). P, PH, PIII y PIV = primer, segundo, tercer y

cuarto par de patas.
E. alicatai** E. ovezovae*
Cuticula Lisa/granulaciéon minuscula Lisa
Utlas PIV tipicas* Pequeiias Grandes
Lunulas PI a PIIT Dentadas Lisas
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6.- Distribucion

Eremobiotus alicatai se ha citado en Europa (donde estd la localidad tipo, en
Sicilia, Italia), Asia y Africa. Es la primera cita en la Peninsula Ibérica, Islas Baleares,
Islas Canarias e Islas Chafarinas.

En la Figura 5.3.24 se detalla la distribucion de la especie en la zona estudiada, res-

tringida a un punto en la zona centro-occidental de la misma.

Primavera
Musgo de roca a
Liquen de roca O
Musgo de tronco Y
Liquen de tronco A
Hojarasca C

0 ©) © ® ®

Figura 5.3.24: Distribucién de Eremobiotus alicatai en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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Género Hebesuncus Pilato, 1987
Diagnosis del Género (en Pilato, 1987).

El aparato bucofaringeo es estrecho y de tipo Diphascon, con una porcién rigi-
da (tubo bucal) y una porcién flexible (tubo faringeo).

El punto de unién entre tubo bucal y tubo faringeo no presenta goccia.

El tubo faringeo es muy corto, mide casi la mitad del bulbo faringeo.

Las apdfisis para la insercién de los misculos de los estiletes tienen forma de
gancho "desafilado", y son asimétricas respecto al plano frontal, ya que el
gancho dorsal es diferente en tamafio y forma del ventral.

El soporte de los estiletes se insertan dos tercios por debajo de 1a boca en el tubo
bucal.

La furca de los estiletes tiene los procesos posterolaterales engrosados en la
punta.

El bulbo faringeo es redondo y contiene placoides cortos.

Especie tipo: Hebesuncus conjungens (Thulin, 1911) [antes Diphascon conju-

gens Thulin, 1911; Hypsibius conjugens Thulin, 1911;
Hypsibius (Hypsibius) conjugens Marcus, 1936).

5.3.3.13.- Hebesuncus conjungens (Thulin, 1911)
Sinonimias: Diphascon conjugens Thulin, 1911
Hypsibius conjugens Thulin, 1911
Hypsibius (Hypsibius) conjugens Marcus, 1936
1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los ejemplares de esta especie es fino y largo, y tiene las patas peque-
flas. La cuticula es lisa. Suelen ser transparentes o amarillentos; los individuos viejos
pueden tener franjas transversales de color marrén.

Presentan manchas oculares en la region cefalica.

El aparato bucofaringeo puede estar ligeramente curvado entre el soporte de los
estiletes y el bulbo faringeo (Figura 5.3.25.A). El tubo bucal es estrecho. El tubo farin-
geo no es muy largo (Figura 5.3.25.A), puede llegar a medir un poco mas de la mitad de
la longitud del bulbo faringeo (Ramazzotti y Maucci, 1983). La estructura con forma de

espiral que recorre las paredes del tubo faringeo es poco evidente. Los apéndices para la
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insercion de los misculos de los estiletes tienen forma de gancho abrupto (Figura
5.3.25.A). El bulbo faringeo contiene apéfisis y 2 macroplacoides con forma de granu-
los, pero no tiene microplacoides (Figura 5.3.25.A). El primer macroplacoide puede ser
un poco mas largo que el segundo.

Las diploufias de cada pata son cortas, macizas y de tipo hypsibius (Figura
5.3.25.B). Las ramas principales presentan puntas accesorias (Figura 5.3.25.B).

Ponen huevos sueltos en el medio, no dentro de la exuvia. Los huevos tienen pro-
cesos con forma ovoide, presentan la base conica y el apice un poco plegado. Las estruc-

turas salientes del huevo estdn recubiertas de aguijones finos y rigidos.

Figura 5.3.25: Imagenes de algunas estructuras de Hebesuncus conjungens. (A) Aparato bucofarin-
geo; y (B) diplouiias del cuarto par de patas. TB = tubo bucal; TF = tubo faringeo; A =
apofisis; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado

Hebesuncus conjungens se ha encontrado en 2 puntos de muestreo y en 2 muestras
(Tabla 5.3.33). Se han hallado 12 individuos pertenecientes a esas dos poblaciones, que
no se han podido sexar (Tabla 5.3.33). Ambas muestras son de MRP (Tabla 5.3.33).

No se han encontrado ni huevos ni cuticulas de esta especie.

3.- Variabilidad poblacional

Sélo en un individuo de los 12 encontrados se han podido observar las manchas
oculares. Los ejemplares estudiados de esta especie tenian una la longitud media de 400
pum, con una desviacion estandar de 84 pm, un valor minimo de 242 pum y uno maximo
de 605 pm. Los ejemplares encontrados por Ramazzotti y Maucci (1983) median cerca

de 265 pm, un poco mas del limite inferior encontrado en los ejemplares de la Sierra.
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Tabla 5.3.33: Nimero de individuos encontrados en cada muestra de Hebesuncus conjungens.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavers Otoflo
Punto Muestra T|He {Ma|J|{Hu| T]|He{Ma| J|Hu| Total
4.1
5.1
N* Puntos N°® nmestras N* ejemplares N* ejemplares Otofio| Total
Total estudindas Primavera
2 2 12 0 12

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.34 se presentan los valores de las variables ambientales estudiadas
de las muestras donde aparecid la especie Hebesuncus conjungens. S6lo la altitud y la
temperatura presentaron valores altos dentro del intervalo encontrado en el conjunto del
estudio, el resto de las variables tomaron valores intermedios o bajos (Tabla 5.3.34).

La especie sélo ha aparecido en pinares de Pinus sylvestris y de Pinus nigra (Tabla
5.3.34).

Hebesuncus c onjungens siempre se l1ocaliz6 con Milnesium t ardigradum en las
muestras estudiadas, y en la mitad de ellas con Milnesium eurystomum, Echiniscus
blumi, Echiniscus canadensis, Echiniscus trisetosus, Hypsibius convergens y
Ramazzottius oberhaeuseri. En la biocenosis siempre aparecio con icaros, nematodos y

rotiferos, y en la mitad de las muestras estudiadas con larvas de quironémido.

Tabla 5.3.34: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Hebesuncus
conjungens. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt |Veg Mstr |T |Vv [L |Dist |Ps |Or |Especie
4.1 1790 |Pinus nigra MRP (20} 0 |34] 6 |092| N |Orthotrichum rupestre
5.1 1482 |Pinus sylvestris MRP [25]2,1|852] 66 |0,90|NO |Grimmia laevigata

3.- Discusion

La especie Hebesuncus conjungens se distingue por ser una especie del género
Hebesuncus que tiene las diplouiias cortas y robustas y no presenta un engrosamiento
con forma de burbuja en la base de las ramas principales; diferencias y semejanzas que
se detallan en la Tabla 5.3.35.
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Tabla 5.3.35: Diferencias y semejanzas entre la especies del género Hebesuncus. 1 = informacion
obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983; 2 = informacién obtenida de Pilato, 1987; 3 =
informacion obtenida de Dastych y Harris, 1994; 4 = informacién obtenida de Dastych,
1984. H. = Hebesuncus. * = Los individuos adultos de estas dos especies son muy pare-
cidos, de hecho, son dificiles de distinguir sin los huevos (Dastych y Harris, 1994).

—:E ‘?
. g
Ry S
3 o S
T ! o
Forma de la diploufia Corta y Robusta  Larga y Estlizada  Larga y Estlizada
Base de la rama principal de la A P, a veces P
diploufia intema con engrosamiento
en forma de burbuja
Forma procesos de los huevos Con espinas Con espinas Semiesférica

6.- Distribucion

La especie Hebesuncus conjungens se ha citado en Europa (la localidad tipo estd
en Suecia), Asia, el continente americano, Oceania y la Antartida. Se ha encontrado en
Portugal, en Beira Litoral, Duero Litoral y Estremadura (Da Cunha, 1941; Fontoura,
1981). Es la primera vez que se cita en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.26 se precisa la distribucion de la especie, restringida a una peque-

fia region centro-occidental del area estudiada.

Género Hypsibius Thulin, 1928.
Diagnosis del Género (segiun Ramazzotti y Maucci, 1983).

No tiene 6rganos sensoriales elipticos en la region cefilica.

La boca no tiene lamelas.

El tubo bucal es rigido en toda su longitud y no tiene lamina ventral.

Los apéndices de insercion de los musculos de los estiletes tienen forma de
"gancho semilunar” y son simétricos respecto al plano frontal.

Las diplouiias son de tipo hypsibius; secuencia de las ramas 2121.

El punto de unién entre la rama principal y la rama secundaria de la diploufia
externa es flexible.

El perfil de la rama secundaria es curvo, desde el punto de insercién con la rama
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principal hasta la parte distal de la rama secundaria.

Las diploufias de cada pata son diferentes entre si.

Las diplouiias no tienen linulas.

Especie tipo: Hypsibius dujardini (Doyére, 1840). [antes Macrobiotus dujardin
Doyere, 1840; Macrobiotus lacustris + palustriz Dujardin,
1851; Macrobiotus tetradactylus Lance, 1896; Macrobiotus
murrayi Richters, 1907; Macrobiotus breckneri Richters, 1910;
Macrobiotus samoanus Richters, 1908; Macrobiotus ursellus
Della Valle, 1915; Hypsibius dujardini + murrayi Marcus,
1929].

Primavera  Otoilo
Musgo de roca

Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

ADbX¥oO
A> Xxon

Hojarasca

’ . ‘ I
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L - N ) .
ar . 1000 - . .
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200 . - . .
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- .

(D 3 (6 10 as
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Figura 5.3.26: Distribucion de Hebesuncus conjungens en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aiio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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5.3.3.14.- Hypsibius camelopardis Ramazzotti y Maucci, 1983
1.- Descripcion morfologica

La cuticula de los individuos de esta especie presenta una escultura muy marcada,
constituida por placas marrones irregulares con contorno poligonal (Figura 5.3.27.A). La
escultura es homogénea desde el tercer par de patas hasta la region posterior del cuerpo.
Estas placas se distribuyen en 7 franjas transversales repartidas a lo largo del cuerpo,
aunque no estan bien delimitadas. La primera franja transversal esta a la altura del bulbo
faringeo, la tercera estd a la altura del primer par de patas, la quinta coincide con el
segundo par de patas y la séptima con el tercer par de patas. Entre las franjas, la cuticu-
la es lisa o esta ligeramente granulada, al igual que la zona externa de las patas. El tama-
flo de las placas de la escultura aumenta, ligeramente, en sentido anteroposterior, siendo
mas grandes en la region posterior. En los especimenes montados con liquido Faure las

placas de la escultura son de color marrdn y la cuticula entre las placas es de color beige.

Figura 5.3.27: Imagenes de algunas estructuras de Hypsibius camelopardis. (A) Detalle de la escul-
tura de la cuticula en la region posterior del cuerpo; (B) aparato bucofaringeo; y (C)
contenido del bulbo faringeo. A = apdfisis; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo
macroplacoide. Barras = 0,01 mm.
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La zona frontal de la region cefélica estd muy abombada. No hay manchas ocula-
res en esta region.

La apertura bucal es anteroventral. El tubo bucal, que es estrecho (Ramazzotti y
Maucci, 1983), presenta una curvatura caracteristica en su recorrido desde la boca hasta
su entrada en el bulbo faringeo (Figura 5.3.27.B). Este es redondo y contiene apéfisis y
dos macroplacoides con forma de granulos, de los que el primero es un poco mas largo
que el segundo (Figura 5.3.27.C). No tiene microplacoides.

Las diplouiias, externa e interna de cada pata, son de tipo Aypsibius y muy pareci-
das entre si en forma y tamafio. Son diplouiias robustas, con la rama secundaria corta y
la rama principal maciza y con dos puntas accesorias.

No se conocen los huevos de esta especie.

2.- Material estudiado

En la Tabla 5.3.36 se presenta el unico punto de muestreo y la inica muestra donde
se ha encontrado la especie Hypsibius camelopardis. La poblacion encontrada esta for-
mada por un solo individuo (Tabla 5.3.36).

No se han encontrado ni huevos ni cuticulas de esta especie.

Tabla 5.3.37: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado
Hypsibius camelopardis. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoiio

Punto Muestra T{He | Ma|J|Hu|T| He | Ma | J| Hu| Total

20.1 MR 0
LR
MT i
LT s 4 35 S
H 1

N°* Puntos N° mmestras N° ejemplares N° ejemplares Otoflo
Total estudiadas Primavera
1 1 0 1 1

3.- Variabilidad poblacional

El inico individuo que se ha encontrado no presentaba manchas oculares. El tama-
fio de este ejemplar era de 363 um, algo mas del tamafio maximo encontrado por
Ramazzotti y Maucci (1983), 280 um.

4.- Autoecologia
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Los valores de las variables ambientales que habia en la muestra donde ha apare-

cido Hypsibius camelopardis se presentan en la Tabla 5.3.37.

La especie se ha encontrado en la muestra junto con Astatumen trinacriae,
Diphascon (Adropion) scoticum, Diphascon (Diphascon) nodulosum, Diphascon
(Diphascon) pingue, Doryphoribius flavus, Hypsibius convergens, Hypsibius dujardini,
Isohypsibius marcellinoi, Isohypsibius prosostomus, Macrobiotus richtersi y Minibiotus
furcatus. En la biocenosis aparecio con acaros, nematodos, rotiferos, oligoquetos, colém-

bolos y larvas de quironémido.

Tabla 5.3.37: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Hypsibius
camelopardis. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto |Alt |Veg Mstr |T {Vv |L |[Dist [(Ps |Or |Especie
20.1 | 1420 |Quercus pyrenaica + |HO 151 0 |03 0 1,27 |P |Quercus pyrenaica +
llex aquifolium llex aquifolium

5.- Discusion

La especie Hypsibius camelopardis pertenece al grupo de especies del género
Hypsibius con escultura en su cuticula, por lo que se diferencia claramente del resto de
las especies del género que no tienen escultura. El tipo de escultura es tinico en el géne-
ro. En la Tabla 5.3.38 se presentan las diferencias y semejanzas de Hypsibius camelo-

pardis con otras especies del género.

Tabla 5.3.38: Diferencias y semejanzas entre Hypsibius camelopardis y especies afines de su géne-
ro. 1 = Informacién obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983; * Tubérculos con granulos
marrén oscuro; ** Tubérculos sin granulos marrén oscuro; ;? = no se ve en el dibujo o
no dan el dato de la descripcidn original.

H. camelopardis'  H. runae' H. maculatus'  H. calcaratus' H. biscuitiformis'
Cuticula  Placas irregulares  Papilas Tubérculos** Tubérculos*  Granulacidn fina
de contorno y regular
poligonal
Diplouilas Robustas y Robustasy  Robustasy Alargadasy  ;?
_grandes grandes grandes estilizadas

6.- Distribucion

La especie Hypsibius camelopardis, que sélo se ha citado en Europa, ya se habia
encontrado en Andalucia (Santa Olalla, Huelva, la localidad tipo), Espaiia (Maucci y
Durante Pasa, 1984a) y en el Alto Alentejo, Portugal (Ramazzotti y Maucci, 1983). Es
la primera vez que se halla en la Comunidad de Madrid.
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En la Figura 5.3.28 se detalla la distribucion de la especie en la zona estudiada, que
se restringié a un punto en el norte de la Sierra.

Primavera  Otofio
Musgo de roca

Liquen de roca
Musgo de tronco
Liquen de tronco

ADXonO
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Hojarasca
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1600 1000
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Figura 5.3.28: Distribucion de Hypsibius camelopardis en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aifio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

5.3.3.15.- Hypsibius convergens Urbanowicz, 1925
1.- Descripcion morfologica

La cuticula que presentan los ejemplares de la especie Hypsibius convergens es
lisa. Son opacos y blancos o bien son transparentes.

Presentan manchas oculares en la region cefalica (Figura 5.3.29.A), cuyo tamaiio

varia de unos ejemplares a otros.
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El tubo bucal es estrecho, mide entre 1,5 y 1,7 um (Ramazzotti y Maucci, 1983).
El aparato bucofaringeo tiene apéndices para la insercion de los musculos de los estile-
tes con forma de gancho (Figura 5.3.29.B). El bulbo faringeo es ovalado (Figura
5.3.29.B) y contiene apéfisis y 2 macroplacoides con forma de bastoncillos, de los que
el primero es mayor que el segundo (Figura 5.3.29.B). A veces, el primer macroplacoi-
de presenta un estrechamiento en su zona media. El segundo macroplacoide puede tener
forma de granulo ovalado en vez de forma de bastoncillo (Figuras 5.3.29.B).
Normalmente, no presenta ni microplacoides ni septula, aunque, a veces, presenta un
punto extremadamente pequeiio y siempre redondo; dado su tamaiio no es posible deter-
minar si se trata de microplacoides o de seprula.

Las diplouiias de cada pata son de tipo Aypsibius, aunque de tamaiios distintos
entre si (Figura 5.3.29.C). Tienen un tramo comun muy pequefio, ya que la rama princi-
pal se inserta muy cerca de la base de la rama secundaria (Figura 5.3.29.D). Presenta
barreras cuticulares entre las diplouiias del cuarto par de patas (Bertolani, 1982a).

Ponen entre 2 y 7 huevos dentro de la exuvia. Estos huevos son lisos y ovalados o

esféricos.

Figura 5.3.29: Imagenes de algunas estructuras de Hypsibius convergens. (A) Manchas oculares;
(B) aparato bucofaringeo; (C) diplouiias del primer par de patas; y (D) diplouiias del
cuarto par de patas. M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; DE =
diplouna externa; DI = diploufia interna. Barras = 0,01 mm.
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2.- Material estudiado

Hypsibius convergens se ha encontrado en 40 puntos de muestreo y en 65 mues-
tras, de una a cinco muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.39). En las 65 poblacio-
nes encontradas en la Sierra se han contabilizado 253 individuos de los que se han podi-
do sexar 2 hembras (con huevos en su interior) y 3 machos (con espermatozoides en las
goénadas) (Tabla 5.3.39). La especie se ha hallado en MRP, MTP, LTP, HP, MRO, LRO
y HO (Tabla 5.3.39). Las poblaciones con mas niimero de individuos eran de musgo de
roca (Tabla 5.3.39). Las hembras se han encontrado en MRP y HP, mientras que los
machos aparecieron en HO (Tabla 5.3.39).

Han aparecido 5 huevos asignables a Hypsibius convergens, en MRP y en HP
(Tabla 5.3.39). El numero de huevos por exuvia fue de 2 6 3.

3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad poblacional de los ejemplares de la especie en la Sierra afecta a la
presencia o ausencia de microplacoides/septula y de barreras cuticulares.

En 13 de las 65 poblaciones se han encontrado individuos en los que se ha podido
distinguir microplacoides/septula, aunque en ningun caso se ha podido determinar si se
trataba de una u otra estructura. Las poblaciones donde se han observado microplacoi-
des/septula proceden de hojarasca principalmente.

En 9 poblaciones se han observado ejemplares con barreras cuticulares en el cuar-
to par de patas.

El 55% de los ejemplares estudiados no presentaban manchas oculares, el 21% si
y en un 24% no se ha podido determinar su existencia.

El tamafio medio de los ejemplares encontrados era de 524 um, el minimo era de
209 pm y el maximo 1.111 um, siendo la desviacién estandar 127 um. Ramazzotti y
Maucci (1983) encontraron un tamaiio maximo de 400 um entre los ejemplares que estu-
diaron, muy por debajo de la media del tamafio de los ejemplares de la Sierra. La ampli-

tud de los intervalos y los limites de tamatio en las distintas poblaciones variaron mucho,

probablemente porque se trataba de poblaciones con pocos individuos (la mayoria por
debajo de 10; Tabla 5.3.39). Sélo en 2 poblaciones los ejemplares superaron los 900 um
de longitud, y sélo en una poblacién el limite inferior estuvo por debajo de 300 um.
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Tabla 5.3.39: Numero de individuos por muestra donde se ha encontrado Hypsibius convergens.

Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Muestra | T | He MdJ|Hul T 3 |Hu Total Punto [Muestra Hd Ma |J|Hul T HeMalJ| Hu] Total
LI |MR 0 103 MR 1 1
LR ; LR
MT MT
LT T - LT
H 1 1 H 0
12 [MR 0 L1 MR 0
iR 0 LR 1 1
IMT 0 IMT 0
LT 0 LT 2
11 H 1 9
13 MR 4
H 0
12.1 MR 0
LR 0
MT 0
LT 0
H ] 1
13.1 IMR 0
iR 0
IMT 3
LT 1
I 1 3
132 MR 0
R w .
MT
LT :
H 2 3
152 MR 0
LR ik
MT
LT
H 1 3
162 IMR 0
LR 0
MT
LT 2
1 H 3
33 MR 2 172 MR 0
LR ! LR :
MT MT
LT LT
H 1 2 H 1
42 MR 0 181 IMR 0
LR 1 1 IR 0
MT 0 IMT 0
LT 0 LT 0
H 0 ] 4
43 [MR 0 182 MR 0
MT MT
LT LT :
H H 8 8
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Tabla 5.3.39 (Continuacién)

Primavers | Owie | Primavers |  Otoio
Punto |Muestra | T | He MdJ|Hn| T J [t Total |Panto Muestra T [Hiel Ma [J[Hal T HelMa]J|{ Hu] Total
5.1 183 MR 1 1
R :
MT
2 20.1
53 203
6.1 211
H H 2 2
62 |MR 0 213 MR 4 4
R - 5
MT 0
LT 0
1 1 0
72 [MR 3l 3l 2.1 2
LR .
MT
LT
H 1 ]
73 |MR 0 24.1
LR 1 ]
IMT 0
Lt 0
H 0
82 [MR 911 3 9 252
LR 0
MT 0
LT 0
H 13 16 2
83 N'Punios | N°mmestras | N°ejemplares | N°cjemplares | Towal
Total estudiadas Primavera Otolle
40 65 126 127 253
9.1
328
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4.- Autoecologia

La especie Hypsibius convergens aparecié en intervalos de altitud, temperatura,
velocidad media del viento, luminosidad, distancia desde el suelo hasta la muestra y peso
seco del material recogido de amplitud similar a los encontrados en el conjunto del estu-
dio (Tabla 5.3.40).

Se localizd principalmente en pinares de Pinus sylvestris y en robledales, y tam-
bién se ha encontrado en dehesas (Tabla 5.3.40). Suele aparecer en las aciculas de Pinus
sylvestris, y en la hojarasca de robles y encinas (Tabla 5.3.40).

Hypsibius convergens se ha encontrado casi siempre con Macrobiotus richtersi,
Milnesium tardigradum, Hypsibius dujardini y Ramazzottius oberhaeuseri. En dos
muestras no cohabitaba con otras especies de tardigrados. En la biocenosis apareci6,
précticamente en todas las muestras con 4caros, nematodos y rotiferos, y con menos fre-

cuencia, con colémbolos.

Tabla 5.3.40: Valores de las variables ambientales estudiadas donde se ha encontrado Hypsibius
convergens. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto |Alt |Veg Mstr |T |Vv |L |Dist |[Ps |Or |Especie
1.1 1100 |Pinus nigra HO 201 0 |33 0 1231 P |Pinus nigra
1.2 1080 |Quercus pyrenaica  |HP 21| O {378 0 035| P |Quercus pyrenaica
1.3 1020 |Quercus rotundifolia MRP |21]|12]85 0 1062{ P |Grimmia laevigata
2.1 1200 | Pinus sylvestris HP 18] 2,1 100 O |026]| P |Pinus sylvestris
2.2 1180 |Quercus pyrengica_ |[HP 2( 0 ]64| 0 1053| P |Quercus pyrenaica
2.3 1400 | Pinus sylvestris HO 211 0 |55 0 1,00| P |Pinus sylvestris
3.1 1020 |Frondosas HP 201 0 |19] 0 1033]| P |Alnus glutinosa
LTP 20| 0 {24 | 47 |048]| SO |Xantoria paretina
MRP [20] 0 | 16] 30 |1,04| SO |Grimmia trichophylla
MRO 20 0 ]25] 30 ]0,80] SO |Grimmia trichophylla
3.2 1180 | Cistus ladanifer MRO 19} 0 | 60| 27 |068] O |Grimmia trichophylla
3.3 1160 |Quercus rotundifolia |HP 16] 3,1 |494| 0 |[081| P |Quercus rotundifolia
MRP |17]| 21580 O |177| P |Grimmia laevigata +

Ceratodon purpureus

HO 21102 12071 O 148| P Quercus rotundifolia
4.2 1500 |Pinus sylvestris LRO |16] 0 |32 45 ]026] O |Lasallia hispanica
4.3 1240 |Quercu pyrenaica HP 25| 0 |444] 0 [045| P |Quercus pyrenaica
5.1 1920 | Pinus sylvestris MRP |25]| 21 |852] 66 |090|NO |Grimmia Iaevigata
5.2 2020 |Pastizal HO 25] 0 ]763] 0 |032] P |Césped
5.3 2240 | Afloramientos rocosos |HO 291 0 |909] O ]034] P |[Césped
6.1 940 {Pastizal + Quercus HP 211 0 |S0| O |088| P [Quercus rotundifolia

rotundifolia

MRP |211 2 | 55| 145 {0,67| N |Tortula ruralis
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Tabla 5.3.40 (Continuacion)
Pto |Alt |Veg Mstr |T |Vv |L |Dist |Ps |Or |Especie
6.2 920 |Quercus rotundifolia |HP 26] 0 |234] 0 1099| P |Quercus rotundifolia
7.2 1640 |Pastizal + Retama HP 271281690 O |1,63| P |Retama sphaerocarpa +
sphaerocarpa Césped
MRO 25| 0 1292 19 |0,71| N |Orthotricum lyelli
7.3 960 |Pinus pinea LRO |26] 0 |25] 20 |0,16| P |Pseudoevernia furfuracea
8.2 1180 |Quercus pyrenaica |HP 2118187} 0 |088| P |Quercus pyrenaica
MRP |21]1211}72]| 18 |042]| P |Homalothecium sericeum
HO 13 019 0 |1,53| P |Quercus pyrenaica
8.3 1440 |Pinus sylvestris HO 131 0 |12 0 |0,74| P |Quercus pyrenaica + Pinus
lvestris
9.1 1120 |Pastizal HP 26| 0 1830 0 |101| P |Grimmia laevigata + Césped
HO 251 0 {172 0 |101] P |Grimmia laevigata + Césped
10.3 | 980 |Matorral xerdfilo MRO 18] 0 [67| 35 |1,22)|NO |Grimmia laevigata
11.1 | 1260 |Pinus sylvestris HP 15] 1,5 ] 95 0 |275| P |Pinus sylvestris
LRO |17] 0 | 8 26 |032| S |Parmelia tiliacea
11.3 | 1200 |Quercus pyrenaica |MRO [17f 0 [124] 22 10,53 | NO |Grimmia trichophylla
12.1 | 1080 |Quercus pyrenaica _ {HO 21 01| 8 0 10,70| P |Quercus pyrenaica
13.1 | 1120 |Quercus rotundifolia |HP 221 1,8 1280] O [129] P [Quercus pyrenaica
LTP 2214,7 |127] 23 |047| E [|Parmelia tiliacea
MTP |22]1471127] 6 |0,69| E |Leucodon sciuroides
HO 21] 0 |103] O |0,72| P |Quercus pyrenaica
13.2 l 1520 [Pinus sylvestris HP 15] 0 |31 0 |1,74| P |Pinus sylvestris
HO 21107 1|20 0 |134| P |Pinus sylvestris
15.2 | 840 |Matorral xeréfilo HP 18] 1,9 |131] 0 |1,02| P |Retama sphaerocarpa
HO 29] 0 |470f O 1081| P |Retama sphaerocarpa
16.2 | 900 |Matorral xerdfilo HP 25| 0 |62] o [245] P |Retama sphaerocarpa
LTP |25] 08|38 5 ]046| S |Physcia tenella
17.2 | 1180 jPastizal HP 20 571619] 0 ]066] P |Césped
18.1 ]1040 Quercus rotundifolia |HP 19122} 54 0 |l146| P Quercus rotundifolia
18.2 | 1060 Quercus rotundifolia |HO 15109 { 50 0 |097| P |Quercus rotundifolia
18.3 |1120 Qulercus pyrenaica  |MRP 121]15[255| 35 |059| P |Antitrichia californica
HO 211 0 |33 0 |1,04] P |Quercus pyrenaica
20.1 {1420 |Quercus pyrenaica + |HO 151 0 103! O |127| P |Quercus pyrenaica + llex
llex aquifolium aquifolium
20.3 | 1400 |Quercus pyrenaica + |HP 20] 0 |49 O |0,78| P |Quercus pyrenaica
llex aquifolium
MRO |14} 0 120] 6 |048] E |Orthotricum belli
21.1 | 1560 |Pinus sylvestris HO 1215} 2 0 |1,51| P |Pinus sylvestris
21.3 | 1400 | Pinus sylvestris MRP |15 0 |12} S0 [0,71] N |Rosulabryum capillare
22.1 |1280 |Matorral xeréfilo MRP [22]| 18 1120} 67 |3,07| NO |Polytrichum piliferum
HO 20} 12 1360] 0 1095| P |Grimmia laevigata + Césped
24.1 I 880 LPinus pinea HP 25| 0 |128] O [133] P |Pinus pinea
MRP [24] 1,1 |130| 28 |141| P {(Tortella tortuosa
25.2 | 760 [Juniperus communis [HP 201 1 96| O |[194] P |Césped
HO 17| 0 ]140] O ]038]| P |Césped
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3.- Discusion

La especie Hypsibius convergens se encuentra dentro del grupo de especies del
género Hypsibius que tienen la cuticula lisa y dos macroplacoides, y se diferencia como
especie porque los macroplacoides tienen forma de bastoncillos cortos y los micropla-
coides o septula, presentes a veces, son redondos y extremadamente pequefios. En la
Tabla 5.3.41 se detallan las diferencias y semejanzas de esta especie con otras cercanas
del género y con la especie Ramazzottius oberhaeuseri por su cercania. Las especies del
género Hypsibius se diferencia de Ramazzottius, en concreto de Ramazzottius oberhaeu-
seri cuando e sta e specie no presenta escultura en 1a cuticula, porque l1as especies de
Hypsibius no tienen los drganos sensoriales elipticos en la cabeza y las ufias de
Ramazzottius oberhaeuseri son tipo oberhaeuseri (Binda y Pilato, 1986). Hay especies
del género Hypsibius que tienen los macroplacoides con forma de granulos (Hypsibius
pallidus e Hypsibius microps) y las hay que tienen forma de bastoncillos y con barrera
cuticular entre las diploufias del cuarto par de patas (Hypsibius convergens ¢ Hypsibius
dujardini). Hypsibius convergens se diferencia de Hypsibius dujardini porque esta tlti-
ma siempre tiene septula, que ademas es mas grande que cuando se encuentran en
Hypsibius convergens, su forma es triangular o cuadrangular y esta mas cerca del segun-

do macroplacoide que en Hypsibius convergens.

6.- Distribucion

La especie Hypsibius convergens es cosmopolita, se ha encontrado en todos los
continentes; la localidad tipo se encuentra en Polonia. Ya habia aparecido en Espaiia (en
las comunidades auténomas de Andalucia, Aragén, Cataluiia, Navarra, Madrid y
Asturias) (Rodriguez Roda, 1952; Mihelcic, 1954; Maucci y Durante Pasa, 1984a;
Maucci, 1991a) y en Portugal (en las regiones: Beira Alta, Beira Litoral y Duero Litoral)
(Da Cunha, 1941; Fontoura, 1 982; Maucci y Durante P asa, 1985). En Madrid se ha
encontrado en El Pardo y en el Real Jardin Botanico (Mihelcic, 1954).

En la Figura 5.3.30 se detalla la distribucion de Hypsibius convergens en el area
estudiada; dicha distribucion es bastante amplia, aunque més centrada en la franja occi-

dental que recorre esta area de norte a sur.
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Figura 5.3.30: Distribucion de Hypsibius convergens en la vertiente madrileiia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

3.3.3.16.- Hypsibius dujardini (Doyere, 1840)

Sinonimias: Macrobiotus dujardin Doyére, 1840
Macrobiotus lacustris + palustriz Dujardin, 1851
Macrobiotus tetradactylus Lance, 1896
Macrobiotus murrayi Richters, 1907
Macrobiotus breckneri Richters, 1910
Macrobiotus samoanus Richters, 1908
Macrobiotus ursellus Della Valle, 1915
Hypsibius dujardini + murrayi Marcus, 1929
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1.- Descripcion morfologica

Los ejemplares de la especie Hypsibius dujardini tienen la cuticula lisa. Son opa-
cos y blancos o son transparentes.

En la region cefalica suelen presentar, aunque no siempre, manchas oculares.

El tubo bucal es corto, mide cerca de 2 um (Ramazzotti y Maucci, 1983). Los
apéndices para la insercion de los musculos de los estiletes tienen forma de gancho
(Figura 5.3.31.A). El bulbo faringeo es ovalado y contiene apofisis, 2 macroplacoides y
septula (Figuras 5.3.31.A y 5.3.31.B). Los macroplacoides tienen forma de bastoncillos

finos que o tienen la misma longitud, o el primero es un poco mas largo que el segundo

Figura 5.3.31: Iméigenes de algunas estructuras de Hypsibius dujardini. (A) Aparato bucofaringeo;
(B) contenido del bulbo faringeo; (C) diplouiias del segundo par de patas; y (D) huevos
con embriones dentro de una cuticula. AIME = apéndices de insercion de los musculos
de los estiletes; A = apofisis; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoi-
de; m = microplacoides; Bf = bulbo faringeo; DE = dipluiia externa; DI = diplouiia inter-
na; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; Pa = puntas accesorias. La flecha en (D)
indica la localizacion del tubo bucal de un embrion dentro de un huevo. Barras = 0,01
mm.
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(Figura 5.3.31.B). El primer m acroplacoide p uede presentar un estrechamiento en su
zona media. El tamafio de la seprula permite determinar su forma que es entre triangu-
lar y cuadrangular (Figuras 5.3.31.A y B), segtn la posicién desde donde se observe.

Las diplouiias externa e interna de cada pata son de tipo Aypsibius y tienen distin-
tos tamafios entre si (Figura 5.3.31.C). El tramo comin es corto (Figura 5.3.31.C).
Presenta barreras cuticulares entre las diploufias del cuarto par de patas (Bertolani,
1982a).

Esta especie pone de 2 a 19 huevos dentro de la exuvia (Ramazzotti y Maucci,
1983). Los huevos son lisos, ovalados (Figura 5.3.31.D) y de dimensiones variables.

2.- Material estudiado

Esta especie se ha encontrado en 41 puntos de muestreo y en 67 muestras, de una
a cinco muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.42). En estas 67 poblaciones se han
contabilizado 524 individuos, de los que s6lo se han podido sexar dos hembras (que te-
nian en su interior huevos) y dos individuos juveniles (Tabla 5.3.42). La especie
Hypsibius dujardini se ha encontrado en todos los puntos de muestreo donde se ha mues-
treado, en todos los sustratos, y en las dos épocas del afio (Tabla 5.3.42). Las hembras se
han hallado en LTP y en MRO (Tabla 5.3.42). Los individuos juveniles (que se encon-
traban dentro de la exuvia junto con los restos de las cascaras de los huevos que los habi-
an protegido) se han hallado en HO (Tabla 5.3.42).

Se han detectado huevos dentro de 8 de las 12 cuticulas halladas en el estudio. El
numero de huevos por exuvia va desde 2 hasta 12 y en algunos de ellos se han podido
observar embriones (Figura 5.3.31.D). La mayoria se han encontrado en HO, aunque
también han aparecido en LTP y MRO (Tabla 5.3.42).

3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad que presentaban las poblaciones de esta especie en la Sierra estu-
vo relacionada con la presencia o no de barreras cuticulares en el cuarto par de patas. En
45 de las 6 7 p oblaciones e ncontradas hubo individuos con b arreras cuticulares en el
cuarto par de patas. Muchas veces la ausencia de barreras cuticulares no parece ser tal,
sino que el ejemplar que se estudia no se ha preparado en la mejor posicion para poder

apreciar claramente las barreras cuticulares.

335



w o

Tabla 5.3.42: Numero de individuos por muestra donde se ha encontrado Hypsibius dujardini.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera

Diske

Primavers

Dtefle

Punts [Muestra | T [He

Ms|J| Ha

]

Total |

1.1

MR
R
MT

He | Ma| §

T | He

Mal J

Tl

i1

13

112

113

2.2

12.1

13

LR =
MT b

123

3.1

MR 7

ol 1

]

132

3.2.

MT o
LT :

15.1

4.1

163

17.1

4.3

o wioiolo|lo—

193
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Tabla 5.3.42 (Continuacion)

Primavers Otefie Primavers Otele
Pasts [Meestn He{MajJ | Ha He |Ma} J [Ha| Total Puste Muestra T |{He|{Ma|l J |Hu| T |He[Maj J |Hu| Total
S -——_— - —
E.l lm 2 201 MR 0
6.1
5.2 21.2
0 3 3
1.1 213 MR 0
|LR 2 2
INT 0
LT 0
: 4 (] 3 1 4
7.3 MR 0 222 0
im 0 L} 0
b o
Lt 0 LT 0
] 2 |n 3 1 4
Bl MR 2 123 MR
LR
8.2 233
83 U1
H 1 1
9.1 26.1 IMR 0
[LR 3 3
IMT 0
LT 0
] 0
26.2 R 1 1
LR
MT
LT
H 0
N'Ptes | N muestrss | N'cjemplares Primavera | N°ejemplares Otode | Total
Total estudiadas
41 67 300 4 5%
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Las manchas oculares estaban presentes en un 5% de los ejemplares estudiados,
mientras que en el 47% estaban ausentes y en el resto, un 48%, no ha sido posible con-
cluir si existian o no.

El tamafio medio de los ejemplares encontrados era de 495 um con una desviacién
estandar de 95 pm, el tamafio minimo de 264 um y el maximo de 880 um. El tamatfio de
los dos individuos juveniles era de 187 y 220 pm, respectivamente. La longitud méaxima
de Hypsibius dujardini encontrada por Ramazzotti y Maucci (1983), fue de 500 pm, casi
400 pm por debajo del maximo encontrado en la poblacion de la Sierra de Guadarrama,

pero muy cercano al tamafio medio de los ejemplares de la Sierra.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.43 se presentan los valores de las variables ambientales medidas
donde se ha encontrado Hypsibius dujardini. Dichos valores se encuentran dentro de
unos intervalos muy similares a los hallados en el conjunto del estudio (Tabla 25.3.43).

Principalmente se ha encontrado esta especie en pinares de Pinus nigra y de Pinus
sylvestris, en robledales y en dehesas (Tabla 5.3.43). Apareci6 habitualmente en acicu-
las de Pinus sylvestris, y en hojarasca de robles (Tabla 5.3.43).

En las muestras era frecuente encontrar a Hypsibius dujardini con Macrobiotus
richtersi, Milnesium tardigradum, Hypsibius convergens y Ramazzottius oberhaeuseri.
En una unica muestra se ha hallado sola esta especie. En la biocenosis aparecio, casi
siempre con acaros, nematodos y rotiferos, y algo menos frecuentemente, con colémbo-

los.

5.- Discusion

La especie Hypsibius dujardini pertenece al grupo de especies del género
Hypsibius que tienen la cuticula lisa y 2 macroplacoides. Esta especie se distingue por-
que los dos macroplacoides tienen forma de bastoncillos y presentan septula. En la Tabla
5.3.41 se detallan las diferencias y semejanzas de Hypsibius dujardini con especies cer-
canas a ella y con respecto a Ramazzottius oberhaeuseri, por su ya mencionada proximi-
dad (Binda y Pilato, 1986) (Tabla 5.3.41). Dentro de este grupo de especies del género
Hypsibius se distinguen aquellas especies que tienen los macroplacoides con forma de
granulos (Hypsibius pallidus e Hypsibius microps) y aquéllas que los tienen con forma

de bastoncillos (Hypsibius convergens e Hypsibius dujardini). Hypsibius dujardini se
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Tabla 5.3.43: Valores que toman las v ariables ambientales en las muestras d onde ha aparecido
Hypsibius dujardini. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto |Alt  [Veg Mstr [T [V ]L [Dist{Ps [Or |[Especie

1.1 1100 [Pinus nigra HP 20 133{ 126 ] 0 {3,50| P |Pinus nigra

12 1080 |Quercus pyrenaica HP 2110]378] 0 |0,35] P |Quercus pyrenaica
HO 2210 38 | 0 |044] P |Quercus pyrenaica

13 | 1020 |Quercus rotundifolia MRP |21 12| 85 [ 0 |0,62] P |Grimmia laevigata
HO 22 | 0| 286 | 0 |1,48] P |Quercus rotundifolia

2.1 1220 |Pinus sylvestris HO 2210 18 | 0 |2,11} P |Pinus sylvestris

22 1180 |Quercus pyrenaica HP 2210 64 [ 0 [0,53] P |Quercus pyrenaica

2.2 1180 |Quercus pyrenaica HO 1910 17 | 0 10,80] P [Quercus pyrenaica

23 1400 |Pinus sylvestris HO 211 0] 551 0 {1,00] P |Pinus sylvestris

3.1 1020 [Frondosa MRP [20] 0| 16 | 30 |1,04|SO|Grimmia trichophyila
MRO |20} 0] 25 | 30 {0,80}SO |Grimmia trichophylla

3.2 1180 |Cistus ladanifer + Pinus nigra HP 27 12819601 0 2,55] P |Pinus nigra

4.1 1720 |Pinus ninastizal HO 14 10,6] 22 | 0 |1,44] P |Pinus nigra

4.2 1500 [Pinus sylvestris HP 20 {2,1]{ 90 | O |0,44] P |Pinus sylvestris
HO 16 | 0] 24 | 0 |1,60] P |Pinus sylvestris

4.3 1240 |Quercus pyrenaica [HO 201 0] 19 | 0 |1,70] P {Quercus pyrenaica

5.1 1920 |Pinus syivestris |HO 19 11,0} 17 | 0 |0,82] P |Pinus sylvestris
MRO 120} 0§ 37 |75 |2,81 [NO|Grimmia laevigata

6.1 | 940 [Quercus rotundifolia HP 211050 | 0 |0,88] P JQuercus rotundifolia

L HO 230 7 | 0 [1,52] P [Quercus rorundifolia

[62 920 [Quercus rotundifolia+ Juniperus HP 26| 0 [234 [ 0 [099] P |Quercus rotundifolia

communis

7.1 1040 [Afloramiento rocoso con Cistus ladanifer |HO 2710 74 | 0 |1,10] P |Cistus ladanifer + Césped

73 960 |Pinus pinea HO 2610139 ] 0 |1,57] P |Pinus pinea

i8.1 1480 [Quercus pyrenaica MRP |24 |1,9] 163 | 20 |0,49 | SO |Orthotrichum rupestre

|82 1180 |Quercus pyrenaica HP 22 11,8] 87 | 0 1088 P [Quercus pyrenaica
LRP 21 2,1] 75 | 18 |0,48] P |Parmelia tiliacea
MRP 21 |2,1] 72 | 18 |0,42| P |Homalothecium sericeum
HO 13/{0f 9 | 0 |1,53¢P ercus pyrenaica
LRO 1310 8 | 18 10,70 P |Parmelia tiliacea

8.3 1440 |Quercus pyrenaica + Pinus sylvestris HO 1310 12 | 0 }0,74| P |Quercus pyrenaica + Pinus

Lsylve:tri:

9.1 1120 |Pastizal HP 2601830 0 [101] P |Césped
HO 2510 {172| 0 |1,01} P |[Césped

9.2 1120 |Vegetacion de ribera HP 181014 21 | 0 |095{ P |Fraxinus sp.

11.1 1260 |Pinus sylvestris HP 15 [1,5] 95 | 0 §2,75| P |Pinus sylvestris
|HO 16101 16 | 0 [2,03] P |Pinus sylvestris
LTO 16| 0| 15 | 12 |0,47]| N |Pseudoevernia furfuracea

112 960 Juniperus comunis+ Quercus rotundifolia |HP 25 11,6] 625 | 0 |1,21| P Vuniperus comunis

113 1200 |Quercus pyrenaica HO 18101200 0 1094] P [Quercus pyrenaica

12.1 1080 |Quercus pyrenaica LRP 1910 15 | 62028 N {Parmelia surcata

12.1 1080 |Quercus pyrenaica HO 2210 8 | 0 |0,70] P {Quercus pyrenaica

123 1360 |Quercus pyrenaica HO 1910} 7 | 0 |0,85] P |Quercus pyrenaica

132 1520 |Pinus sylvestris+ Quercus pyrenaica HP 1510 31 | 0 |1,74| P |[Pinus sylvestris
HO 21 10,7 20 | 0 |1,34| P |Pinus sylvestris

15.1 760 |Juniperus communis MTO |27 01} 23 | 2 ]0,32]NO|Orthotrichum lyelli

16.3 880 |Quercus rotundifolia HP 24 101300] 0 |1,77] P |Quercus rotundifolia

163 880 [Quercus rotundifolia + Juniperus HO 1810260} 0 |1,49] P |Quercus rotundifolia

communis

17.1 1120 |Afloramiento rocoso con Cistus ladanifer |HO 2110 ]100] 0 |1,37] P |Cistus ladanifer
LTO 21| 0 | 525 | 36 |0,23 |SO |Evernia prunastri
LTP 201 0 | 8t | 36 |0,18}SO |Evernia prunastri
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Tabla 5.3.43 (Continuacién)
Pto Alt  |Veg Mstr (T [V L |[Dist|Ps [Or |Especie
19.3 1220 [Quercus pyrenaica HP 221013510 J1,534P ercus pyrenaica
HO 1810] 6 0 1091 P |Quercus pyrenaica
20.1 1420 |Quercus pyrenaica + llex aquifolium HP 1710|182 | 0 |0,75| P |Quercus pyrenaica + llex
aquifolium
HO 1510031} 0 |1,27| P |Quercus pyrenaica + llex
aquifolium
203 1400 |Ouercus pyrenaica + llex aquifolium HO 1410 12 | 0 }0,47] P |Quercus pyrenaica
21.2 1280 [Pastizal HO 16 |0,1] 425 | 0 |1,06| P |Isothecium myosuroides +
Hypnum cupressiforme
21.3 1400 |Pinus sylvestris HP 1500} 7 | 0 10,60 P |Pinus sylvestris + Césped
LRO 12 10 10,31 | 91 [0,47} N |Cladonia humilis
22.2 | 1000 |Quercus rotundifolia HP 251,11 80 | o lissf P rcus rotundifolia
HO 21 {0} 47 | O [0,89{ P rcus rotundifolia
22.3 1160 {Quercus pyrenaica HP 25 140110501 0 10,46| P [Ouercus pyrenaica
23.3 1040 |Cistus ladanifer HP 18 0] 65 | 0 [0,82] P [Cistus ladanifer
HO 16 10,5] 260 | 0 |1,67] P |Cistus ladanifer
24.1 880 |Pinus pinea HO 19101 47 | 0 {0,79] P {Pinus pinea
25.1 920 _|Quercus rotundifolia LRP 18 11,5] 21 | 57 |0,36] E |Parmelia tiliacea
25.2 760 Juniperus communis MRO 1810|161 | 14 10,61 | N |Racomitrum heterostichum
MTP 20101 9 |42 ]044} S {Orthotrichum rupestre
LRP 15{0] 13 | 91 {0,73| N |Parmelia surcata

diferencia de Hypsibius convergens porque siempre su septula es de mayor tamafio que
la de Hypsibius convergens, tiene una forma triangular o cuadrangular, frente a la forma
redondeada de la de Hypsibius convergens, y esta mas cerca del segundo macroplacoide

que en Hypsibius convergens.

6.- Distribucion

La especie Hypsibius dujardini es cosmopolita, ha aparecido en todos los continen-
tes. La localidad tipo est4 en Francia. Ya se habia encontrado en Espaiia en otras ocasio-
nes, en Aragon, Castilla Leén y Madrid (Rodriguez Roda, 1949; Mihelcic, 1954; Maucci
y Durante Pasa, 1984a; Mclnnes, 1991); en Madrid se ha hallado en la Casa de Campo
y en Pefialara (cerca de los puntos de muestreo 5.1, 5.2 y 5.3 del presente trabajo)
(Mihelcic, 1954).

En la Figura 5.3.32 se detalla la distribucién de Hypsibius dujardini en el area estu-
diada de la Sierra de Guadarrama. Esta especie se encuentra ampliamente distribuida en

dicha zona.
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Figura 5.3.32: Distribucion de Hypsibius dujardini en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

5.3.3.17.- Hypsibius pallidus Thulin, 1911
Sinonimias: Macrobiotus convergens Urbanowicz, 1925
Hypsibius microps Thulin, 1928

1.- Descripcion morfologica

Los ejemplares de Hypsibius pallidus tienen la cuticula lisa. Son incoloros o de
color rosado.

Normalmente presentan manchas oculares en la region cefilica.

El tubo bucal es estrecho (Figura 5.3.33.A), mide alrededor de 1,5 pm (Ramazzotti
y Maucci, 1983). Los apéndices para la insercién de los musculos de los estiletes tienen

forma de gancho. El bulbo faringeo es ovalado y contiene 2 macroplacoides con forma
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de granulos cuadrangulares, pero no contiene ni microplacoides ni septula (Figuras
5.3.33.Ay 5.3.3.33.B).

Las diploufias son de tipo hypsibius, pero similares a las de Ramazzottius ober-
haeuseri (Figura 5.3.33.C). Las diplouiias externas son mas largas que las internas
(Figura 5.3.33.C). La rama principal de las diploufias externas es larga, estilizada, direc-
ta y tiene dos puntas accesorias; su rama secundaria esta curvada y es maciza (Figura
5.3.33.C). Las diplouiias internas son robustas y cortas; sus ramas principales también
tienen dos puntas accesorias.

Ponen huevos lisos y ovalados que dejan dentro de la exuvia.

Figura 5.3.33: Imagenes de algunas estructuras de Hypsibius pallidus. (A) Aparato bucofaringeo;
(B) contenido del bulbo faringeo; y (C) diplouilas del tercer par de patas. M1 = primer
macroplacoide; M 2 = se gundo macroplacoide; DE = dipluila e xterna; DI = diplouiia
interna; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria. Barras = 0,01 mm.
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2.- Material estudiado

En la Tabla 5.3.44 se especifica el numero de individuos en cada una de las mues-
tras donde aparece la especie Hypsibius pallidus. Hypsibius pallidus se ha recogido en 7
puntos de muestreo y en 7 muestras (Tabla 5.3.44). En las 7 poblaciones se han encon-
trado 14 ejemplares que no se han podido sexar. Han aparecido en MRP, en HP y en HO
(Tabla 5.3.44).

No se han localizado huevos asignables a esta especie.

Tabla 5.3.44: Nimero de individuos por muestra donde ha aparecido Hypsibius pallidus.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otolo
Punto Muestra T |He|Ma| J |Hu| T [ He|Ma| J | Hu| Total
13 MR 1 1
LR - .
MT
ILT
H 0
4.2 MR 0
LR 1]
MT 0
LT 0
H 1 1
1

7.2 MR 1

113

173
183
21.2
N°* Puntos N° muestras N°® ejemplares N° ejemplares Otodio | Total
Total estudiadas Primavera
7 7 13 1 14
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3.- Variabilidad poblacional
Los ejemplares de las diferentes poblaciones difirieron por la presencia o ausencia

de barreras cuticulares en el cuarto par de patas. En 2 de las 7 poblaciones hay indivi-

duos con barreras cuticulares.

Presentaban manchas oculares 4 de los 14 ejemplares estudiados, 8 no y en 2 no se
ha podido determinar su presencia o su ausencia.

El tamafio medio de los ejemplares encontrados era de 534 pm con una desviacién
estandar de 147 pum, el tamafio minimo era de 308 um y el maximo de 803 um. La lon-
gitud maxima de Hypsibius pallidus encontrada por Ramazzotti y Maucci (1983) fue de
318 pm, es decir, 2,5 veces menor que el maximo encontrado en los ejemplares de la
Sierra de Guadarrama.

4.- Autoecologia

Enla Tabla 5.3.45 se presentan los valores de las v ariables ambientales en las
muestras donde ha aparecido Hypsibius pallidus. Los valores de velocidad media del
viento, distancia desde el suelo y peso seco del material recogido fueron bajos respecto
a los datos obtenidos en el conjunto del estudio para estas variables (Tabla 5.3.45). Sin
embargo, se ha encontrado en zonas altas y a temperaturas elevadas (Tabla 5.3.45).

Aparecié principalmente en robledales y en la hojarasca de este tipo de arboles
(Tabal 5.3.45).

La especie Hypsibius pallidus se encuentraba habitualmente en las muestras con
Macrobiotus richtersi, Milnesium tardigradum y Ramazzottius oberhaeuseri. En la bio-
cenosis apareci6 siempre con acaros, nematodos y rotiferos; también habia colémbolos

en algunas muestras.

Tabla 5.3.45: Valores de las variables ambientales de las muestras donde se ha encontrado
Hypsibius pallidus. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt _|Veg Mstr T | Vv | L |Dist| Ps | Or |Especie

1.3 1020 |Quercus rotundifolia {MRP 21112185 0 10,62| P |Grimmia laevigata

4.2 1500 |Pinus sylvestris HO 16{ 0 | 24 | O | 1,60 | P |Pinus sylvestris

7.2 1640 |Pastizal MRP 271 0 ] 75 ] 19 | 1,29 | N [Ceratodon purpureus

11.3 | 1200 |Quercus pyrenaica _ |HP 22/118[630] 0 |053]| P |Quercus pyrenaica

17.3 | 1200 |Quercus pyrenaica __ |HP 221 0 {575{ 0 [0,83| P |Quercus pyrenaica

18.3 1120 |Quercus pyrenaica  |HP 201 0 | 88 | 0 |0,56| P |Quercus pyrenaica

21.2 1280 {Pastizal HP 181 0 1103| 0 |0,88| P |isothecium myosuroides + Hypnum
cupressiforme + Césped
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3.- Discusion

La especie Hypsibius pallidus pertenece al grupo de especies del género Hypsibius
con la cuticula lisa y dos macroplacoides. Esta especie se diferencia del resto porque los
macroplacoides tienen forma de granulos y las ufias son similares a las de Ramazzottius
oberhaeuseri. En la Tabla 5.3.41 se detallan las diferencias y semejanzas de Hypsibius
pallidus con especies cercanas a ella y con Ramazzottius oberhaeuseri, ya que son espe-
cies muy parecidas. Las especies del género Hypsibius con la cuticula lisa y dos macro-
placoides se dividen en dos subgrupos, los que tienen los macroplacoides con forma de
bastoncillo (formado por Hypsibius convergens e Hypsibius dujardini) y los que los tie-
nen con forma de granulo (Hypsibius pallidus e Hypsibius microps). Hypsibius pallidus
se diferencia de Hypsibius microps porque tiene las ufias similares a las de Ramazzottius
oberhaeuseri, es decir, estilizadas y largas (Tabla 5.3.41), mientras que Hypsibius
microps las tiene mas robustas y cortas, y porque el tramo comun de las diplouiias es

mayor en Hypsibius pallidus respecto a Hypsibius microps.

6.- Distribucion

La especie Hypsibius pallidus ha aparecido en Eurasia (la localidad tipo se encuen-
tra en Suecia), Africa y el continente americano, y se considera cosmopolita (McInnes,
1994). Se ha encontrado en otras ocasiones en Espaiia (en las comunidades auténomas
de Aragén, Cataluiia y Navarra) (Rodriguez Roda, 1946 y 1952; Maucci y Durante Pasa,
1984a; Lewin Osorio, 1984) y en Portugal (en las regiones Beira Alta, Beira Baja, Beira
Litoral y Duero Litoral) (Da Cunha, 1941, 1944a y 1947b; Fontoura, 1981). Es la prime-
ra vez que se cita en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.34 se detalla la distribucion de Hypsibius pallidus en la Sierra, que
se restringe a la mitad occidental de la zona estudiada.
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Figura 5.3.34: Distribucion de Hypsibius pallidus en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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Género Isohypsibius Thulin, 1928
Diagnosis del Género (Ramazzotti y Maucci, 1983).

El tubo bucal es rigido en toda su longitud y no tiene lamina ventral.

Los apéndices para la insercion de los musculos de los estiletes tienen forma de
cresta.

Las diplouiias son de tipo isohypsibius; secuencia de las ufias 2121.

El perfil de la rama secundaria es recto, desde el punto de insercién con la rama
principal hasta la parte distal de la rama secundaria.

Especie tipo: Isohypsibius prosostomus Thulin, 1911 [antes Hypsibius
(Isohypsibius) prosostomus Thulin, 1928].

5.3.3.18.- Isohypsibius marcellinoi (Binda y Pilato, 1971)
Sinonimias: Hypsibius (Isohypsibius) marcellinoi Binda y Pilato, 1971
1.- Descripcion morfologica

Los ejemplares de esta especie tienen la cuticula lisa y son transparentes.

No tienen lamelas alrededor de la boca. Presentan manchas oculares en la region
cefalica.

El tubo bucal tiene una longitud intermedia; segun Ramazzotti y Maucci (1983) es
el 7,7% de la longitud total del cuerpo. Presentan apéndices para la insercién de los mus-
culos de los estiletes con forma de cresta. El bulbo faringeo es ovalado, y contiene apé-
fisis y dos macroplacoides con forma de bastoncillos cortos (Figura 5.3.35.A). El primer
macroplacoide es mas largo que el segundo (Figura 5.3.35.A). No tienen microplacoides
(Figura 5.3.35.A).

Las diploufias son de tipo isohypsibius, aunque la diplouiia externa es mayor que
la interna (Figura 5.3.35.B). Todas las diploufias tienen Iinulas con bordes lisos (Figura
5.3.35.B). Las lunulas estan mas desarrolladas en las diplouiias del cuarto par de patas.
Los tres primeros pares de patas tienen barreras cuticulares en la base de las diplouiias
(Figura 5.3.35.B). Estas barreras cuticulares tienen un borde liso y el otro irregular.

No se han encontrado huevos asignables a esta especie.
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Figura 5.3.35: Imagenes de algunas e structuras de Isohypsibius marcellinoi. (A) Contenido del
bulbo faringeo; y (B) diplouiias del tercer par de patas. M1 = primer macroplacoide; M2
= segundo macroplacoide; A = apofisis; Bf = bulbo faringeo; DI = diplouiia interna; DE
= diplouiia externa; Bc = barreras cuticulares; Lu = linulas. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado

La especie Isohypsibius marcellinoi aparecio en 3 puntos de muestreo y en 3 mues-
tras (Tabla 5.3.46). En las 3 poblaciones encontradas se han contabilizado 6 individuos
(Tabla 5.3.46). Todas las muestras pertenecen a HO (Tabla 5.3.46).

No se han encontrado huevos asignables a esta especie.

Tabla 5.3.46: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Isohypsibius m arcellinoi.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo
Punto Mouestra T {He{Ma| J [Hu| T |He|Ma| J |Hu] Total
18.2 MR

19.3 MR

20.1 MR 0

N* Puntos N° muestras N° ejemplares N° ejemplares Otoilo] Total
Total estudiadas Primavera
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3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad morfolégica de los ejemplares encontrados en las poblaciones de
la Sierra se centré en la presencia o ausencia de barreras cuticulares en los tres primeros
pares de patas. En dos de las tres poblaciones se han observado individuos con barreras
cuticulares.

Los 6 ejemplares de la Sierra de Guadarrama presentaban manchas oculares.

El tamafio medio de los individuos de las poblaciones encontradas era de 512 pm
con una desviacion estindar de 83 um, un tamafio minimo de 374 um y uno méximo de
627 pm. La longitud méxima encontrada por Ramazzotti y Maucci (1983) para
Isohypsibius marcellinoi, fue de 380 um, mas de 1,5 veces menor que el maximo encon-
trado en la poblacién de la Sierra de Guadarrama.

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.47 se especifican los valores de las variables abidticas estudiadas
en cada muestra en la que aparecid Isohypsibius marcellinoi. Excepto la altitud, que pre-
senta valores medios, si los comparamos con los totales obtenidos en el estudio, el resto
de las variables tienen valores bajos (Tabla 5.3.47).

Esta especie s6lo se ha localizado en robledales y dehesas (Tabla 5.3.47).

Isohypsibius marcellinoi se ha encontrado siempre con Macrobiotus richtersi y,
casi siempre, con Hypsibius convergens, Macrobiotus pallarii, Milnesium tardigradum,
Astatumen trinacriae, Doryphoribius flavus, Isohypsibius prosostomus y Minibiotus fur-
catus. Han compartido siempre la biocenosis con acaros, nematodos y rotiferos y, casi

siempre, con oligoquetos y larvas de quironémido.

Tabla 5.3.47: Valores de las variables ambientales de las muestras donde ha aparecido Isohypsibius
marcellinoi. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt _ |Veg Mstr T|Vvi L |Dist{ Ps | Or |Especie

18.2 |1060 |Quercus rotundifolia  |HO 15]109[50 ]| 0 [0,97 ] P |Quercus rotundifolia

19.3 11220 |Quercus pyrenaica HO 18] 0 | 6 | 0 |0,91 | P |[Quercus pyrenaica

20.1 11420 |Quercus pyrenaica + |HO 151 0 [0,3| O | 1,27 | P |Quercus pyrenaica + llex
llex aquifolium aquifolium
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5.- Discusion

La especie Isohypsibius marcellinoi se distingue del resto de las especies del géne-
ro Isohypsibius, por tener la cuticula lisa y por la presencia de dos macroplacoides con
forma de bastoncillos cortos. En la Tabla 5.3.48 se detallan las diferencias y semejanzas
de esta especie con otras cercanas del género y con Eremobiotus alicatai, a la que se
parece y que fue transferida al género Eremobiotus desde el género Isohypsibius en 1992
(Biserov, 1992). La presencia de papulae y lobulos bucales diferencia el género
Eremobiotus de Isohypsibius (Tabla 5.3.48). E1 grupo d e especies d e Isohypsibius se
puede dividir en aquéllas con dos macroplacoides, Isohypsibius marcellinoi, y aquéllas
con tres macroplacoides, Isohypsibius saltursus, Isohypsibius macrodactylus y
Isohypsibius deconincki (Tabla 5.3.48).

Tabla 5.3.48: Diferencias y semejanzas entre Isohypsibius marcellinoi, Eremobiotus alicatai y otras

especies del género Isohypsibius. 1 = Informacién obtenida de Ramazzotti y Maucci,
1983. A = Ausente; P= Presente; PI = primer par de patas; PIII = tercer par de patas; PIV

= cuarto par de patas.
|
8 E E § 5
3 E S § 3
S 3 3 £ 3
— ~ ~ ~ S
Papulae y l6bulos bucales A A A A P
Nimero macroplacoides 2 3 3 3 2
Bordes de las lanulas Liso Liso Liso Pl aPIII liso, PIV Dentado
dentado
Utlas de PIV algo més grandes NO NO NO si NO
que PI a PII
Gibbosita dorsal sobre PIV A A A P A
Microplacoide A A A P A
Forma macroplacoide Bastoncillo corto  Bastoncillo largo  Grénulos Bastoncillocorto  Bastoncillo corto
Puntas accesorias rama principal P P A P P

6.- Distribucion

La especie Isohypsibius marcellinoi esta citada en Europa (la localidad tipo esta en
Sicilia, Italia), Asia y Norteamérica. Existe una cita previa en la Peninsula Ibérica en la
Comunidad de Madrid, en un pozo con agua dulce entre Quijorna y Navalagamella
(Guil, 2002).
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EnlaFigura 5.3.36 se detalla 1a distribucion de Isohypsibius m arcellinoi en la
Sierra de Guadarrama, y puede verse c6mo se concentran sus poblaciones en el Norte de

la zona de estudio.

Primavera  Otoilo
Musgo de roca

Liquen de roca

Musgo de tronco
Liquen de tronco
Hojarasca

AbX¥on
AD> XOoNR

Figura 5.3.36: Distribucion de Isohypsibius marcellinoi en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

5.3.3.10.- Isohypsibius prosostomus (Thulin, 1928)
Sinonimias: Hypsibius (Isohypsibius) prosostomus Thulin, 1928
1.- Descripcion morfologica
Los ejemplares de Isohypsibius prosostomus suelen ser transparentes.
Normalmente presentan la cuticula lisa, aunque algin ejemplar puede tenerla débilmen-
te granulada.
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Tienen manchas oculares en la region cefalica.

El diametro del tubo bucal, segin Ramazzotti y Maucci (1983), esta entre 3 y 5
um. Este no tiene curvaturas en su recorrido, sino que es recto (Figura 5.3.37.A), como
en el género Macrobiotus. El bulbo faringeo es ovalado y contiene apéfisis, tres macro-
placoides y microplacoides (Figura 5.3.37.B). El primer macroplacoide esta muy cerca
de la apdfisis, casi en contacto con ella (Figura 5.3.37.B). El segundo macroplacoide
tiene una longitud similar a la del primero, con el que esta en contacto (Figura 5.3.37.B).
El tercer macroplacoide es un poco mas corto que la suma de las longitudes del primer
y segundo macroplacoide (Figura 5.3.37.B).

Las diplouiias, externa e interna, ambas de tipo isohypsibius, tienen tamaifios dis-

tintos entre si (Figura 5.3.37.C). La rama principal de la diplouiia externa es larga, esti-

Figura 5.3.37: Imagenes de algunas estructuras de Isohypsibius prosostomus. (A) Tubo bucal; (B)
contenido del bulbo faringeo; (C) diplouiias del segundo par de patas; y (D) huevo con
un embridn en su interior, la flecha indica la posicion del tubo bucal del embrién. M1 =
primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; M3 = tercer macroplacoide; m =
microplacoides; A = apdfisis; Bf = bulbo faringeo; DI = diplouiia interna; DE = diplou-
fia externa; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; Bc = barreras cuticulares; Pa =
puntas accesorias. Barras = 0,01 mm.
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lizada y tiene dos puntas accesorias (Figura 5.3.37.C), mientras que la rama secundaria

es maciza (Figura 5.3.37.C). En los tres primeros pares de patas hay barreras cuticulares
en la base de las diplouilas internas (Figura 5.3.37.C).

Esta especie pone hasta 13 huevos dentro de la exuvia. Los huevos son lisos y ova-
lados o esféricos (Figura 5.3.37.D).

2.- Material estudiado

Esta especie se ha encontrado en 18 puntos de muestreo y 24 muestras, con una
hasta tres muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.49). En las 24 poblaciones han apa-
recido 92 individuos de los que se han podido sexar un macho (con espermatozoides en
las génadas) y tres hembras (con huevos en el interior de las génadas) (Tabla 5.3.49). Se
han encontrado en muestras de MRP, HP, MRO, LRO y HO (Tabla 5.3.49). El macho se
ha encontrado en HP y las hembras en HO (Tabla 5.3.49). Ademads, se han encontrado 6
cuticulas asignables a esta especie.

Hay 25 huevos pertenecientes a Isohypsibius prosostomus que se han encontrado
en numero de 8 6 9 por exuvia (Figura 5.3.37.D). Todos ellos se han encontrado en HO
(Tabla 5.3.49).

3.- Variabilidad poblacional

La variabilidad entre los individuos de las distintas poblaciones se ha encontrado
en la presencia o ausencia de barreras cuticulares y/o de granulacién en la cuticula.
Cuatro poblaciones de las 24 halladas tienen ejemplares con barreras cuticulares, pero su
posicién vari6 de unos ejemplares a otros. Unas veces aparecié en los tres primeros pares
de patas, otros veces estaban ademads en el cuarto par de patas y en otras ocasiones sélo
se observaron en los dos primeros pares de patas. La ausencia de estas estructuras a veces
no esta clara, y puede que no se hayan visto por problemas en la posicién de los ejem-
plares.

Sélo en una poblacién, de HP, habia ejemplares con granulacién en la cuticula.

El 40% de los individuos estudiados presentaban manchas oculares, el 32% no y
en el 28% no se ha podido determinar su ausencia o presencia.

El tamafio medio de los ejemplares encontrados era de 510 um con una desviacién
estandar de 88 pm, tamafio minimo de 330 um y maximo de 704 um. El intervalo de
tamaiio de los ejemplares de Isohypsibius prosostomus encontrados por Ramazzotti y
Maucci (1983) estaba entre 270 y 470 um. La amplitud del intervalo en la Sierra ha sido,
por tanto, mayor que el encontrado por Ramazzotti y Maucci.
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Tabla 5.3.49: Niimero de individuos encontrados en cada muestra de Isohypsibius prosostomus.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otode Primavera Oteile
IPto [Mstr | T |He[Mal 3 |Hu] T [He[Ma| J [Ha] Totat Pto ~ [Mstr T |He |Ma] J [Hu] T [He|Ma| J [Hu] %otal
12 9.2
2.2 113
7
4.2 12.1 3
0
0
0
0
43 123 0
s.3 132
6.2 R 0 183
LR
MT
LT
H 1 1
8.2 [MR 0 193
ILr 1 1
[MT 0
LT 0
| 17 641 8]
33 |[MR ] 1 20.1
9.1 203
1 2
N°® Puntos N° muestras N°® ejemplares N° ejempiares Otodie] Toul
Total estudisdas Primavera
18 24 56 36 g9

4.- Autoecologia
La altitud, la temperatura y la distancia desde el suelo de las muestras donde apa-

recié esta especie presentaron valores tan amplios como los del conjunto del estudio,
mientras que la velocidad media del viento y el peso seco del material recogido fueron

bajos (Tabla 5.3.50).
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La especie ha aparecido principalmente en robledales (Tabla 5.3.50).

Isohypsibius prosostomus se encontrd habitualmente con Hypsibius dujardini,
Macrobiotus richtersi, Hypsibius convergens y Diphascon (Diphascon) pingue.
Convivia con é4caros, nematodos y rotiferos principalmente, y también aparecieron con

frecuencia colémbolos y larvas de quironémido.

Tabla 5.3.50: Valores de las variables ambientales en las muestras donde ha aparecido Isohypsibius
prosostomus. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt {Veg Mstr T|Vv| L | Dist | Ps | Or [Especie
1.2 1080 rcus pyrenaica HP 211 0 {378] O 035 | P_|Quercus pyrenaica
HO 2] 0 |38 0 04 | P ercus pyrenaica
2.2 1180 |Quercus pyrenaica HO 191 0 | 17 0 080 | P _|Quercus pyrenaica
4.2 1500 |Pinus sylvestris HO 16 0 |24 0 1,60 | P _|Pinus sylvestris
4.3 1240 |Quercus pyrenaica HP 25] 0 [444] O 045 | P rcus pyrenaica
5.3 2240 | Afloramicntos rocosos MRP [2t1] 0 [15] 93 | 076 | S |Bryumpseudotricherum
MRO [25115}]12] 93 | 0,76 | S [Ceratodon purpureus
{62 1920 |Quercus rotundifolia HP 6] 0 [234] 0o Jo099] P ercus rotundifolia
2 1180 rcus pyrenaica HP 218187 0 088 | P |Quercus pyrenaica
HO 13{019 0 1,53 | P_|Quercus pyrenaica
LRO 131 0 | 8 18 0,70 | P |Parmelia tiliacea
MRO | 141 0 [17] 24 | 046 | NE |Racomitrum heterostichum
9.1 1120 |Pastizal HP 26} 0 |80] O 1,01 | P [Césped
9.2 1120 }Frondosas HP 18] 0 |21 0 095 | P _|Fraxinus angustifolia
11.3  }1200 ercus pyrenaica HO 181 0 [200f O 094 | P _|Quercus pyrenaica
12.1 11080 |Quercus pyrenaica MRO |24]13] 18 51 093 | P _|Hedwigia stellata
12.3 1360 Quercus pyrenaica HP 121167 0 094 | P rcus pyrenaica
13.2 1520 |Pinus sylvestris HO 21107120 0 134 | P |Pinus sylvestris
18.3 |1120 |Grupos de robles y lavindula allado |HP 2010 {8 0 0,56 | P [|Quercus pyrenaica
de dehesa con encina
HO 21 0 | 33 0 1,04 | P ercus pyrenaica
19.3 {1220 ercus pyrenaica HO 181 0| 6 0 091 | P IQuercus pyrenaica
20.1 |1420 |Quercus pyrenaica+ llex aquifolia |HO 151 0 103 0 127 | P |Quercus pyrenaica+ llex
aquifolia
20.3 [1400 |Quercus pyrenaica+ llex aquifolia |HP 20( 0|49 0 0,78 | P |Quercus pyrenaica

S.- Discusion

La especie Isohypsibius prosostomus se distingue de las otras especies del género
Isohypsibius, por tener la cuticula lisa, tres macroplacoides con forma de granulos y
barreras cuticulares en los tres primeros pares de patas. En la Tabla 5.3.51 se presentan
las diferencias y semejanzas de esta especie con otras cercanas del género, que también
tienen la cuticula lisa, tres macroplacoides y carecen de linula en las diplouiias. Un pri-
mer grupo de especies presenta macroplacoides con forma de bastoncillo (Isohypsibius
deflexus, Isohypsibius stenostomus, Isohypsibius appelloefi e Isohypsibius geddesi)
mientras que Isohypsibius prosostomus los tiene con forma de granulo (Tabla 5.3.51).
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Tabla 5.3.51: Diferencias y semejanzas de Isohypsibius prosostomus y otras especies del género
Isohypsibius. 1 = Informacion obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983. A = Ausente; P=
Presente; PI = primer par de patas; PIII = tercer par de patas; M1 = primer macroplacoi-
de; M2 = segundo macroplacoide; M3 = tercer macroplacoide.

3 3 ,
£ - 5 % %
2 ] g < S
2 § § y 3
S > S N S
&~ ~ @ 5] 80
" ~ ~ ~ ~
Forma macroplacoide Granulo Bastoncillo Bastoncillo Bastoncillo Bastoncillo
Barreras cuticulares en PI a PIII P A A A A
Microplacoide P A P P P
Tamafio M1 respecto a M2 M1 ? M2 MI1>M2 MI1<M2 Mi1>M2 M1>M2
Tamaifio M2 respecto a M3 MI+M2>M3 M2<M3 M2>M3 M2<M3 M2 ? M3

6.- Distribucion

Isohypsibius prosostomus se ha citado en Eurasia; en Laponia se encuentra la loca-
lidad tipo, y en el continente americano. También hay citas en Espaiia, en las comunida-
des auténomas de Aragén, Cantabria, Cataluila y Asturias (Maucci y Durante Pasa,
1984a; Maucci, 1991a) y en Portugal, en las regiones de Beira Alta, Beira Baja, Beira
Litoral y Tras os Montes e Alto Duero (Da Cunha, 1948; Fontoura, 1982; Maucci y
Durante Pasa, 1984a; Maucci y Durante Pasa, 1985). Es la primera vez que se cita esta
especie en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.38 se detalla la distribucion de esta especie en la Sierra de
Guadarrama, y puede verse como sus poblaciones se concentran en la mitad occidental

de la zona.
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Figura 5.3.38: Distribucion de Isohypsibius prosostomus en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

5.3.3.20.- Isohypsibius tetradactyloides (Richters, 1907)
Sinonimias: Hypsibius (Isohypsibius) tetradactyloides Richters, 1907

1.- Descripcion morfoldgica

Los ejemplares de la especie Isohypsibius tetradactyloides tienen las patas cortas
y el aspecto del cuerpo es macizo. Presentan la cuticula lisa.

Tienen manchas oculares en la region cefilica.

El tubo bucal es muy estrecho, en ejemplares que miden 400 um, el didmetro es de
10 pm (Ramazzotti y Maucci, 1983). Los apéndices para la insercion de los musculos de
los estiletes tienen forma de cresta (Figura 5.3.39.A). El bulbo faringeo es ovalado y con-

tiene apo6fisis y 3 macroplacoides con forma de granulos, pero no tiene microplacoides
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(Figura 5.3.39.A). La longitud de los macroplacoides es creciente del primero al terce-
1o, o el tercero es el mas largo, y los dos primeros macroplacoides tienen longitudes
similares (Figura 5.3.39.A). En los individuos juveniles los tres macroplacoides tienen
igual longitud.
Las diplouiias son de tipo isohypsibius. Su longitud es la misma en todas las patas.
Los individuos de esta especie ponen los huevos dentro de la exuvia, en numero de

2 a 8. Los huevos son lisos y ovalados.

Figura 5.3.39: Aparato bucofaringeo de Isohypsibius tetradactyloides. M1 = primer macroplacoi-
de; M2 = segundo macroplacoide; M3 = tercer macroplacoide; AIME = apéndices de
insercion de los musculos de los estiletes. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado
La unica poblacion de Isohypsibius tetradactyloides, encontrada en HO, contaba
con un solo individuo (Tabla 5.3.52). No se han encontrado huevos asignables a esta

especie.

3.- Variabilidad poblacional
El individuo hallado en la Sierra no presentaba manchas oculares. Este tinico ejem-
plar encontrado media 352 pum, lo que esta por debajo del limite inferior del intervalo

hallado por Ramazzotti y Maucci (1983) para la especie, que es de 400 a 500 pum.
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Tabla 5.3.52: Numero de individuos por muestra donde se ha encontrado Isohypsibius tetradacty-
loides. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otoilo |
Pto Mstr T [He|Maf J |Hu| T |He[Ma J |HW Total
12.1 MR 0
LR 0
MT 0
LT 0
H 1 1
N°* Puntos N°® muestras N°® ejenmplares N°* ejemplares Total
Total estudiadas Primavera Otoiio
1 1 0 1 1

4.- Autoecologia

En la Tabla 5.3.53 se detallan los valores de las variables ambientales de la mues-
tra donde se ha encontrado la especie. Los valores de estas variables, comparados con
los valores totales hallados en el estudio, fueron bajos excepto para la temperatura (Tabla
5.3.53).

La especie ha aparecido en un robledal (Tabla 5.3.53 ).

La especie Isohypsibius tetradactyloides se ha encontrado con Diphascon
(Diphascon) nodulosum, Diphascon (Adropion) scoticum, Doryphoribius flavus,
Hypsibius convergens, Hypsibius dujardini, Macrobiotus richtersi, Minibiotus furcatus
y Ramazzottius oberhaeuseri. En la biocenosis aparecieron acaros, nematodos, rotiferos

y larvas de quironémido.

Tabla 5.3.53: Valores de las variables ambientales en las muestras donde ha aparecido Isohypsibius
tetradactyloides. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto |Alt |Veg Mstr |[T |Vv |L |Dist |Ps |Or |Especie

12.1 (1080 |Quercus pyrenaica HO 2210 |8 |0 0,7 P |Quercus pyrenaica

5.- Discusion

La especie Isohypsibius tetradactyloides se diferencia del resto de las especies del
género Isohypsibius, por tener la cuticula lisa, tres macroplacoides con forma de granu-
lo, un tamafio similar entre las diplouiias de las distintas patas, y no tener ni micropla-
coides, ni linulas. En la Tabla 5.3.54 se presentan las diferencias y semejanzas de un

grupo de especies del género Isohypsibius, cercanas a Isohypsibius tetradactyloides, que
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tienen la cuticula lisa, tres macroplacoides, y no tienen microplacoides, ni linulas. Un
primer grupo de especies se distingue por la forma de los macroplacoides, de bastonci-
llo (formado por Isohypsibius deflexus e Isohypsibius myrops) o de granulo (formado por
Isohypsibius tetradactyloides, Isohypsibius canadensis e Isohypsibius schaudini) (Tabla
5.3.54). De entre las especies con los macroplacoides con forma de granulo, Isohypsibius
tetradactyloides se distingue de las otras dos especies por tener todas las diploufias de
todas las patas de igual longitud (Tabla 5.3.54).

Tabla 5.3.54: Diferencias y semejanzas de Isohypsibius tetradactyloides y otras especies cercanas
del género Isohypsibius. 1 = Informacién obtenida de Ramazzotti y Maucci, 1983.

T

3 S =

S S 8 - -

2 b ] §

R N T SR

8 2 S 3

: ~ ~ ~ ~
Forma macroplacoides Granulo Grinulo Granulo Bastoncillo Bastoncillo
Tamaiio diplouiias entre patas Igual Distinta  Distinta Distinta Distinta
Rama principal diplouiia externa Robusta Robusta Estilizada  Robusta Estilizada
Rama principal diploufia externa Si st si si NO

conecta con la rama secundaria

Apdfisis Evidente  Evidente Evidente  Ausente  Poco desarrollada

6.- Distribucion

La especie Isohypsibius tetradactyloides se ha citado en Asia (la localidad tipo esta
en Proccession Island, La India), Europa, el continente americano y Africa. Esla prime-
ra vez que se encuentra en la Peninsula Ibérica.

En la Figura 5.3.40 se detalla la distribucion de la especie en la Sierra de

Guadarrama, que se reduce a un punto en la zona central del area de estudio.
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Figura 5.3.40: Distribucion de Isohypsibius tetradactyloides en la vertiente madrilefia de la Sierra
de Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aflo se ha representado con un simbo-
lo (ver leyenda).

Género Itaquascon de Barros, 1939
Diagnosis del Género (redescripcion Pilato, 1997).

No tiene ni lamelas ni papulae alrededor de la boca.

El aparato bucofaringeo esta dividido en una region anterior rigida (tubo bucal)
y una porcion posterior flexible (tubo faringeo), que esta provista de un
engrosamiento con forma de espiral.

El aparato bucofaringeo tiene soporte de los estiletes.

El tubo bucal no tiene lamina ventral.

Los apéndices de insercién de los misculos de los estiletes tienen forma de

"cresta ancha y plana" y son simétricos respecto al plano frontal.
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Los procesos caudales de las apéfisis apenas son visibles y se dirigen hacia los
laterales.

La furca de los estiletes es pequefia y tiene ramas cortas que se estrechan en el
extremo posterior.

El bulbo faringeo no tiene apodfisis y contiene un solo placoide largo que no esta
dividido, denominado listerelle.

Las diploufias son de tipo hypsibius y no tienen linulas.

No se conocen los huevos.

Especie tipo: Itaquascon umbellinae de Barros, 1939.

5.3.3.21.- Itaquascon placophorum Maucci, 1972
1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los ejemplares de esta especie es largo aunque rostralmente se ensan-
cha un poco, lo que le da un aspecto ahusado. La cuticula es lisa, pero presenta un plie-
gue transversal, méas marcado entre el tercer y cuarto par de patas. En la region dorsal y
posterior hay una papila triangular, plana y con la base alargada. Los individuos de esta
especie son incoloros y transhicidos.

No presentan manchas oculares en la region cefalica.

La apertura bucal es grande y esta rodeada de un borde cutaneo, recortado y lobu-
lado. El aparato bucofaringeo es largo y estrecho (Figura 5.3.41.A). En el holotipo, de
330 pm de longitud total, el aparato bucofaringeo mide 48 um de largo y 3 pm de ancho
(Ramazzotti y Maucci, 1983). El tubo bucal, rigido, termina en un refuerzo anular. El
tubo faringeo, flexible, tiene una estructura con forma de espiral que es visible en toda
su longitud. Los estiletes son finos, ligeramente céncavos en la zona media y estin muy
cerca del tubo bucal. La furca es muy pequefia y fina (Figura 5.3.41.A y 5.3.41.B). El
bulbo faringeo es pequeiio, ovalado -su longitud es el doble de su anchura- y contiene
listerelle (Figura 5.3.41.C).

Las diploufias externa e interna de cada pata son de tamafios diferentes entre si,
pero las dos de tipo hypsibius (Figura 5.3.41.D). La rama principal de la diplouiia exter-
na es larga, fina y recta hasta el final, donde se curva bruscamente, y tiene dos puntas
accesorias (Figura 5.3.41.D). El tramo basal comun y las ramas secundarias de las
diplouiias externas son robustas y falciformes (Figura 5.3.41.D). L arama secundaria

alcanza su maximo espesor en el punto de conexién con la rama principal (Figura
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5.3.41.D). La diplouiia interna es mas pequefia y tanto la rama principal como la secun-
daria son robustas y poco curvadas (Figura 5.3.41.D). La rama principal tiene dos pun-
tas accesorias también en la diplouiia interna (Figura 5.3.41.D). En la base de las diplou-
fias de cada pata hay unas expansiones con forma de espina, aunque éstas son mas gran-
des en la diplouiia externa. Las diplouiias internas del segundo y tercer par de patas pre-
sentan barreras cuticulares en sus bases, aunque a veces no se ven bien.

No se han encontrado huevos de esta especie.

Figura 5.3.41: Imagenes de algunas estructuras de /taquascon placophorum. (A) Aparato bucofa-
ringeo; (B) tubo bucal y furca de los estiletes; (C) contenido del bulbo faringeo; y (D)
diploufias del cuarto par de patas. Li = listerelle; F = furca; Bf = bulbo faringeo; DE =
diploufia externa; DI = diplouiia interna; Rp = rama principal; Rs = rama secundaria; Pa
= puntas accesorias. Barras = 0,01 mm.
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2.- Material estudiado

; Itaquascon placophorum se ha encontrado en 5 puntos de muestreo y en 5 mues-
tras (Tabla 5.3.55). En las 5 poblaciones se han hallado 8 individuos que no se han podi-
do sexar (Tabla 5.3.55). Los sustratos sobre los que habitaban estos ejemplares fueron de
HP, HO y MRO (Tabla 5.3.55).

No se han encontrado huevos ni cuticulas pertenecientes a esta especie.

Primavera

1 Otofio

Tabla 5.3.55: Nimero de individuos por muestra donde se ha encontrado a Jtaquascon placopho-
rum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Pto

Mstr

T |He|Ma| J

Hu| T [He|Mal J

Total

4.3

MR
LR

MT

LT

H

8.1

MR
LR
MT
LT

MR

LR

MT

LT

H

173

jolo|e|e]e|w]~

19.3

N° Puntos

Total

N°® muestras
estudiadas

N°® ejemplares
Primavera

N°® ejemplares

Total

3.- Variabilidad

Sélo en dos de las cinco poblaciones de ltaguascon placophorum localizadas en la
Sierra los individuos tenian b arreras c uticulares en el segundo y tercer par de p atas.

Ambas poblaciones eran de otofio, una de hojarasca y otra de musgo de roca. En cual-

364




quier caso, no es facil determinar la ausencia de barreras cuticulares, ya que su observa-

cién en las preparaciones puede ser complicada segin la posicidn de los ejemplares.
Sdélo en un ejemplar se han observado manchas oculares, a pesar de que no estin
mencionadas en la literatura, y en siete de ellos estaban ausentes.
El tamafio medio de los ejemplares de ltaquascon placophorum en la Sierra era de
648 um, el tamafio minimo es de 418 um y el maximo de 891 um, y la desviacion estan-
dar, 147 um. Tanto los limites, como la amplitud del intervalo de tamafio en la Sierra son
superiores a los citados por Ramazzotti y Maucci (1983), ya que los ejemplares que estu-

diaron variaban entre 315 y 485 um de longitud.

4.- Autoecologia

Esta especie aparecié en un intervalo de temperatura, luminosidad y peso seco del
material recogido relativamente alto si se compara con los intervalos totales del estudio
(Tabla 5.3.56). Las poblaciones aparecieron en altitudes situadas entre 1.000 y 1.500 m
(Tabla 5.3.56).

Se han localizado casi exclusivamente en robledales (Tabla 5.3.56).

Itaquascon placophorum compartia habitat casi siempre en las muestras con
Macrobiotus richtersi, Milnesium tardigradum, Doryphoribius flavus, Diphascon
(Adropion) scoticum y Diphascon (Diphascon) nodulosum. En la biocenosis ha apareci-

do siempre con é4caros, nematodos y rotiferos.

Tabla 5.3.56: Valores de las variables ambientales en las muestras donde ha aparecido /taquascon
placophorum. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt |Veg Mstr | T| Vv | L | Dist |Ps Or |Especie

4.3 1240 |Quercus pyrenaica__|HP 25] 0 |444 0 0450 |P Quercus pyrenaica

8.1 1480 |Quercus pyrenaica |HO 13] 0 | 5 0 ]0528 |P Quercus pyrenaica

8.2 1180 |Vegetacibnde ribera [MRO | 13] 0 | 12 18 ]0,988 [P Homalotheciun sericeum
17.3 1200 |Quercus pyrenaica _|HP 21 0 |575] 0 0827 |P Quercus pyrenaica

19.3 11220 |Quercus pyrenaica  |HO 18] 0 | 6 0 ]0908 |P Quercus pyrenaica

5.- Discusion
La pertenencia de la especie Itaquascon placophorum al género ltaquascon esta
apoyada por la presencia de soporte de los estiletes en el aparato bucofaringeo (Guidetti,

2001, com. pers.). El género al que pertenece esta especie consta de otras 9 mas, cuyas
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diferencias y semejanzas con Itaquascon placophorum se detallan en la Tabla 5.3.57.
Itaquascon placophorum presenta la cuticula lisa y espinas en las expansiones basales de
las ufias (Tabla 5.3.57). Las especies del género ltaquascon se dividen en dos grupos
segun el aspecto de la cuticula: liso [ simplex, I. cambewerrense, 1. pawlowskii, I.
umbellinae, 1. unguiculum, I. biserovi, Itaquascon placophorum e I. mongolicus] o con
algtn tipo de estructura (1. globuliferum y I. enckelii; Tabla 5.3.57). El grupo con cuti-
cula lisa se puede subdividir en dos grupos: el integrado por especies con expansiones
basales de las uilas [Itaquascon placophorum e I. mongolicus] y el formado por especies
sin este caracter [1. simplex, I. cambewerrense, I. pawlowskii, I. biserovi, I. umbellinae e
I. unguiculum; Tabla 5.3.57). Itaquascon placophorum e 1. mongolicus se diferencian
porque las expansiones basales de las ufias de la primera son espinas, mientras que las
de la segunda son dientes (Tabla 5.3.57).

6.- Distribucion

Esta especie sdlo se ha encontrado en Europa, la localidad tipo est4 en Turquia.
Hasta la fecha no se conocia ni en Espafia ni en Portugal, por lo que se trata de la prime-
ra cita de la especie en la Peninsula Ibérica.

En la Figura 5.3.42 se presenta la distribucién de la especie Itaquascon placopho-
rum en la zona estudiada. Puede verse como se restringe a la mitad occidental de la

Sierra.
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Figura 5.3.42: Distribucion de ltaquascon placophorum en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

Género Platicrista Pilato, 1987
Diagnosis del Género (Pilato, 1987).

El aparato bucofaringeo es de tipo Diphascon, pero carece de goccia.

El soporte de los estiletes se inserta casi al final del tubo bucal.

Las apofisis para la insercion de los misculos de los estiletes tienen forma de
anillo amplio y plano y son simétricas respecto al plano frontal.

La furca de los estiletes tiene procesos posterolaterales con forma de cuchara,
que se estrecha en los apices.

Especie tipo: Platicrista angustata (Murray, 1905) [antes Diphascon angusta-

tum (Murray, 1905); Hypsibius (Diphascon) angustatum Marcus, 1936].
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5.3.3.22.- Platicrista angustata (Murray, 1905)
Sinonimias: Diphascon angustatum (Murray, 1905)
Hypsibius (Diphascon) angustatum Marcus, 1936

1.- Descripcion morfologica

El cuerpo de los ejemplares de Platicrista angustata tiene su maxima anchura a la
altura del tercer par de patas (en vista dorsal), luego se estrecha progresivamente hacia
la region anterior del cuerpo. La region cefalica presenta un aspecto conico. Tienen la
cuticula lisa y son transparentes.

No presentan manchas oculares en la region cefélica.

El aparato bucofaringeo estd dividido en una region rigida (tubo bucal) y una
region flexible (tubo faringeo), provista de la estructura espiralada (Figura 5.3.43.A). El
tubo faringeo es corto y ancho (Figura 5.3.43.A). La furca de los estiletes tiene procesos

posterolaterales con forma de cuchara, que se estrecha en los apices (5.3.43.B).

Figura 5.3.43: Imagenes de algunas estructuras de Platicrista angustata. (A) Aparato bucofarin-
geo; (B) furca de los estiletes; y (C) diploudias del primer par de patas. TB = tubo bucal;
TF = tubo faringeo; Li = listerelle; F = furca; DE = diploufia externa; DI = diplouiia
interna; Rp = rama principal, Rs = rama secundaria. Barras = 0,01 mm.
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Las diplouiias son de tipo Hypsibius (Figura 5.3.43.C). La diplouiia externa es mas
estilizada y larga que la interna (Figura 5.3.43.C). La rama principal de la diplouiia exter-
na tiene dos puntas accesorias (Figura 5.3.43.C) y es mas fina que la rama secundaria.

La diplouiia interna es mas maciza que la externa (Figura 5.3.43.C); su rama principal

también tiene dos puntas accesorias.

No se conocen los huevos de esta especie.

2.- Material estudiado

En la Tabla 5.3.58 se detallan el mimero de individuos por muestra donde ha apa-
recido la especie Platicrista angustata. Esta especie se ha encontrado en 6 puntos de
muestreo y 6 muestras (Tabla 5.3.58 ). Las 6 poblaciones encontradas estaban compues-

Tabla 5.3.58: Numero de individuos por muestra donde se ha encontrado a Platicrista angustata.

Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.
Primavera | Otofio

1

Pto

g
g

T |He[Ma| J

Hul| T

HeMa| J

Hu| Total

2.1

3

0

}ii

o

4.2

&
8

R15(3|k

8.2

12.1

13.2

e Rl R [ G L B S = S EH EEEE N EHEEE S

N* Puntos
Total

N°® ejemplares
Primavera

Total

10
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tas por 10 individuos que no se han podido sexar (Tabla 5.3.58 ). Las poblaciones han

aparecido en MRP, HP y HO (Tabla 5.3.58 ).

No se han encontrado ni cuticulas ni huevos asignables a esta especie.

3.- Variabilidad poblacional

Las manchas oculares estaban ausentes en 8 individuos de los 10 estudiados, en
uno estaban presentes (cuando no se han citado en la bibliografia consultada) y en otro
no se ha podido determinar su ausencia o presencia.

El tamafio medio de los ejemplares encontrados fue de 938 um, con una desvia-
cién estandar de 127 pm, un tamafio minimo de 594 pm y uno maximo de 1.628 pm.
Ramazzotti y Maucci (1983) encontraron un intervalo de tamafio entre 350 y 490 pm
para esta especie, cuyos limites y amplitud son menores que los valores encontrados en
la Sierra. Sélo en dos poblaciones de primavera, de musgo de roca y de hojarasca, los

ejemplares superan las 1.000 um.

4.- Autoecologia

En todas las muestras en las que se ha encontrado Platicrista angustata los valo-
res de luminosidad fueron bajos, la distancia desde el suelo hasta la muestra pequeiia y
el material recogido tenia un peso seco bajo (Tabla 5.3.59). La altitud a la que se han
encontrado las poblaciones fue elevada (Tabla 5.3.59).

Apareci6 principalmente en pinares de Pinus sylvestris (Tabla 5.3.59).

Platicrista angustata se encontré habitualmente con Macrobiotus richtersi e
Hypsibius dujardini y, con menos frecuencia, con Astatumen trinacriae, Doryphoribius
flavus, Hypsibius convergens, Milnesium tardigradum y Ramazzottius oberhaeuseri.

Compartian siempre el habitat con acaros, nematodos y rotiferos.

Tabla 5.3.59: Valores de las variables ambientales en las muestras donde ha aparecido Platicrista
angustata. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt |Veg Mstr T | Vv | L |Dist] Ps | Or |Especie

2.1 1220 |Pinus sylvestris  |HO 22| 0 |18] O |2,11| P |Pinus sylvestris

4.2 1500 |Pinus sylvestris HP 2012,1[190|] 0 | 0,44 P |Pinus sylvestris

8.2 1180 |Quercus pyrenaica |MRP 21}12,1172] 18 10,42 ] P |Homalothecium sericeum
11.1 |1260 |Pinus sylvestris HP 151 1,5]95] 0 |2,75]| P |Pinus sylvestris

12.1 {1080 |Quercus pyrenaica |HP 201 0 {14} O |231| P ercus pyrenaica

13.2  |1520 |Pinus sylvestris MRP 151 0 21} 16 | 0,54 | SO |Hypsum cupressiforme
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5.- Discusion

El género Platicrista se diferencia del género Diphascon, cercano a €l, por el tama-
fio que tienen las apofisis para la insercién de los musculos de los estiletes: en el primer
caso tiene forma de anillo muy ancho y plano y, en el segundo, tiene forma de anillo
ancho (pero no tanto como en Platicrista) y plano (Pilato, 1987). La especie Platicrista
angustata queda definida po una cuticula lisa y un bulbo faringeo ovalado y sin micro-
placoides. En la Tabla 5.3.60 se presentan las diferencias y semejanzas existentes entre
las especies del género Platicrista. Un primer grupo de especies queda definido por el
tipo de cuticula que presentan, lisa [Platicrista angustata y Platicrista affine] o con
escultura [Platicrista cheleusis y Platicrista itaquasconoide] (Tabla 5.3.60). Las espe-
cies Platicrista angustata y Platicrista affine difieren en la forma del bulbo faringeo,
cilindrico y con bordes redondeados en la primera especie, y ovalado y con bordes cua-
drangulares en la segunda (Tabla 5.3.60), aunque este caracter (la forma del bulbo farin-
geo) es dificil de apreciar; de hecho, Kathman (1990a) se planteé la validez de la espe-

cie Platicrista affine.

Tabla 5.3.60: Diferencias y semejanzas de las especies del género Platicrista. 1 = Informacién obte-
nida de Ramazzotti y Maucci, 1983; 2 = Informacion obtenida de Kathman, 1990. A =
Ausente; P= Presente; PI = primer par de patas; PIV = cuarto par de patas.

3
- =
§ 3 %
3 3 N 3
3 § ) 3
& Ly ] a
Cuticula Lisa Lisa Lisa/Granulacién  Granulacién en
patas todo cuerpo
Bulbo faringeo Cilindrico, bordes  Ovalado, bordes Casi cilindrico Piriforme
redondeados cuadrangulares
Barreras cuticulares A A A P
en PlaPIV
Microplacoides A A P A

6.- Distribucion
La especie Platicrista angustata ha aparecido en Europa (la localidad tipo esta en
Escocia), Asia, el continente americano, Africa y el Artico. Es la primera vez que se ha

encontrado en la Peninsula Ibérica.
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En la Figura 5.3.44 se detalla la distribucién de la especie en la Sierra de
Guadarrama.

Primavera  Otofio
Musgo de roca (m]

Liquen de roca o
Musgo de tronco Y
Liquen de tronco A
Hojarasca C

Figura 5.3.44: Distribucion de Platicrista angustata en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del aifio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

Género Ramazzottius Binda y Pilato, 1986
Diagnosis del Género (segun Binda y Pilato, 1986).
Tiene un par de 6rganos sensoriales elipticos en la zona dorsolateral de la cabe-
za.

No tiene lamelas alrededor de la boca.
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El aparato bucofaringeo es de tipo Hypsibius, con tubo bucal rigido en toda su
longitud.

Los apéndices para la insercién de los musculos de los estiletes tienen forma de
gancho y son asimétricos respecto al plano frontal.

Las diplouilas son de tipo oberhaeuseri.

Ponen los huevos libres (no dentro de la exuvia).

Los huevos presentan estructuras salientes de diversas formas segun la especie.

Especie tipo: Ramazzottius oberhaeuseri (Doyére, 1840). [antes Hypsibius
oberhauseri Doyere, 1840; Macrobiotus oberhaeuser Doyére, 1840;
Macrobiotus granulatus Richters, 1908; Macrobiotus spallanzanii Della
Valle, 1915].

5.3.3.23.- Ramazzottius oberhaeuseri (Doycere, 1840)
Sinonimias: Hypsibius oberhauseri Doyéere, 1840
Macrobiotus oberhaeuser Doyere, 1840
Macrobiotus granulatus Richters, 1908
Macrobiotus spallanzanii Della Valle, 1915
1.- Descripcion morfologica
La cuticula de los ejemplares de la especie Ramazzottius oberhaeuseri presenta un
disefio bulboso cuando se observa lateralmente al microscopio éptico y tiene el aspecto
de la tierra cuarteada de los charcos secos cuando se ve dorsaventralmente (Figura
5.3.45.A). La densidad e intensidad de la escultura de la cuticula aumenta en sentido
anteroposterior, siendo muchas veces inexistente en la region cefalica y muy marcada en
la region posterior del cuerpo. Hay individuos que no presentan dicha escultura en la
cuticula, que aparece lisa. Los individuos adultos son de color marrén o marrén-rojizo,
mientras que los individuos juveniles son incoloros. Normalmente, el pigmento se dis-
pone en 5 franjas longitudinales (de las que cuatro son claramente visibles) y 9 trans-
versales, separadas por franjas beige.
No presentan manchas oculares en la region cefilica, pero tienen un par de érga-
nos sensoriales elipticos en 1a zona dorsolateral de la cabeza (Figura 5.3.45.B).
El tubo bucal es muy estrecho (Figura 5.3.45.C), mide alrededor de 1 pm de dia-
metro (Ramazzotti y Maucci, 1983). Los apéndices para la insercién de los misculos de

los estiletes tienen forma de gancho y son asimétricos respecto al plano frontal (Figura
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5.3.45.C). El bulbo faringeo es ovalado y contiene apdfisis y 2 macroplacoides con
forma de granulos, pero no tiene microplacoides (Figura 5.3.45.C). Los dos macropla-
coides suelen ser de la misma longitud, aunque a veces el primero es un poco mas largo
que el segundo (Figura 5.3.45.C). El primer macroplacoide es ovalado, y el segundo es
mas corto y casi redondo (Figura 5.3.45.C).

Figura 5.3.45: Imagenes de algunas estructuras de Ramazzottius oberhaeuseri. (A) Detalle de la
escultura de la cuticula en la regién caudal; (B) 6rgano eliptico dorsolateral en la cabe-
za; (C) aparato bucofaringeo; (D) diplouiias del segundo par de patas; y (E) detalle de
las estructuras salientes del huevo. AIME = apéndices de insercion de los musculos de
los estiletes; A = apdfisis; M1 = primer macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide;
DE = diplouiia externa; DI = diplouiia interna; Rp = rama principal; Rs = rama secunda-
ria. Barras = 0,01 mm.
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Las dos diplouiias, externa e interna, de cada pata son de tipo oberhaeuseri, un tipo
especial de uila Hypsibius, y diferentes entre si (Figura 5.3.45.D). Las uilas tipo ober-
haeuseri presentan una diploufia externa mas grande que la interna y la rama principal
mas larga, estilizada y directa que la rama secundaria, que es maciza y esta curvada
(Figura 5.3.45.D) y que la rama principal de las diplouiias tipo Hypsibius. La diploufia
interna es mas corta y presenta las ramas principal y secundaria macizas y cortas
(Figuras 5.3.45.D). Las ramas principales de las diplouifias externa e interna tienen dos
puntas accesorias, mas robustas en la diploufia interna. Los machos presentan en el lado
externo del cuarto par de patas una gibbosita aplastada, que falta, o est4 muy reducida,
en las hembras.

Ponen huevos libres, no dentro de la exuvia. Estos son pequefios y esféricos.
Generalmente presentan estructuras semiesféricas en niimero variable, que le dan aspec-
to de mora (Figuras 5.3.45.E). A veces estos salientes del huevo tienen forma de conos
cortos, de conos cortados de forma irregular o de clepsidras. Los huevos pueden apare-
cer adheridos unos a otros en pequeflos grupos y, excepcionalmente, se pueden encon-

trar dentro de la exuvia.

2.- Material estudiado

Esta especie ha aparecido en 47 puntos de muestreo y 117 muestras, desde una
hasta nueve muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.61). En las 117 poblaciones se
han contabilizado 1.377 individuos, de los que s6lo se han podido sexar 9 hembras (con
huevos en su interior) y 19 machos (con espermatozoides en las génadas) (Tabla 5.3.61).
Se han encontrado ejemplares en todos los habitats y sustratos estudiados y en las dos
épocas del afio en que se ha muestreado (Tabla 5.3.61). Los machos se han encontrado
en LTP, MRO, LTO y HO, y las hembras en LRO, LTO y HO (Tabla 5.3.61). Las pobla-
ciones con mas numero de individuos se encuentran en MR y LR, tanto en primavera
como en otofio (Tabla 5.3.61). También han aparecido 123 cuticulas, una de ellas en MR
y en muestras de primavera, con 5 huevos en su interior.

Se han encontrado ademas dos huevos puestos libres, ambos en muestras de otofio,
uno en MR y otro en LT, asignables a esta especie por su morfologia.
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Tabla 5.3.61: Numero de individuos encontrados en cada muestra de Ramazzottius oberhaeuseri.

Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Otofle

Primavera

|Mstr

He[Msl J

[P

|Mstr

He[Mal J

[
He[Ma| J

Total

S

IMR

LR

IMT

LT

[H

F&l

MR
LR

w

13

=[5

182

o

wn

2.1

3.1

10.1

103

4.1

1L1

11.2

1I—fQlo|oiw|ojo

5.1

113

113
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Tabla 5.3.61 (Continuacion)

Primavera Otoile
[pe [Mstr | T |[HelMaf J T |HeMaj J Total
19.2
193
203 [MR 0
21.1
2.2 [MR 1 ]
=k
MT
LT
H 16 16
213 MR Jeuw 7 )
LR 3 0
MT 0
LT 0
H 0
21 MR [23 7 30
LR =l
MT
LT
H 0
222 |[MR 0
{LR
{MT
LT
H

Primavera Otolle
Pto Mstr T |[HeMal J | Hu| T [He[Mal J | Hu| Total
121 |MR 6 ] 1 14
LR 7 1 8
MT 40 1 51
LT 16 2 18
H 6 1 6
131 [MR 0
LR 0
MT 51 18 69
LT 17 45 62
H 0
151 |[MR 0
LR 0
MT 1 [ 2
LT 10 8|1 18
{H 0
161 |MR 0
LR
IMT
LT 2
H | 1
162 |MR 67 53 1{ 120
LR 3 9 40
MT
LT 1 12 13
| 0
163 |[MR 6 40 46
IR i s 3 5 o 7 ;« N
MT
H 2 2
171 [MR 0
LR 1 1
MT
LT 2 2
H 0
181 [MR 0
182
183
19.1
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Tabla 5.3.61 (Continuacién)

Otollo
[Pt Mstr T [HejMa| J [ Ha] T [HeMal 3 | Hu| Total
42 MR 0
LR bl
MT i -
H
25.1 IMR
LR
IMT
Lt
H
252 MR 1 3
IR
MT
LT P B Py : :
H 1 1
N'Pamtos | N°muestras N°cjemplares  |N® ejemplares Owide| Total
Total estudiadas Priamavera
47 117 m 604 137

pf—lal—f—
~

ajo|]=—n]|—f—

3.- Variabilidad poblacional

El principal aspecto en el que se ha encontrado variabilidad poblacional entre los
ejemplares de Ramazzottius oberhaeuseri en la Sierra ha sido en la presencia o ausencia
de escultura en la cuticula. Se han identificado individuos con y sin escultura mezclados
dentro de una misma poblacion, pero también existian poblaciones sélo con individuos
con escultura, o sélo con individuos sin escultura; el nimero de cada una de estas opcio-
nes por época del afio y por habitat y sustrato se muestran en la Tabla 5.3.62.

Se puede observar que hay mas poblaciones con individuos con escultura que sin
escultura, tanto en primavera como en otofio. El mayor nimero de poblaciones sélo con
individuos con escultura se encuentraron en LRP y en HO, mientras que el mayor nume-
ro de poblaciones sé6lo con individuos sin escultura aparecieron en MRO (Tabla 5.3.62).
Hubo mas poblaciones con individuos sin escultura en primavera (el 64% de las pobla-

ciones de primavera tenian individuos sin escultura, frente al 44% de otofio), mientras

Tabla 5.3.62: Numero de poblaciones sélo con individuos CON escultura (C), sélo con individuos
SIN escultura (S) o poblaciones con ejemplares con y sin escultura (M), por época del
aiio (primavera, P, y otofio, O) y por habitat y sustrato (MR, musgo de roca, LR, liquen
de roca, MT, musgo de tronco, LT, liquen de tronco y H, hojarasca).

MR LR MT LT H
C S M C S M C S M C S M C S M
P 3 13 4 12 1 0 3 2 0 7 0 3 2 5 3
0) 6 3 4 6 0 1 4 0 1 8 0 4 10 0 4
TOTAL 9 16 8 18 1 1 7 2 1 15 0 7 15 5 7
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que en otofio habia mas poblaciones con individuos con escultura que en primavera (el
97% de las poblaciones de otofio estaban constituidos por individuos con escultura fren-
te al 75% de primavera).

Entre los ejemplares que presentaban escultura aparecieron distintos grados de
intensidad de la misma, sin que se haya observado tendencia alguna entre las poblacio-
nes, sino mas bien diferencias entre individuos, incluso dentro de una misma poblacidn.
También se ha visto que entre los individuos que presentaban la escultura, ésta no solia
estar presente en la region cefilica, siendo mas densa en la regién posterior del cuerpo.

A uno de los ejemplares estudiados le faltaba una pata en el cuarto par, es decir,
existian anomalias, malformaciones o mutaciones entre los individuos de las poblacio-
nes encontradas.

Un 88% de los ejemplares estudiados no presentaban manchas oculares, un 1,5%
si las presentaba y en un 10,5% no se ha podido determinar su presencia o ausencia.

Los individuos de Ramazzottius oberhaeuseri encontrados en la Sierra tenian un
tamafio medio de 521 pm, con una desviacion estandar de 106 pm, un valor minimo de
197 pm y un valor maximo de 1.012 um. Los ejemplares encontrados por Ramazzotti y
Maucci (1983) tenian una longitud maxima de 500 um; practicamente todas las pobla-
ciones de la Sierra superaban ese valor maximo. Los intervalos de tamafio entre las dis-
tintas poblaciones encontradas tenian una amplitud entre 300 y 700 um o entre 500 y 900
pm, cuyo valor méximo sigue estando por encima de lo encontrado por Ramazzotti y
Maucci. El intervalo de tamaifio entre los ejemplares encontrados en primavera y en
otofio era de igual amplitud, aunque el de otofio tenia los valores maximo y minimo por

encima de los de primavera.

4.- Autoecologia

Ramazzottius oberhaeuseri se encontro en intervalos de altitud, temperatura, lumi-
nosidad, distancia desde el suelo hasta muestra y peso seco del material recogido simi-
lares a los encontrados en el estudio, mientras que los valores de velocidad media del
viento eran bajos (Tabla 5.3.63).

Esta especie ha aparecido principalmente en pinares de Pinus sylvestris y Pinus
pinea, robledales y dehesas (Tabla 5.3.63). Con frecuencia estaban en musgos de las
especies Grimmia laevigata y Grimmia pulvinata; en liquenes de las especies Parmelia
tiliacea, Pseudoevernia furfuracea y Xanthoparmelia tinctina; en hojarasca de roble y

en aciculas de Pinus pinea (Tabla 5.3.63).
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Tabla 5.3.63: Valores de las variables ambientales en las muestras donde ha aparecido Ramazzottius
oberhaeuseri. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Pto |Alt Veg Mstr T |vv |L Dist |Ps Or |Especie

1.2 1080 |Quercus pyrenaica LRP 21 12,2 |603 |25 10,30 |O |Xanthoparmelia protomatrae
LRO 23 |10 156 {25 10,33 |O |[Xanthoparmelia tinctina

13 11020 |Quercus rotundifolia MRP |21 112 |85 [0 0,62 [P |Grimmia laevigata_
MRO [21 |0 136 |0 0,73 |P |Grimmia laevigata

2.1 1220 |Pinus sylvestris LTP 18 [2,1 125 |88 0,46 N |Psewdoevernia furfuracea
HO 22 [0 {18 |0 2,11 [P |Pinus sylvestris
LTO 22 |0 |13 |88 0,27 [N |Pseudoevernia furfuracea

2.2 1180 |Quercus pyrenaica MRP |22 [0 |58 |55 10,52 |N |Racomitrum heterostichum
2.3 1400 |Pinus sylvestris MRP 18 12,6 |23 |50 0,79 |SO |Bryum pseudotriquetrum
3.1 1020 |Frondosas LRP 20 [0 j25 |25 0,32 |SO |Xanthoparmelia conspersa
LTP 20 {0 |24 |47 0,48 |SO |Xanmsoria parietina
MRP |20 Jo |16 |30 }1,04 |SO |Grimmia trichophylla
LRO 20 |0 |19 |39 [0,27 |SO |Parmelia saxatilis
LTO 20 [0 39 |30 0,32 |SO |Xantoria parietina
3.3 1160 |Quercus rotundifolia HO 21 10,2 j207 joO 1,48 P |Quercus rotundifolia
4.1 1720 _|Pinus nigra HO 14 10,6 [22 |0 1,44 [P |Pinus nigra
4.2 1500 |Pinus sylvestris HO 16 10 24 |0 1,60 [P |Pinus sybvestris
S.1 1920 |Pinus sylvestris HP 23 2 J30 o 0,74 [P |Pinus syivestris
LRP 25 |2,1 1925 |78 0,40 |SE |[Umbilicaria cinerascens

LTP 23 |2,8 |34 136 10,95 |SE |Pseudoevernia furfuracea

MRP 125 12,1 852 [66 10,90 [NO [Grimmia laevigata

LRO 20 [10 |48 165 10,21 |SE |Umbilicaria cinerascens

LTO 19 10 [25 136 |1,17 |SE |Psexdoevernia furfuracea

MRO 120 |0 |37 |75 12,81 [NO |Grimmia laevigata

6.3 |960  |Quercus rotundifolia+ LTO 25 10,6 [26 |64 0,04 P Physcia adscendens
LJuniperus communis
7.3 |960 |Pinus pinea HP 25 [0 j15 |0 1,38 |P |Pinus pinea

LTP |25 [1,1 [187 [22 0,35 |O |Pseudoevernia furfuracea

HO 26 [0 [390 |0 1,57 [P [Pinuspinea

LTO 26 |10 112 22 0,79 |O |Xanthoparmelia tinctina

MTO |26 |0 {380 |0 0,61 |O [|Polytrichum juniperinum

8.1 1480 |Quercus pyrenaica MRP 24 11,9 {163 |20 0,49 |[SO |Orthotrichum rupestre

182 11180 |Ouercus pyrenaica HP 22 18 87 o fo,88 |p cus pyrenaica

LRP 21 12,1 |75 {18 0,48 |P |Parmelina tiliacea

MRP 21 12,1 |72 18 1042 |P |Homalothecium sericeum

HO 1300 9 o 01,53 [P |Ouecus pyrenaica

LRO [13 Jo |86 |18 10,70 |P |Parmelina tiliacea
MRO |13 Jo [12 |18 10,99 [P [Homalothecium sericeum
8.3 1440 |Pinus sylvestris HO 1310 12 o o074 !P Quercus pyrenaica + Pinus
sylvestris
9.2 1120 |[Frondosas LRP 19 10 172 |78 0,43 N |Lecanora sp.
MRP 19 |0 |43 ]46 |0,86 |N |Homalothecium sericeum
9.3 1160 uercus pyrenaica HP 24 0 532 J0 10,32 |P |Quecus pyrengica
10.1 {980 |Pinus pinea LTP 18 13,1 |79 |55 [0,44 |SO |Xanthoparmelia tinctina
LTO 17 {0 |8 9 10,31 INE |Physconia enteroxantha
10.3 |980 [Matorral xeréfio MRP 121 10 1293 |35 11,07 NO |Grimmia laevigata
11.1  |1260 |Pinus sylvestris LRP 16 11,5 |18 |54 (0,23 |S |Parmelia sulcata
11.2 |960  |Quercus rotundifolia + HP 25 |1,6 |625 |0 1,21 [P Vuniperus comunis
Juniperus communis

MRP 27 |15 |536 |80 {195 N |Grimmia laevigata

1.3 |1200 @ercus pyrenaica HP 22 |1,8 1630 |0 0,53 [P |Quecus pyrenaica

MRO 17 |0 124 {22 ]0,53 |NO |Grimmia trichophylla
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Tabla 5.3.63 (Continuacion)
Pto [Alt  [Veg Mstr [T Vv |[L  |Dist [Ps |Or [Especie
12.1 {1080 jOuercus pyrenaica LRP 19 10 |15 |62 10,28 |N |Parmelia sulcata
LTP 20 [0 |9 49 10,30 [N |[Parmelina tiliacea
MRP 19 |0 18 |51 042 |P |Hedwigia stellata
MTP |20 [0 |9 42 10,44 IS [Orthotrichum rupestre
HO 22 10 |8 0 [0,70 |P |Quecus pyrenaica
LRO 23 |14 |4 62 10,12 N |Parmelina tiliacea
LTO 23 10,6 |4 54 10,177 [N |Parmelina tiliacea
MRO {24 |1,3 |18 |51 {093 |P |Hedwigia stellata
MTO J23 |0 |3 42 10,18 IS |Orthotrichum rupestre
13.1 {1120 [Ouercus rotundifolia LTP 22 [4,7 {127 |23 047 [E |Parmelina tiliacea
MTP {22 |4,7 |127 |6 0,69 |E {Leucodon sciuroides
LTO [21 j0 J93 30 0,26 |E |Parmelina tiliacea
MTO |21 [0 [170 |6 0,75 |E |Leucodon sciuroides
15.1 760  Uuniperus comunis LTP 25 [1,5 [21 173 [0,29 [NO |Xantoria parietina
MTP  [25 109 {59 |2 ]1,21 |NO |Orthotrichum belli
LTO 27 0,7 |54 |73 0,07 INO |Xantoria parietina
MTO 27 [0 |23 |2 0,32 |NO [Orthotrichum lyelli
16.1 |880 |Juniperus comunis HP 18 10 1190 |0 1,16 [P [Césped
16.2 [900 Matorral xerdfilo LRP 26 [1,3 |700 |21 0,56 [N |Xanthoparmelia protomatrae
LTP 25 10,8 |38 |5 [0,46 |S |Physcia tenalla
MRP |26 1,3 |719 |i1 [0,74 [N |[Grimmia trichophylia
LRO 18 j0 |51 21 [0,49 [N |[Xamthoparmelia tinctina
LTO 18 10 146 |5 (0,15 |S [Physcia adscendens
MRO I8 J0o {11 j11 [0,83 |N [Grimmia trichophylla
163 880  |Quercus rotundifolia HP 24 Jo J300 jo f1,77 Jp rcus rotundifolia
MRP {23 J0 [760 115 ]0,50 |P |Grimmia pulvinata
MRO I8 j0o 600 }i5 10,49 |P |Grimmia pulvinata
17.1 1120 [Cistus ladanifer LRP 120 fo 259 25 10,75 [S |Lecamorasp.
LTO 21 |0 525 |36 0,23 |SO |Evernia prunastri
18.1 |1040 lQuercus rotundifolia HP 19 22 |54 Jo [i46 |P rcus rotundifolia
LTP 19 |1,5 |47 44 0,41 [N |Physcia aipoli
MTP 19 1,5 |47 160 10,40 N |Orthotrichum rupestre
LTO 19 |1 131 |44 0,80 [N |Physcia aipoli
MTO |19 [0 |37 |70 [0,17 [N |Orthotrichum lyelii
18.2 |1060 |Quercus rotundifolia HP 20 J0 1488 |0 0,71 [P iQwercus rotundifolia
HO 15 109 |50 |0 0,97 |P uercus rotundifolia
18.3 |1120 |Quercus pyrenaica HP 20 {0 |88 0,56 |P cus pyrenaica
19.1 {1040 |Pinus pinea LRP 27 |0 |87 130 10,29 |S ‘anthoparmelia tinctina
19.2 [1160 |Pinus pinea HO 19 J0 {19 |0 ]0,99 |P |Pinuspinea
19.3 1220 |Quercus pyrenaica MRO 17 J0 {38 |75 [0,49 |P |Leucodon sciuroides
20.3 [1400 |Ouercus pyrenaica HO 14 Jo N2 o 1047 [P |Ouecuspyrenaica
21.1 |1560 |Pinus sylvestris MRP {16 10 [29 ]10 1048 |S |Grimmia pulvinata
MRO {14 0,7 |2 3 ]0,32 |[NE |Grimmia pulvinata
21.2 ]1280 |Pastizl HO 16 (0,1 ]425 |o 1,06 |P jCésped
21.3 [1400 |Pinus sylvestris LRP 15 j0 13 |91 [0,73 N |Parmelia suicata
MRP [i5s [0 h2 |50 0,71 [N |Rosulabryum capillare
MRO [12 [0 {0,i8 {50 10,63 IN |Rosulabryum capillare
22.1 [1280 [Matorral xerofio MRP |22 [1,8 {120 l67 13,07 INO |Pobtrichum piliferum
MRO |18 {05 |84 |67 [3,38 [NO |Polytrichum piliferum
22,2 |1000 |Quercus rotundifolia LRP 26 |1,6 |82 [36 [0,95 |O |[Cladonia foliacea
223 |1160 |Quercus pyrenaica HO 20 j0,7 |79 10 (0,30 {P uecus pyrenaica
23.1 1920  |Pinus pinea HP 19 j0 203 |O 2,04 [P |Pinuspinea
LTP 18 {0 169 |20 10,23 |N |Evernia prunastri
HO 18 10,3 {11 [0 2,55 [P |Pinuspinea
LTO 18 |1,2 |16 |20 0,10 [N |Pseudoevernia furfuracea
MRO |18 0.2 16 |12 10,95 [P |Hedwigia ciliata
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Tabla 5.3.63 (Continuacién)

Pto |Alt Veg Mstr T |vv |L Dist |Ps Or |[Especie
24.1 |880 {Pinus pinea MRP 24 |1,1 130 |28 |1,41 [P |Tortelia tortuosa
HO 19 10 |47 0 10,79 [P |Pinus pinea
24.2 {880 |Quercus rotundifolia HP 21 1,3 j200 0  |4,18 P Inus ghutinosa
25.1 [920  |Quercus rotundifolia LRP 18 1,5 |21 |57 0,36 |E |Parmelina tiliacea
LTP 18 |0 |34 |24 |0,86 |E |Physconia enteroxantha
25.1 [920 |Quercus rotundifolia MRP |18 2516 |9 1066 |0 |Hedwigia ciliata
MTP 18 10 |34 |16 10,30 |E |Hedwigia stellata
LRO 18 10,3 |83 |57 0,68 |E |Lecanora sp.
25.2 |760  |Juniperus communis MRP [20 |1,5 183 |16 [0,43 [0 |Racomitrum heterostichum
HO 17 j0 140 0 ]0,38 |P |Césped
MRO |18 [0 |161 |14 ]0,61 [N |Racomitrum heterostichum

Ha aparecido habitualmente con Milnesium tardigradum, Echiniscus trisetosus y
Echiniscus blumi, y, con menor frecuencia, con Macrobiotus richtersi, Echiniscus cana-
densis, Minibiotus furcatus, Macrobiotus terminalis e Hypsibius dujardini. Estaba sola,
sin ninguna otra especie del phylum, en 8 muestras, seis de ellas de liquen de tronco, de
primavera y de otofio, otra muestra de hojarasca de otofio y en una de liquen de roca de
otofio. Cohabitaba en la biocenosis con acaros, nematodos y rotiferos, y, con menos fre-

cuencia, con colémbolos y larvas de quironémido.

.- Discusion

La especie Ramazzottius oberhaeuseri queda definida por ser una especie del
género Ramazzottius, por la escultura de su cuticula de aspecto bulboso o de "tierra de
charco seco” (a veces no visible) y tubo bucal muy estrecho (menor de 2 pm). En la
Tabla 5.3.64 se detallan las diferencias y semejanzas de Ramazzottius oberhaeuseri con
otras especies cercanas de los géneros Ramazzottius e Hypsibius, género al que pertene-
ci6 la especie. El género Hypsibius, que presenta especies similares a Ramazzottius ober-
haeuseri, se diferencia de Ramazzottius porque no presenta érganos sensoriales elipticos
en la cabeza, lo que hace ficilmente distinguible Ramazzottius oberhaeuseri de
Hypsibius pallidus, y porque tiene las diplouiias tipo Hypsibius y no oberhaeuseri (Tabla
5.3.64).

Dentro del género Ramazzottius hay ocho especies a las que se parece
Ramazzottius oberhaeuseri (Tabla 5.3.64). Un primer grupo de especies se podria defi-
nir por la presencia o no de la escultura tipica de Ramazzottius oberhaeuseri (ver des-

cripcién morfolégica de la especie). Las especies con escultura distinta a la de
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Ramazzottius oberhaeuseri son: R. anomalus, R. subanomalus y R. caucasicus (Tabla
5.3.64). Las especies que presentan la misma escultura que Ramazzottius oberhaeuseri,
se puede dividir en aquéllas que tienen muy desarrollada la escultura (R. thulini), aqué-
llas en las que casi no es visible (R. semisculptus) y las que la tienen poco desarrollada
(R. affinis, Ramazzottius oberhaeuseri y R. andreevi) (Tabla 5.3.64). R. affinis se distin-
gue de las otras dos especies porque no tiene las diploufias del cuarto par de patas mas
desarrolladas ( Tabla 5.3.64). Ramazzottius o berhaeuseri y R. andreevi se diferencian
porque Ramazzottius oberhaeuseri tiene el diametro del tubo bucal menor de 2 pm, y R.
andreevi no lo tiene tan estrecho (Tabla 5.3.64). El grado de visibilidad de la escultura
de la cuticula no es un caracter facilmente apreciable, lo que hace dificil la distincién
entre estas especies, en ausencia de huevos (Biserov, 1997/1998).

En caso de encontrar huevos asignables a la especie, hay algunos caracteres que se
pueden utilizar para diferenciar las especies (Tabla 5.3.64). El principal problema, a la
hora de identificar a Ramazzottius oberhaeuseri, se presenta cuando esta especie apare-
ce sin escultura en la cuticula, aunque otros caracteres (Tabla 5.3.64), como por ejemplo
el tamafio relativo de las diplouifias del tercer y cuarto par de patas, o el diametro del tubo

bucal, permiten distinguir esta especie de otras del género Ramazzottius.

6.- Distribucion

La especie Ramazzottius oberhaeuseri se ha citado en todos los continentes, por lo
que se considera que es una especie cosmopolita. Se ha encontrado tanto en E spafia
(Rodriguez Roda, 1952; Mihelcic, 1955; Maucci y Durante Pasa, 1984a; Mclnnes, 1991;
Maucci, 1991a) como en Portugal (Da Cunha, 1941; Fontoura, 1981y 1982; Maucci y
Durante Pasa, 1984a y 1985). Es la primera vez que se encuentra en la Comunidad de
Madrid.

En la Figura 5.3.46 se presenta la distribucion de la especie en la Sierra de
Guadarrama. Su distribucién es amplia dentro del area estudiada; de hecho, aparece en
todas las cuadriculas.
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Figura 5.3.46: Distribucién de Ramazzottius oberhaeuseri en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del ailo se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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Familia Macrobiotidae Thulin, 1928
Diagnosis de la Familia (segiin Ramazzotti y Maucci, 1983).
Las diplouifias son de tipo macrobiotus, simétricas respecto al plano medio de la
pata; secuencia de las ramas 2112.
Las diploufias, externa e interna, de cada pata tienen la misma forma y longitud.

Género tipico: Macrobiotus Schultze, 1834.

Género Macrobiotus Schultze, 1834
Diagnosis del Género (redescripcion de Bertolani y Rebecchi, 1993).

Alrededor de la apertura bucal hay 10 lamelas.

El tubo bucal es rigido en toda su longitud.

El aparato bucofaringeo presenta una barrera de refuerzo pero no tiene gancho
ventral.

Las diplouifias son de tipo hufelandi (la rama principal y la rama secundaria
estan unidas en un tramo comun) o tipo echinogenitus (las dos ramas de cada
diplouiia, principal y secundaria, divergen la una de la otra desde la base).

Las diplouiias presentan un pedunculo y una pieza basal pequefia, con forma de
triangulo invertido, que esta separada de las ramas por una cresta transver-
sal.

Las linulas estan presentes, al menos, en las diplouiias del cuarto par de patas.

Los huevos tienen estructuras salientes en su superficie.

Especie tipo: Macrobiotus hufelandi Schultze, 1834.

5.3.3.24.- Macrobiotus areolatus Murray, 1907
Sinonimias: Macrobiotus echinogenitus Richters, 1903 (no M. echinogenitus
Richters, 1904)
Hypsibius areolatus Marcus, 1936
Macrobiotus richtersi tipo 2 Petersen, 1951 (no Murray)
Macrobiotus harmsworthi Hallas, 1972 partim (no Murray)
1.- Descripcion morfologica
Los ejemplares de esta especie tienen la cuticula lisa, sin poros. Son de color blan-
co o transparentes.

Presentan manchas oculares en la region cefilica (Figura 5.3.47.A).
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La apertura bucal esta rodeada por diez lamelas. La armadura bucal esta constitui-
da por una banda anterior, formada por varias filas de dientes pequefios, una banda pos-
terior, compuesta por una fila de dientes triangulares, y un sistema de crestas transversa-
les, tres ventrales y tres dorsales. El tubo bucal es largo, mide el 14,5% de la longitud
total del cuerpo (Ramazzotti y Maucci, 1983). El bulbo faringeo es ovalado y contiene
apofisis y 3 macroplacoides con forma de bastoncillos cortos. Normalmente, el tercer
macroplacoide es el mas largo y el segundo el mas corto. Los microplacoides no suelen
estar presentes, pero cuando lo estan son muy pequefios.

Las diplouiias son de tipo hufelandi (Figura 5.3.47.B), es decir, la rama secunda-
ria se inserta a una cierta altura de la rama principal, dando lugar a un tramo comun. Las
lunulas son de tamafio medio y presentan los bordes lisos, aunque, a veces, las del cuar-

to par de patas presentan los margenes ligeramente irregulares (Figura 5.3.47.B).

Figura 5.3.47: Imagenes de algunas estructuras de Macrobiotus areolatus. (A) Ojo compuesto por
un conjunto de manchas oculares; (B) diplouiias del cuarto par de patas; (C) detalle de
la superficie del huevo (las flechas indican las areas poligonales) y las estructuras salien-
tes; y (D) detalle de las estructuras salientes de los huevos. Rp = rama principal; Rs =
rama secundaria; Lu = linulas. Barras = 0,01 mm.
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Ponen huevos libres, no dentro de la exuvia, que son esféricos y de dimensiones

variables. Las estructuras o salientes de los huevos son cénico-bulbosas (Figura 5.3.47.C
y 5.3.47.D), mas o menos alargadas, y terminan en un triangulo invertido. La superficie
de estas estructuras esta reticulado. La superficie del huevo entre los salientes presenta
un disefio formado por areas poligonales (Figura 5.3.47.C), que le dan aspecto de malla.

2.- Material estudiado

La especie ha aparecido en 4 puntos de muestreo y en 5 muestras, con una o dos
muestras por punto de muestreo (Tabla 5.3.65). En total, en las cinco poblaciones, se han
contabilizado 29 individuos, que no se han podido sexar (Tabla 5.3.65). Las muestras son
de MRP, MRO y HP, esta iltima es la que presenté un mayor nimero de individuos
(Tabla 5.3.65).

Se han hallado, ademads, 23 huevos de esta especie en muestras de HP y MRO
(Tabla 5.3.65).

Tabla 5.3.65: Niimero de individuos encontrados en cada muestra de Macrobiotus areolatus.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otofio |
Pto He|Ma| J He[Mal J |Hul Total
4.1
52
53
8.2 MR 1 4 1
LR 0
MT 0
LT 0
H 0
N° Puxitos N° muestras N* ejemplares N° ejemplares Total
Total estudiadas Primavera Otoilo
4 5 28 1 29
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3.- Variabilidad poblacional

Los individuos estudiados en la Sierra de la especie Macrobiotus areolatus presen-
taron, en general, una armadura bucal visible, aunque en algunos individuos de una de
las poblaciones, las bandas de dientes, anterior y posterior, de la armadura bucal no fue-
ron visibles, quiza porque la posicién que tenian en la preparacién no era la adecuada
para su observacién. Las linulas de las diplouiias se vieron en todos los individuos y pre-
sentaban margenes lisos, irregulares y, en dos poblaciones, dentados, con dientes muy
pequefios. Hay una poblacion con ejemplares con margenes de las lunulas de los tres
tipos.

Se ha encontrado variabilidad en el nimero de estructuras por hemisferio de los
huevos, que varié entre 12 y 21, y en el nimero de areas poligonales en la base de cada
estructura, que varié entre 9 y 10.

Veinte de los ejemplares estudiados presentaban manchas oculares y en nueve no
se ha podido determinar su presencia o su ausencia, probablemente debido a que la posi-
cién en que quedaron no era la adecuada para la observacién de las manchas oculares.

La longitud total media de los individuos de Macrobiotus areolatus en la Sierra fue
de 745 pm, con una desviacion estdndar de 161 pm, un limite inferior de 440 um y uno
superior de 1.188 pm. Las longitudes encontradas por Ramazzotti y Maucci (1983), para
esta especie, tenian un valor maximo de 800 um, cerca del valor medio hallado en la

Sierra.

4.- Autoecologia

Macrobiotus areolatus apareci6 en altitudes elevadas, en intervalos de temperatu-
ra y luminosidad de amplitud similar a los encontrados en €l conjunto de este trabajo, y,
sin embargo, estaban cerca del suelo y en muestras con poco peso seco (Tabla 5.3.66).

El tipo de vegetacion, asi como la especie del musgo o de la hojarasca del arbol
donde se ha encontrado fueron variados (Tabla 5.3.66).

En la mitad de las muestras estaba con Macrobiotus terminalis. Cohabitaba en la
biocenosis, siempre, con acaros, nematodos y rotiferos y, en mas de la mitad de las mues-

tras, también con colémbolos.
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Tabla 5.3.66: Valores de las variables ambientales en cada muestra donde ha aparecido
Macrobiotus areolatus. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto JAlt |Veg Mstr |T |Vv|L Dist |[Ps  |Or |Especie

4.1 |1720 |Pinus nigra HP 20101} 31 0 |068]| P |Pinus nigra

5.2 |2020 |Pastizal MRP (241 0| 68 | 18 |0,55]| S |Polythrichum juniperinum
HP ]26] 0] 882 | 0 J092] P |Césped

5.3 2240 |Afloramiento rocoso |[HP |28] 2 ]1031| 0 | 1,08 | P |Césped

8.2 |1180 |Quercus pyrenaica |IMRO 13| 0 | 12 | 18 {099 | P [Homalothecium sericeum

5.- Discusion

El género Macrobiotus es de los mas diversos del phylum; de hecho, cuenta con
casi 150 especies. Por ello y por la variedad que presenta el género se han creado diver-
sos grupos subgénericos que aun no han adoptado ninguna categoria taxondmica. Uno
de estos grupos es el harmsworthi o richtersi, al que pertenece Macrobiotus areolatus, y
que se caracteriza por presentar: tres macroplacoides, una tnica fila de dientes grandes
en la banda de dientes posterior de la armadura bucal, la cuticula lisa y las estructuras
salientes de los huevos con forma cénica o tronco-cénica. En la Tabla 5.3.67 se detallan
las diferencias y semejanzas de las especies del grupo richtersi que han aparecido en este
trabajo y de otras cercanas a ellas. Ademas las especies que se comparan en dicha Tabla
5.3.67 tienen los microplacoides cerca del tercer macroplacoide, a diferencia de o tro
grupo de especies que lo tienen alejado del tercer macroplacoide.

Macrobiotus areolatus se distingue del resto de especies de este grupo por no tener,
generalmente, microplacoides, y cuando aparecen son extremadamente pequeiios, y por
ser el segundo macroplacoide el mas corto de los tres y el tercero el mas largo (Tabla
5.3.67). A la especie que mas se parece es a Macrobiotus montanus, que también tiene
microplacoides pequefios, muchas veces ausentes, pero a diferencia de Macrobiotus are-
olatus, tiene los tres macroplacoides de tamaiios similares (Tabla 5.3.67). Estos caracte-
res, a veces, son dificiles de observar y son las caracteristicas de los huevos en las mues-
tras los que facilitan la identificacién de las especies. Los huevos de Macrobiotus areo-
latus presentan estructuras con forma cénico-bulbosas que terminan en un tridngulo
invertido o en punta, mientras que las estructuras de los huevos de Macrobiotus monta-
nus son hemisféricos (Tabla 5.3.67).

Hallas, en 1972, propuso unificar como una sola especie a Macrobiotus areolatus,

Macrobiotus richtersi y Macrobiotus harmsworthi, pero Ramazzotti y Maucci (1983) se
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opusieron a esta unificacidn, argumentando que las tres especies eran claramente dife-
renciables. Macrobiotus areolatus se diferencia de las otras dos especies por tener los
microplacoides muy pequefios, aunque muchas veces estan ausentes, mientras que
Macrobiotus richtersi tiene los microplacoides grandes y muy separados del tercer
macroplacoide y en Macrobiotus harmsworthi, que tiene los microplacoides mas gran-
des que Macrobiotus richtersi, estin muy cerca del tercer macroplacoide (Tabla 5.3.67).
Ademas existen otras diferencias: (1) Macrobiotus richtersi y Macrobiotus harmsworthi
presentan un primer y segundo macroplacoide de igual tamafio, mientras que
Macrobiotus areolatus tiene el segundo macroplacoide mas pequefio que el primero, y
(2) el tercer macroplacoide de Macrobiotus richtersi nunca es de igual tamafio que el pri-
mero, a diferencia de Macrobiotus harmsworthi donde estos dos macroplacoides (terce-
ro y primero) pueden tener el mismo tamaifio (Tabla 5.3.67).

Las estructuras de los huevos de Macrobiotus richtersi tienen forma tronco-c6ni-
ca en vez de conico-bulbosas. En los huevos de Macrobiotus harmsworthi las estructu-
ras son cdnicas pero achatadas y menos puntiagudas que en Macrobiotus richtersi
(Figura 5.3.48). Ademas las estructuras de Macrobiotus areolatus son triangulares Yy ter-
minan en un tridngulo invertido o en punta (Tabla 5.3.67 y Figura 5.3.48). En la base de
las estructuras de los huevos de Macrobiotus areolatus y Macrobiotus richtersi hay unos
poligonos que no aparecen en Macrobiotus harmsworthi (Tabla 5.3.67 y Figura 5.3.48).
Estos poligonos presentan el mismo disefio reticulado que las estructuras de Macrobiotus

richtersi, a diferencia de Macrobiotus areolatus (Figura 5.3.48).

Macrobiotus areolatus Macrobiotus richtersi

‘l

%
QOO
’"”0’3’.’1’.

Macrobiotus echinogenitus Macrobiotus pallarii

Figura 5.3.48: Esquema de los tipos de huevos con estructuras con forma cénica, que han apareci-
do este trabajo.
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6.- Distribucion

La especie Macrobiotus areolatus se ha citado en el Artico (la localidad tipo esta
situada en Spitsbergen), Europa, Asia, Africa, el continente americano y Oceania; se
considera una especie cosmopolita (McInnes, 1994). Se ha encontrado en Espaiia, en la
comunidad auténoma de Castilla La Mancha (Rodriguez Roda, 1952; Maucci y Durante
Pasa, 1984a), y en Portugal, en las regiones de Algarve, Alto Alentejo, Bajo Alentejo,
Beira Alta, Beira Baja, Beira Litoral, Estremadura, Mifio, Ribatejo y Tras os Montes e
Alto Duero (Da Cunha, 1941; Fontoura, 1982; Maucci y Durante Pasa, 1984a y 1985).
Es la primera vez que aparece en la Comunidad de Madrid.

En la Figura 5.3.49 se presenta la distribucién de la especie en la zona estudiada,

"que se restringe a una pequefia region en el centro-oeste.

Primavera  Otoiio
Musgo de roca a
Liquen de roca (o]
Musgo de tronco Y
Liquende tronco A
Hojarasca C
s
o
® o) © ®

Figura § .3.49: Distribucion de Macrobiotus areolatus en la v ertiente madrilefia de 1a Sierrade
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).
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5.3.3.25.- Macrobiotus echinogenitus Richters, 1904
Sinonimias: Macrobiotus crenulatus Murray, 1907 (no Macrobiotus echinogenitus
Richters, 1903).
1.- Descripcion morfologica

La cuticula de los ejemplares de esta especie es lisa o presenta poros muy peque-
fios. Son incoloros o marrones.

Tienen manchas oculares en la region posterior de la cabeza.

La apertura bucal est4 rodeada de lamelas. La armadura bucal esta compuesta por
una banda de dientes anterior y una postrior, ambas formadas por varias filas de dientes,
y un sistema de crestas transversales. El bulbo faringeo es ovalado y contiene apéfisis,
que estan bien desarrolladas en algunos individuos, 2 macroplacoides, del mismo tama-
fio, y microplacoides (Figura 5.4.50.A). El primer macroplacoide puede ser més largo
que el segundo (Figura 5.4.50.A) y, a veces, presenta un estrechamiento que hace que
parezca dividido en dos.

Las diplouiias en los individuos juveniles de Macrobiotus echinogenitus son del
tipo echinogenitus, es decir, con la rama principal y la secundaria separadas desde casi
la base de la diplouiia, mientras que en los individuos mas viejos pueden ser de tipo hufe-
landi (Figura 5.4.50.B), es decir, con la rama secundaria insertada a una cierta altura de
la principal, de forma que existe un tramo comun. Todas las ramas principales presentan
puntas accesorias bien visibles. En la base de las diploufias hay linulas que son grandes
y dentadas, aunque a veces presentan margenes irregulares en vez de dentados (Figura
5.4.50.B).

Los huevos son esféricos. La forma de los salientes de los huevos puede ser céni-
ca o de bulbo de cebolla, con la superficie punteada o cubierta de pequefias papilas, a
menudo presentan el apice de las estructuras plegado. En casos excepcionales los hue-
vos presentan unos salientes con forma de conos redondeados o casi hemisféricos
(Figuras 5.3.48 y 5.4.50.C). Las estructuras aparecen en numero de 14 a 32 en cada

hemisferio (Ramazzotti y Maucci, 1983). La cascara entre los salientes es lisa.
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Figura 5.3.50: Imagenes de algunas estructuras de Macrobiotus echinogenitus. (A) Contenido del
bulbo faringeo; (B) diplouiias del cuarto par de patas; y (C) detalle de la superficie del
huevo (las flechas indican las estructuras salientes). Bf = bulbo faringeo; M1 = primer
macroplacoide; M2 = segundo macroplacoide; m = microplacoides; Rp = rama princi-
pal; Rs = rama secundaria; Lu = linulas. Barras = 0,01 mm.

2.- Material estudiado

Macrobiotus echinogenitus ha aparecido en 2 puntos de muestreo y en 2 muestras
(Tabla 5.3.68). En total se han contabilizado 7 individuos, de los que sélo se ha podido
sexar un macho (con espermatozoides en las génadas), de la poblacion de LT (Tabla
5.3.68). Ambas muestras fueron de primavera, una, en la que habia mas ejemplares, de
liquen de tronco, y otra, de musgo de roca (Tabla 5.3.68). Se han encontrado, ademas, 4
huevos, en LT (Tabla 5.3.68).
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Tabla 5.3.65: Niimero de individuos encontrados en cada muestra de Macrobiotus echinogenitus.
Abreviaturas como en la Tabla 5.3.1.

Primavera Otofio
Pto Mstr T|HeMd J| Hu | T|He]Md J| Hu | Total
13.1 MR 0
LR 0
MT 0
LT 6 1 4 6
H 0
13.2 1

N° Pumntos N° muestras N°® ejemplares N°® ejemplares | Total
Total estudiadas Primavera Otofio

3.- Variabilidad poblacional

Una de las poblaciones encontradas presentd ejemplares con la cuticula lisa, la de
musgo de roca, y la otra, la de LT, tenia individuos con poros pequeiios en la cuticula.
Sélo en los ejemplares de una de las poblaciones, la de LT, se vi6 claramente una arma-
dura bucal compuesta por el sistema de crestas transversales y una banda de dientes pos-
teriores formada por varias filas de pequefios dientes. En la otra poblacién sélo se dis-
tingui6 el sistema de crestas transversales, probablemente porque el ejemplar no tenia la
posicion adecuada para su observacion.

Cinco de los ejemplares estudiados no presentaron manchas oculares; uno, el
macho, las present6 y en otro, el de MR, no se ha podido determinar su presencia o su
ausencia.

Los ejemplares de Macrobiotus echinogenitus en la Sierra presentaron una longi-
tud total media de 662 um, con una desviacion estandar de 95 pm, un limite inferior de
473 um y uno superior de 770 um. Ramazzotti y Maucci (1983) encontraron un tamatfio

maximo de 750 um, un valor muy parecido al encontrado en la Sierra.

4.- Autoecologia
Macrobiotus e chinogenitus aparecio en a ltitudes i ntermedias, e n m uestras p oco
luminosas, cerca del suelo, en muestras con poco peso seco, y en intervalos de tempera-

tura y velocidad media del viento tan amplios como los del conjunto del estudio (Tabla
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5.3.69).

Se ha encontrado en un robledal y en un pinar de Pinus sylvestris junto con robles
jovenes (Tabla 5.3.69). Sélo ha aparecido en primavera (Tabla 5.3.69).

En la muestra de musgo de roca apareci6 con Platicrista angustata, Macrobiotus
macrocalix y Macrobiotus terminalis, y en la de liquen de tronco con Hypsibius conver-

gens. Siempre compartié la biocenosis con acaros, nematodos y rotiferos.

Tabla 5.3.69: Valores de las variables ambientales en cada muestra donde ha aparecido Macrobiotus
echinogenitus. Abreviaturas como en la Tabla 5.3.2.

Pto Alt  |Veg Mstr T Vv |L Dist |Ps [Or |Especie
13.1 1120 |Quercus rotundifolia + LTP 22 14,7 {127 |23 047 |E |Parmelia tiliacea
Quercus pyrenaica

13.2 1520 |Pinus sylvestris+ Quercus MRP 1510 |21 |16 [0,54 SO |Hypnum cupressiforme
yyrenaica

.- Discusion

Esta especie pertenece al grupo hufelandi (Bertolani y Rebecchi, 1993), otro de los
grupos que se han creado dentro del género Macrobiotus, cuyas especies quedan defini-
das por tener una armadura bucal con una banda de dientes posterior, formada por varias
filas de dientes, y un sistema de crestas transverales, dos macroplacoides con forma de
bastoncillo y microplacoides. Macrobiotus echinogenitus se distingue del resto de las
especies de este grupo por tener: una armadura bucal muy desarrollada y compuesta por
una banda de dientes anterior y otra posterior, ambas formadas por varias filas de dien-
tes, un sistema de crestas transversales, lunulas grandes, dentadas y del mismo tamaifio
en todas las ufias, y presentar huevos con estructuras con forma cénico-bulbosa (a dife-
rencia del resto de las especies de Macrobiotus grupo hufelandi que presentan estructu-
ras con forma de céliz invertido).

En la Tabla 5.3.70 se presentan las especies del grupo hufelandi que aparecen en
este trabajo, y otras cercanas a ¢ellas, que presentan una armadura bucal formada por una
banda de varias filas de dientes anterior, una banda de varias filas de dientes posterior y
un sistema de crestas transversales. La distincion entre algunas de las especies de
Macrobiotus grupo hufelandi es dificil, bien porque los caracteres que se han utilizado
son dificiles de observar o bien porque los intervalos de variabilidad de los caracteres

solapan en muchas especies. Varios autores utilizan el grado de desarrollo de la armadu-

398

R e e e o



wis ung — w<q —_ P<<q mis — wis p<q — ung wis S«3Pd SA 3seqq
od 8104 — od — 1 Wod 0d 3jlog og 1 T 3104 SOA3NY SEINIONNSI seq
od nod @uivied od (e8)10d  dod nod ny o 1 1 ned nod 0ANY BIBISED)
1 a — a — (o-v)a 1 — Da a — a a SOASNY SBINONISS 9piog
IH H TH IH H IH SONEIH €H H TH tH H IH S0AdNY seIMonNSy
L TiL L L 4L TiL TaL €L NL ML L L 4L TN K TN oAnejas oyewre |
'S ug [3) n D) u[ ) D) 19} ad uj [y} ) aprooejdosoiu ogewe |,
vd vd vd uns ws wis vd vd wis vd ws vd #d  baAld SA TIId-1d Se[nun| YL
up ad1 d1 91 dan d1 a1 d1T dd da 9Da w1 w1 I11d © Id 3p sejnun
od ad1 oa 91 dan d1 a1 +91 dd dd 9a w1 w1 Ald 2p sejnun
eeedE  aaadE b: (3 (3 ue «UANE  +AWE  WNE WNE  YWE MIWE INE  HWE +[€0Nq BINpRULY

R X X R R X S X rw S X S X

A : 2 & § = &8 % § i ¥

8 3 =g 7 R

X m;

“[EUIULID) OOSIP = 1P ‘9SBQ = q TBUIULIS} OISIP [P A OPILIAUI ZI[§d 3P BULIOJ UOD SBINIONISI SB[ 9P 9seq € 9p ((J ) ONOWRIP [9P OAHE[AI OYBuIR],
= G4 "o19110dns e[ ud anb ogeure; [end1 op einyonnss se| ap Jopapare soiod = | Jog ‘srouyradns ] us onb ogewe) JoAew op vINIONNSI SB| Ip JOPIP
-a1pe so1od = J 04 "sojund uod = 03d ‘souodyjod uod = o4 :sogonbad soiod U0d = § 04 ‘BSOFNU = MY ‘BPRINONAI = Y ‘BSI' = T ‘FIUSWSULIOJIUN SOP
-mqLysip so1od U0d = 1) 04 :0a9ny [3p SroyIadngG ‘sSOpY)q $39A B ‘s901dR U0 OpeS[op 0U0D = £H ‘BSOqING-09IUQD = TH ‘OPILISAUI ZI[Rd 9P = [H :SOA
-ony SO 9p senonnsa se| Ip euio ‘TNE/T=1N = AL ‘TN=1N = TUL ‘TAN<IN = 4L ‘op1odejdooew opun3os ZJA ‘oprooejdorsew sowmd = [N
“Te{ullS OYeure] = Wig ‘oyeure} J0ew ap Ald [9p se[nuty = yd ‘(Ald) sered op red oprens 2 £ (111 ® Id) sered op sored sosourud sox sof op senury
e[ anud (YL) OALIR[2I OYewe) = ¢, “OPLIUIP = (] “Te[nBALK = | OS] = T QJUISNY = V ‘9IUISA] = d ‘ogonbad Anw = 4 ‘oyaenbad = o ‘orpouusru
= U] ‘opuei3 = D "9[qIUOdSIp OU UQISEULIOJUI = ,? "ENUIIUOD BIUJ| BUN UD USUN IS SI[BSIOP SI[BSISASURI) SBISAUD SB] = 444 ‘O[[IUE UN OPUBULIO} SUN IS
10usod s3USIP 3 EPUEq B] = 4, ‘BISNGOI= Y ‘0druB [9 OPO} 9P BISNQOI S [BONQ BINPRULE = + N ‘BISNQOI ANW = Y JOLISJUE SHHUSIP 3p BpUBq
+ J0LI9)s0d SAJUIIP 9P epUERq + [BSISASURN BISAIO = ¢ :10d BPBULIO) [BINQ RINPRULIY, "$661 ‘1429993 A IPIND ‘TUBIOLSY 9P BPIUSIGO UQIDBULIOJUI =
L ®p861 ‘0le[id A EpUIg 9p EPIU3IQO UQIOBULIONUI = 9 866 “THAPIND 9P BPIUINGO UQIOBULIOJUL = § {066 AOIISIF IP BPIUIIGO UQIORULIONUI = ¢ €661
T900qaY A [UejouSq Ip EPIUSIGO UGISBULIOJU = € ‘€861 ‘BpUlf A OJB[id 9P EPIUSIQO UQISBULIOJUI = T ‘£86] ‘19OMBIN A N0ZZBWIRY 9p EPIUdIqO UQLD
-BULIOJUI = | "SB[[9 € SeurdIdd seno A (eyidau us) ofeqen 3359 us oproarede wey anb ‘sojesIoASURT SBISAIO 9P BWA)SIS |9 £ Jousysod eno £ JoLsyue gun

‘sojudfp 9p sepueq sop Jod seysandwiod [ednq BINpEULRE B] USUSY Inb ‘tpuvjafny odnid snjo1qoovpy ap sa1dadsd se| anud sezuelowss A SLIOUAIYIC (0L €S BIqRL

399



ra bucal (poco evidente, muy evidente, etc.; Tabla 5.3.70) de las especies del grupo hufe-
landi como caracter para diferenciarlas, pero en los ejemplares estudiados en este traba-
jo se ha observado que muchas veces el grado de desarrollo de la armadura bucal de un
individuo puede quedar atenuado por una incorrecta posicién del animal para su obser-
vacion en el microscopio.

Macrobiotus echinogenitus se parece a Macrobiotus nelsonae y Macrobiotus bise-
rovi, que también presentan hinulas dentadas y grandes en el cuarto par de patas, pero, a
diferencia de Macrobiotus echinogenitus, las lunulas de los tres primeros pares de patas
no son dentadas y son mas pequeiias respecto a las del cuarto par de patas (Tabla 5.3.70).
La variabilidad de estos caracteres dentro de cada especie, que puede solapar entre espe-
cies, asi como la dificultad para observar la presencia o ausencia de los dientes en las
linulas, por la inadecuada posicién de los ejemplares en las preparaciones, hacen que la
identificacion de algunos individuos haya sido dificil.

Los huevos de Macrobiotus echinogenitus se parecen a los de Macrobiotus nelso-
nae y Macrobiotus pallarii, ya que presentan estructuras con forma conico-bulbosas
(Tabla 5.3.70). A diferencia de ambas especies, Macrobiotus echinogenitus no presenta
poligonos en la base de las estructuras, ésta aparece lisa (Tabla 5.3.70). Los huevos de
Macrobiotus echinogenitus también se parecen a los de Macrobiotus richtersi y
Macrobiotus areolatus, del grupo harmsworthi, de los que también se diferencia por la
ausencia de poligonos o cualquier otro disefio en la base de las estructuras (Tablas 5.3.69
y 5.3.70 y Figura 5.4.48). Las diferencias entre los huevos de Macrobiotus echinogeni-
tus Y Macrobiotus harmsworthi son mucho mas sutiles, ya que ninguno de los dos pre-
sentan poligonos en la base de las estructuras. Macrobiotus echinogenitus tiene la punta
de las estructuras del huevo mas alargada que la de Macrobiotus harmsworthi, que ade-
mas tiene la superficie de las estructuras reticulada (Tablas 5.3.69 y 5.3.70 y Figura
5.4.48).

6.- Distribucion

La especie Macrobiotus echinogenitus ha aparecido en el Artico (la localidad tipo
est4 situada en Spitsbergen), Europa, Asia, el continente americano, Africa, Oceania y la
Antartida; se considera una especie cosmopolita (McInnes, 1994). En Espaiia se ha
encontrado en las Islas Canarias y en Navarra (Heinis, 1908; Rodriguez Roda, 1946), y
en Portugal, en las regiones de Beira Baja y Beira Litoral (Da Cunha, 1941, 1943, 1944a
y 1947b).




En la Figura 5.4.51 se detalla la distribucion de la especie en la zona estudiada,

que se restringe a una pequefia region en el centro-oeste.

Primavera  Otoflo @9
Musgo de roca O
Liquen de roca (o] [ J
Musgo de tronco ¥ * f
Liquen de tronco A A /-
Hojarasca (@ C © V :

e VIR
¥

Figura 5.3.51: Distribucién de Macrobiotus echinogenitus en la vertiente madrilefia de la Sierra de
Guadarrama. Cada habitat, sustrato y época del afio se ha representado con un simbolo
(ver leyenda).

5.3.3.26.- Macrobiotus harmsworthi Murray, 1907
Sinonimias: Macrobiotus echinogenitus Richters, 1903 partim
Macrobiotus tetrodon + astronensis Della Valle, 1915
Macrobiotus echinogenitus Cuénot, 1932 (no Richters)

Macrobiotus harmsworthi Hallas, 1972 partim
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1.- Descripcion morfologica

Los individuos de esta especie presentan una cuticula lisa. Son incoloros o blan-
cos.

Tienen manchas oculares en la region anterior de la cabeza, aunque, a veces, no
estan presentes.

La apertura bucal esta rodeada de lamelas. La armadura bucal es parecida a la de
Macrobiotus areolatus, presenta: una banda anterior, formada por varias filas de dientes
pequefios, una banda posterior, compuesta por una fila de dientes triangulares, y un sis-
tema de crestas transversales, tres ventrales y tres dorsales. El tubo bucal mide practica-
mente el 20% de longitud total (Ramazzotti y Maucci, 1983). El bulbo faringeo es ova-
lado, y contiene apoéfisis y 3 macroplacoides con forma de granulos alargados y con los
bordes redondeados, y los microplacoides grandes (Figura 5.3.52). Los macroplacoides
tienen longitudes similares, a veces, el tercer macroplacoide es un poco mas largo que
los otros dos (Figura 5.3.52). Los microplacoides estan muy cerca del tercer macropla-
coide (Figura 5.3.52). La fila de placoides presenta una curvatura caracteristica (Figura
5.3.52).

Las diplouiias son de tipo hufelandi. Las ramas principales de todas las uiias tie-
nen puntas accesorias robustas. Las hinulas tienen un tamafio intermedio comparado con
el de otras especies del género (Ramazzotti y Maucci, 1983). Las lunulas del cuarto par

Figura 5.3.52: Contenido del bulbo faringeo de Macrobiotus harsmworthi. M1 = primer macropla-
coide; M2 = segundo macroplacoide; M3 = tercer macroplacoide; m = microplacoides.
Barras = 0,01 mm.

402



de patas son lisas, sobre todo en los individuos mas viejos, o ligeramente irre<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>