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Resumen

Se revisan fos dltimos avances en el conocimiento de la evolucion y filogenia de los crustéceos. Algunas ideas
interesantes sobre la evolucion inicial de los crustaceos son ¢l resultado de la deseripeion de pequefios fosiles
cambricos, especialmenie de la fauna de Orsten, Algunos de estos siles, llamados crustaceomorfos, son
practicamente crustaceos pero carecen de algunos caracteres cruciales que los exciuyen del verdadero grupo. Los
crustaceomorfos pueden relacionar la adquisicion de la morfologia crustécea caracteristicas con cambios en la
locomocion y la afimentacion, L.a coexistencia de crustaceomorfos con verdaderos crustaceos en el Cambrico medic
y tardio indica que Crustacea evoluciond, & menos, desde principios del periodo.

Los verdaderos crustaceos existen desde el Cambrico y son facilmente reconocibles como alguno de los
grupos de crustaceos tratados sumariamente en este trabajo. El reciente descubrimiento de nuevos grupos ha
complicado duramente los andlisis filogenéticos. La construccion de filogentas cladisticas o arboles filogeneticos
comprends todos los grupos crustdceos gue han sido descritos hasta apenas hace una década. Se han obtenido
diversas flogenias posibies, que discutimos, y que aportan soluciones, al menos parciales, en la sistematica de los
niveles basales, precisamente los gue todavia presentan protlemas signficativos en el conocimiento de las
relaciones filogenéticas de los cuatro o cinco mayerss grupos de Crustacea. Por gjemplo, en la cuestion de ;ousdl
es el grupo hermano? Y L qué grupo superior constituye el grupo hermane de todes los demas crustaceos?. Todavia
habré que esperar respuestas, posiblemente mediante la aplicacion de tas modernas técnicas molecuiares en
combinacion con fos estudios convencicnales en paleoniclogia.

Patabras clave: Crustacea, Filogenia, Registro fsil, Analisis molecular, Cambrico.

Crustacean evolution and phylogeny
Abstract
We review recent advances in the understanding of crustacean evolution and phylogeny. Some interesting ideas on
early crustacean evolution come from the description of small-sized Cambrian fossils, especiaily those from the
Orsten fauna. Some of inese fossils, called crustaceomorphs, are almost crustaceans but lack of some crucial
characters excluding them from being true crustaceans. The crustaceomorphs may eventually relats the acquisition
of the characteristic crustzcean morphology to changes in locometion and feeding. The co-existence of
crustaceomorphs and frue crustaceans in the Middle and Upper Gambrian indicates that Crustacea evolved al least
by the Early Cambrian,

Teue crustaceans have existed since the Cambrian and are usually easily recognizable as belonging fo one of
a number of crustacean groups treated here only summarily. Recent discavery of new disfinct groups has heavily
influenced phylogenetic considerations. The construction of cladistic phylogenies or trees comprising aill these
crustacean groups have drawn on computers for fittle more than a decade. Several possible phylogenies have
resulted from this, which we discuss, and while at Jeast partial agreement exists on systematics at the lower levels,
there are stifl significant problems in understanding the phylogenetic relationships of the four or five major groups.
For instance substantial questions such as: which major groups are sister groups? and which major group constituie
a sister group to all other crustaceans? stifl await answers, possibly through application of modern molecular
techniques in combination with conventionat fields like paleontology.

Key words: Crustacea, Phylogeny, Fossil Record, Molecular analysis, Cambrian.

INTRODUCCION

Durante las Gltimas décadas el origen, la evolucién y la
filogenia de los Crustacea han sido temas en permanente
fermentacion intelectual, y por varias razones justificadas. Del
reducido nimero de grandes grupos de crusticeos, dos se han
descubierto y descrito hace relativamente poco, concretamente
en las décadas de los cincuenta y los ochenta, respectivamente.
Estos dos grupos han tenido una enorme influencia en las ideas

sobre la evelucién v filogenia de los crustaceos. Durante el
mismo periode se ha desenterrado, descrito o redescrito una
serie de fosiles interesantes, cuya importancia en relacién con
el origen y evolucitn de los crustdceos atin ne se ha evaluado
totalmenta. Entre estos estdn los fosiles cambricos def famose
Burgess Shale y los recientemente descubiertos fosiles de
Orsten, notablemente bien conservados. Bl uso de analisis
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Grupo externoiOutgroup

Fig. 1. Crustacean phylogeny inferred by morphology. The outgroup was a
myriapod and a primitive insect. Slightly modified from Schram and Hof
(1997).

Fig. 2.- Filogenia de los artrpodos, segén ¢l 18S ADNT. Los crusticeos no
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formas un clade monofiiético, sino que guedan entremezclados con los
insectos y otros arirdpodos. Las negritas indican crusticeos, Redibyjado de
Spears & Abele (1997), ~+

Fig. 2.~ Arthropod phylogeny inferred by 185 rDNA. The crustaceans do not
form a monophyletic clade, but are instead interspersed with insects and other
arthropods. Bold types indicate crustaceans. Redrawn from Spears and Abele

Syncarida

{1997). =

cladistico basado en ordenadores ha incrementado las posibili-
dades de organizar la informacién disponible sobre morfologia
externa e interna y construir nuevos drboles filogenéticos a
base de grandes cantidades de datos. Ef esfuerzo mds reciente
en este sentido (Fig. 1) es el trabajo de Schram & Hof (1998).
Por otra parte también se ha concentrado la atencidn en el
empleo de datos de secuencias moleculares, especialmente la
de 18S ADNr con vistas a dilucidar refaciones genéticas (Fig.
2) (Spears & Abele, 1997), pero la resolucién de los drboles
moleculares 2dn no es tan buena como la que se obtiene a partir
dela morfologia. Nos proponemos examinar los datos disponi-
bles relativos a ia filogenia y perfilar las ideas actuales sobre la
evolucion de los Crustacea.

TAXONES DEL CAMBRICO

Sonnumerosos los fosiles del payium Arthropoda encontrados
&n €sa aparicion repentina de animales mariros que a menudo
se denomina “explosion del Cambrico”. La segunda mitad del
Cimbrico manifesté una riqueza especial en artrdpedos,
Crustacea, Trilobita v Chelicerata coexistian con una serie de
animales similares a los artrépodos que no encajan del todo en
es0s grupos. Los fosiles de Burgess Shale y Orsten ejemplifi-

.can este importante periodo de la evolucién de los artrépados.
Muchos de estos fosiles ocupan un lugar destacado en las
ideas e interpretacion actuales sobre el origen y la evolucion
primitiva de los crusticeos.

La fauna canadiense de Burgess Shale dei Cambrico
Medio inchiye varios artrépodos con concha bivalva que antes
se clasificaban entre los Crustacea. Bl parentesco exacto de
estas formas presenta problemas, con un excelente ejemplo en
Canadaspis perfecta (Fig. 3A). Al redescribir a Canadaspis,
de concha bivalva y 5-18 cm de largo, Briggs (1978) des-
cubrio que la cabeza tenia dos pares de antenas, un par de
mandibulas y dos pares de maxilas, Las maxilas diferfan séio
ligeramente de las extremidades toricicas. El modelo de
tagmiosis del tronco se parece al del grupo actual de erusticeos
Phyllocarida: un torax de ocho segmentos con extremidades
birrdmeas vy un abdomen de siete segmentos {(aungue sin
extrernidades en Canadaspis). La presencia de cinco pares de
apéndices cefilicos con extremidades birrdmeas es un rasgo
cldsico de los crustdceos y, consiguientemente, Briggs
clasificd a Canadaspis como crustaceo. Sin embargo, segin
una interpretacion alternativa, el parecido seria sélo superfi-
cial y Canadaspis no serfa en realidad un crusticeo (Schram
& Holf, 1998; Walossek & Miiller, 1998)., Otro fasil de
Burgess Shale, Priscansermarinus barnetti, es posiblemente
un cirrfpedo Theracica, y por tanto un verdadero crustéceo
cambrico (Colling & Rudkin, 1981).

En ia fauna de Orsten aparecen fosiles indiscutibles de

crusticeos del periodo Cambrico. Descrita originalmente del

sur de Suecia, shora la fauna de Orsten parece cubrir un
tiempo y un espacio amplios (Cambrico Inferior - Ordovicico
Inferior; Australia, zona béltica, Gran Bretafia, Canadd y
Siberia). Estas faunas comparten una serie de artrépodos
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Fig. 3.~ Fostles Cambricos:
A) Canadaspis;

B) Bredacaris;

C) Rehbachiella;

D) Skara;

E) Martinssonia,

Fig. 3A de Schram (1986).
Fig. 3B-E de Walossek &
Miiller (1997).

Fig. 3.- Cambrian fossils: A} -
Canadaspis,

B) Bredocaris;

C) Rehbachiella;

D) Skara;

E) Mavrtinssonia.

Fig. 3 A from Schram

{1986). Fig. 3B-E from S D
Walossek and Miiller {1997), =0 oo -

diminutos, normakmente de menos de 2 mm de longitud, y
probablemente meiobentdnico. Durante la fosilizacién su
cuticula qued6 a menudo cubierta por una capa fosfatizada,
resultando a veces fosiles tridimensionales con un excelente
grado de conservacion. El examen de los fosiles bajo el
microscopio de barrido electrénico revela detalles de los que
normalmente se esperan s6lo en preparaciones integrales de
anjmales actuales, Se han descrito con un detalle asombroso
larvas y adultos de una serie de especies relacionadas con los
Crustacea {Walossek & Miller, 1997; 1998). En las Gitimas
décadas, la fauna de Orsten ha sido reconocida, merecidamen-
te, como una importante fuente de informacion sobre el
origen, evolucidn primitiva y filogenia de los crusticeos.
Una serie de fosiles de Orsten son aparentemente
crusticeos, y a menudo se les asigna a alguno de los drdenes
de crustdceos actuales (Fig. 3B-D). Por ejemploRehbachiella
kinnekullensiy parece encajar bien en los Branchiopoda,
mientras Bredocaris admirabilis parece ser un maxildpodo
(Misller & Walossek, 1988; Walossek, 1993). Por otro lado,
parte importante de la fauna de Orsten la forman algunos
fosiles que, como Martinssonia elongata(Fig, 3B}y Goticaris
longispinosa, son casi, pero no del todo, crusticeos. Aungue
a estas especies les faltan algunos de los caracteres cruciales
de los crustaceos (ver mdés abajo), tienen claramente cierta
afinidad con los Crustacea, como si se hubieran separado muy
pronto de una linea evolutiva que al final llevd & los crusta-
ceos verdaderos, En consecuencia, Walossek & Miiiler (1990)
dividian a los “Crustacea” de Orsten en dos grupos: crusticeos
de la linea troncal y crustéeeos del grupo superior del rbol
filogenético. Esos términos describen dos partes de un grupo
monofilético, como sugeria Ax (1985). El grupe superior
incluye a todas las formas de crustiaceos que descienden del
ditimo antepasado comin de los Crustacea actuales y que
tienen, por tanto (a2l menos en teoria) una gama completa de
apomotfias o caracteres definitorios de los crusticeos.
Bredocaris y Rehbachiella estarian entre los fosiles del grupo
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superior de Orsten. Los fosiles que se separaron de la linea
evolutiva antes de la concrecion de todas las apomorfias que
definen a los crusticeos son los crusticeos de lalinea troncal
(Walossek & Miiller, 1990; 1998).

Los fosiles de Orsten incluidos en la linea troncal de los
Crustacea tedricamente difieren de sus predecesores artropo-
dos por ciertos detalles. Las modificaciones que se piensa que
tuvieron lugar en la linea troncal incluyen: 1) un cambio en la
direccidn de las sedas del exopodite postantenular; 2) el
desarrollo de un endito proximal en la base de las extremida-
des; y 3} 1a aparicién de una anténula bien desarrollada que se
parece a la zona central aniilada de las extremidades posterio-
res. Estos detalles parecen demostrar que los animales de la
iinea troncal tienen cierto parentesco con los Crustacea del
grupo superior. Bstas novedades morfoldgicas en teoria
Hlevarian a cambios en Ia locomocion y alimentacion (Walos-
sek & Miiller, 1998). Por otra parte, los fosiles de la linea
troncal carecen de muchas de las apomorfias que caracterizan
a los verdaderos Crustacea. Por gjemplo, las larvas de la linca
troncal tenian cuairo pares de extremidades, lo cual es un
estado plesiomérfico (primitivo ¢ que no ha cambiado con
respecto al antepasado) st se compara con las larvas modernas
de los crustaceos — las larvas nauplius que caracterizan a los
crustaceos tienen sblo tres pares de extremidades. Algunos
fosiles parecidos a los de Orsten pero atn mds antiguos, del
Cambrico Medio (Fig. 6), son claramente de tipo nauplius
(Walossek et al,, 1993) pero todavia no se han asignado
formalmentea los Crustacea. Los enigmaticos Phosphatocopi-
na se encuentran en varias localidades de Orsten (Walossek &
Miiller, 1998). Considerados en cierto momento como
crustdceos verdaderos (e.g. ver Schram, 1986), actualmente se
incluyen en las formas de ia linea froncal {(e.g. ver Schram &
Hof, 1998). En tal caso, estarian entre los miembros mds
antiguos de los crustaceomorfos de la linea troncal, llevando
la filogenia de los crustdceos hasta el Cambrico Inferior
{Walossek & Miiller, 1998), mucho antes de Burgess Shale.
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Walossek & Miller (1990) reconocen un grupo de
apomorfias que caracterizan al grupo superior. 1) Los
naupliug con tres pares de extrernidades (anténulas, segundas
antenas y mandibutas) forman la primera etapa de la ontogenia
de los crustdceos. 2) Bl aparato de alimentacion es bipartito;
primere estin implicadas las tres extremidades de los nau-
plius, pero fuego hacen sus funciones las maxilulas posterio-
res. El aparato de alimentacién de los nauplivs sigue siendo
funcional mientras se desarrolla el del adulto ¢a una serie de
mudas. 3) La zona bucal incluye un labro especializado, que
cubre la boca, y un par de paramaxilas, elementos que no se
han encontrado en el linaje troncal {con la posible excepeién
de los Phosphatocopina). 4) Las exiremidades posteriores
estdn especializadas en la natacidn y en la alimentacién a
partir de materias en suspension. 3} Finalmente, el teison
parece haber tenido un ano terminal y un par de rami articula-
dos en forma de paleta. Estas caracteristicas pueden tener
relacidn con un cambio en la natacién (modificaciones en las
extremidades posteriores; rami caudales y quizds incluso los
nauplius), en los habitos alimentarios (aparato alimentador
bipartite; inclusidén de la maxilula en las piezas bucales;
modificaciones en la zona bucal y en las extremidades
posteriores) o en ambas cosas. Para Schram (1986) [a forma
de coger la comida que se ve esencialmente en la larva
nauplius y en los aduitos de muchos crusticeos seria la forma
primitiva de alimentarse, mientras que todas las demaés, e.g.
alimentacidn por filtracidn, serfan derivadas.

Un anélisis reciente (Walossek & Miiller, 1998) afiade
de forma provisional caracteres adultos a la lista de los
caracteres de log Crustacea del grupo superior; cabeza con
cinco segmentos portadores de apéndices protegidos por un
escudo, Parece posible que el guinto apéndice cefilico, el mas
posterior, no estuviera originalmente diferenciado formando
una maxila. Ls maxila funcional, tradicionalmente considera-
da apomoérfica en los Crustacea, parece por tanto haber
aparecido con posterioridad al dltimo antepasado comiin del
grupo superior de los Crustacea. Sin embargo, el andlisis de
Schram & Hof (1998) indica que las mandibulas y dos juegos
de maxilas probablemente evolucionaron en la misma etapa en
el caso de tos crusticeos. :

Nuestros conocimientos de ios crustdceos cambricos
parecen reducirse a formas diminutas. Esto bien podria ser una
coincidencia de circunstancias especiales de conservacion. Sin
embargo, el siguiente periodo, el Ordovicico, también destaca
por sus crustaceos pequefios. Persisten algunos de los anima-
les de Orsten, a los que se suman miembros de los ostracodos,
grupo también integrado por crustdceos de pequefio tamafio.
Excepto por las posibles especies “grandes” de Burgess Shale
¥ los primeros posibles Phyllocarida, los primeros registros
tosites de crusticeos medianos o grandes datan del Silirico y
¢l Devénico, periodos en fos que por supuesto también hay
multitud de diminutos ostricodos. Los crusticeos de las
faunas silarica y devdnica incluyen parientes de los filocdri-
dos, los estomatdpodos, verdaderos decdpodos semejantes a
langostas, percebes con pedimculo y posiblemente percebes
cavadores. En el Carbonifero surgieron los Syncarida y varios
drdenes de Peracarida. Los decdpodos tienen un registro £osil
refativamente escaso en el Paleozoico, apareciendo muchos
grupos en la transicion del Pérmico al Tridsico (Schram, 1982,
1986).

GRUPOS PRINGIPALES DE VERDADEROS
CRUSTACEQS

Los crusticeos actuales y sus parientes cercanos del registro
f6sil se encuadran normalmente en los siguientes cinco grupos
principales (Tabla 1).

Tabla 1 — Table 1
Clasificacién de Crustacea seguida en el texto. ¥ = Grupos extinguidos.
? = grupoes fosiles problemdticos de afinidad sistematica incierta (ver
texto). —— Table showing a classification of the crustaceans in the text.
F - Extinet groups. 7 - Problematic fossil groups of uncertain systematic
affinity {see text). De Schram (1986) y otras fuentes.

CRUSTACEA
Cl. Remipedia
Orden Nectiopoda
Crden Enantiopoda ¥
Tesnusocaris +
Cryptocaris
Cl: Maxillopoda
Bredocaris T
Skara
Subcl. Cepepoda
Subcl. Branchiura
Subcal. Mystacocarida
Subcl. Cstracoda
Subcl. Tantulocarida
Subel. Thecostraca
QOrden Fagstotecta
Orden Ascothoracica
Orden Cirripada

Thoracica
Cyprilepas t
Priscansermarinus
Agrothoracica
Rhizocephala
7 Cycloidea %
? Thylacocephala +
Cl. Phyllopoda

Subcl. Cephalocarida
Orden Brachypoda
Orden Lipostraca 1
Lepidocaris +
Subcl. Branchiopoda
Rebaciella
Orden Anostraca
Orden Conchostracs
Orden Netostraca
COrden Kazacharthra +
Orden Cladocara
Subgl, Phyllocarida
Orden Leptostraca
Orden Hymenostraca t
Orden Archaeostraca 1
Orden Hoplestraca +
Ci. Malacostraca
Subzt. Hoplocarida
Crden Palacostomatopoda 1
Orden Aeschronectida +
Grden Stomatopoda
Subor, Unipeltata
Subor. Archaeostomatopoda t
Subci. Eumalacostraca
Synearida
Grden Anaspidacea
Crden Bathynellacea
Orden Palaeocaridacea
Peracarida
Orden Amphipoda
Crden isopoda
Orden Mysidacea
Orden Cumacea
Crden Tanaidacea
Orden Pygocephalomarpha ¥
Orden Lophogastridacea
Crden Spelaeographacea
Eucarkda
Grden Amphionidacea
Orden Euphausiacea
Orden Decapoda
lor. Carida
lor. Stepodida
Subor. Dendrobranchiata
Subor. Reptantia
Archaeocaris t
Palagopataemon t
lor, Brachyurs
Dromiacea
Imecaris ¥
lor, Anemura
Pagurcidea
lor. Astacida
lor. Patinura

Linea Tronca! Crustaceomorfos—Stem Line Crustaceomarphs
Canadaspis 1
Martinssonia t
Phasphatocepina 1
Bradoriida +
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Fig. 4.- Remipedia y
Cephalocarida:

A) Nectiopoda;

B) Tesnusocaris
(Misisipiense);

C) Cephalocarida.

Fig. 4A de Yager (1994);
Fig. 4B de Emerson &
Schram (1991), Fig. 4C de
Schram (1986),

Fig. 4.- Remipedia and
Cephalocarida;

A) Nectiopeda;

B) Tesnusocaris
(Mississippian),

C) Cephalocarida.

Fig. 4A from Yager (1594).
Fig, 4B from Emerson and
Schram (1991). Fig 4C from
Schram (1986},

Remipedia

Los Remipedia (Yager, 1981) son fa clase de Crustacea de
maés reciente descripcion, Las 11 especies actuales de Remipe-
dia pertenecen todas al orden Nectiopoda {Fig. 4A); nueve
estan en la zona del Caribe, una en las Islas Canarias, y una
especie se ha descubierto recientemente en Western Australia.
Todas las especies habitan en cuevas anguialinas, donde se
encuentran en una zona salobre caracterizada por un nivel
bajo de oxigeno v un ambiente quimico algo peculiar (Yager
& Humphrey, 1996). Las observaciones de campo hablan de
remipedos que, nadando boca arriba, se alimentan de gambas
carideasy desechan las cuticulas vacias de las presas al acabar
de comer. Las piezas bucales de este grupo estén especializa-
das para agarrar y sostener las presas, e inchuyen unas maxilu-
las exclusivas de este grupo que aparentemente atraviesan la
cuticula de las presas e inyectan una sustancia toxica y/o
histolitica. Esta sustancia se¢ piensa que disuelve los tejidos
internos de la presa, permitiendo al remipedo succionar,
literalmente, la masa digerida (Schram & Lewis, 1989),

Aparte de estos caracteres, claramente avanzados, ia
morfologia de los remipedos parece plesiomoérfica. No presen-
tan tagmosis postcefilica, es decir, ef cuerpo no estd organiza-
do en térax y abdomen. En lugar de eso, el tronco consta de un
méximo de 30 segmentos virtualmente idénticos. Ademas, cada
segmento del tronco posee un par de extremidades birrdmeas
en forma de paleta. Cuando el animal nada, mueve las extremi-
dades en ondas metacronicas. La morfologia interna también
presenta algunas caracteristicas aparentemente. primitivas,
como un sistema nervioso en forma de escala y diverticulos en
cada segmento. Los remipedos parecen ser hermafroditas
sitnultancos, machos y hembras al mismo tiempo (Schram,
1986). Desgraciadamente, la embriologia y primeras fases del
desarrollo de estos crustdceos todavia se desconocen por
completo. Es muy necesario obtener informacion al respecto,
ya que muy probablemente responderd a muchas preguntas
sobre la posicién filogenética de este desconcertante grupo.

El registro paleontolégico de los Remipedia se ha
remaontado al Tesnusocaris goldichi (orden Enantiopoda), fosil
de la Gltima parte del Misisipiense del oeste de Tejas, en
Norteamérica (Fig. 4B). Otra especie, Cryptocaris hootchi, estd
presente en el Pensilvaniense Medio de Illinois. Los apéndices
cefalicos raptores claramente visibles en Tesmusocaris se
acercan decididamente a los de los remipedos actuales, sugirien-
do un parentesco de grupo henmano entre los Enantiopoda y log
Nectiopoda (Emerson & Schram, 1991).

Labien definida distribucion geogréafica de bos Remipe-
diaactuales conocidos sugiere que sus antepasados estarian en
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el antigno mar de Tethys, gue separaba Gondwana y Laurasia.
De hecho, los enantidpodos paleozoicos se han encontrado en
el antiguo continente de Laurasia, en lo que luego fue el
Tethys occidental (Schram, 1986). Cuando las masas de tierra
de Gondwana y Laurasia se apartaron una de otra, los remipe-
dos probablemente quedaron aislados en sus actuales 4reas.

Cephalocarida

Desde que Sanders describio el primer cefalocarido, en 1955,
el niimero de especies conocidas ha ido creciendo, lentamente,
hasta unas 10, formande el orden: Brachypoda. Sélo tienen
unos milimetros de largo y normalmente viven en la capa
superficial floculada de los fondos de fango. Se han recogido
en zonas costeras de muchas partes de los océanos del mundo,
generalmente a poca profundidad, pero al menos una especie
baja méds de un km (ver Schram, 1986). La tagmosis es
evidente en los cefalocéridos (Fig. 4C). A continuacion de la
cabeza hay 20 segmentos, de los que los ocho anteriores
constituyen el térax y los restantes forman el abdomen.
Tipicamente, el abdomen tiene sdlo un par anterior de
apéndicesreducidos, portadores de huevos, y el segmento anal
leva rami targes. La cabeza de los cefalecdridos consta de los
habituales 5 segmentos, pere solo los cuatro apéndices
delanteros difieren significativamente de los toracopodos.
Dicho de otra forma, las maxilas tienen basicamente el mismo
aspecto que las extrermidades posteefilicas. Se supone que las
maxilas también funcionan como las extremidades posteefali-
cas. Estas extremidades se mueven de forma metacronica,
cubriendo al mismo tiempo locomocion v alimentacidn. La
alimentacidn se produce al ser atrapadas las particulas por las
sedas de la parte central de las extremidades postcefdlicas v
transportadas hacia delante hasta Ia boca siguiendo el canal
alimentario medio (Sanders, 1963). El aspecto de toracopodos
que presentan las maxilas parece ser primitive, a tenor de las
observaciones de Walossek & Miiller (1990) sobre los fosiles
de Orsten. Los cefalocéridos presentan un desarrollo anamor-
fico {crecen gradualmente, pasando por una serie de mudas y
adquiriendo nuevos segmentos v extremidades a un paso
prefijado y lento) (Sanders & Hessler, 1963), o cual parece
ser primitivo. Walossek (1993) comenta que fa adquisicion de
segmentos y extremidades es menos sincrénico en los Cepha-
locarida que en algunas de las especies de Orsten.

Aungue desde el momento de su descripeidn se les
caracterizé como primitivos, los autores han sefialado que
algunos de los rasgos aparentemente primitivos del grupo
pueden en realidad ser adaptaciones muy derivadas relaciona-
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das con el habitat y modo de vida especiales de los cefalocari-
dos. Hay abundantes razones para sospechar gue muchos
aspectos de Ta morfologia de los cefalocaridos sean el resulta-
do de paedomorfosis progenética, i.e. la aparicién de las
gdnadas reproductoras en lo que en esencia es una fase inicial
semilarvaria def ciclo vital (Schram, 1982). Por consiguiente,
en lugar de ser primitivos, los cefalocdridos estdn muy
especializados.

Se ha propuesto a los Lipostraca fosites, Lepidocaris
rhyniensis, del Devonico de Escocia, como grupo hermano de
los Cephalocarida actuales (Schram, 1986; Schram & Hof,
1998), pero pueden estar mas proximos a la ¢lase Branchiopo-
da {Walossek, 1593).

Branchiopoda

Tradicionalmente esta clase (Fig. 5) contiene los cuatro
drdenes actuales de los Anostraca, Conchostraca, Notostraca
y Cladocera — en total quizas 1000 especies. Su tamafio es
normalmente de unios milimetros, pero algunas especies llegan
a los 10 cm. Viven sobre todo en agua dulce y salobre, a
menudo de tipo temporal {ver Schram, [986). Antes del
descubrimiento de los Cephalocarida y los Remipediz, se
consideraba a los Branchiopoda como modelo probable del
crustdceo ancesiral (e.g. Calman, 1909). Como explicacion de
este punto de vista estd el que algunas formas aparentemente
carecen de tagimosis corporal, presentan un elevado niimero de
segmentos en ¢l tronco (hasta unos 40) y tienen apéndices
aparentemente primitivos. Estas extremidades simples,
flamadas apéndices filopodiales, generalmente carecen de
segmentacion y se usan para la alimentacion por filtrado, que
antes se crefa que era el estado ancestral en los crustéceos. Sin
embargo, estas extremidades son exclusivas de los branquio-
podos, y por tanto son, en lugar de primitivas, probablemente
una apomorfia definitoria del grapo (Schram & Hof, 1998).
El tegistro fosil de los branguidpodos es largo pero
madesto, aun i se incluyen grupos extinguidos lejanamente
emparentados. Rehbachiella, del Cémbrico Superior de
Orsten, pareceria sugerir la presencia de los Branchiopoda
cerca del nacimiento delos Crustacea (Walossek, 1993). Se
conocen caparazones de conchostraceos a partir del Devénico.
Otros branquiopodos iniciales incluyen los Kazacharthra
jurdsicos, que podrian ser o bien Notostraca o bien su grupo
hermano. Légicamente, los delicados Cladocera y Anostraca
se fosilizan mal, aunque si que se conocen del Oligoceno y del

Fig. 5.- Branchiopoda:
AY Notostraca;

B) Anostraca;

) Cladocera;

I3) Cenchostraca sin el
lado izquierdo del
caparazdn.

D¢ Schram {1986).

Fig. 5.~ Branchiopoda:
A) Notostraca;

B} Anostraca;

C) Cladocera;

1)) Conchostraca with left
side of carapace removed.
From Schraem (1986).

Mioceno, respectivamente, y quizds se remonten mds atras.
Hay otros fosiles, de apariencia ambigua, con aspecto general
de Anostraca, de épocas anteriores, como el Sildrico o el
Carbonifero (Schram, 1986}

Maxillopoda

La clase Maxillopoda la establecié Dahl en 1956 para englo-
bar a una seric de crusticeos extraordinariamente diversos
(Fig. 6) que se distinguen por un tronco refativamente corto y
compuesto normalmente por no mas de 11 segmentos, que
incluyen un méximo de seis segmentos tordcicos vy seis
toracopodos. El séptimo segmento posteefilico a menudo
tiene funciones reproductoras y puede llevar un pene central,
Sorprendentemente, ningiin subgrupo de maxildpodos posee
todos los caracteres que definen a la clase (Boxhall, 1992;
Newman, 1992). Los andlisis modemnos a base de datos
moleculares (Abele et al., 1992) o morfologicos (Schram &
Hof, 1998) cuestionan la monofilia de los Maxillopoda. Estos
crustdceos son normalmente de tamafio pequefio o mediano.
Algunos son familiares, como los Copepoda o los Cirripedia
(percebes), mientras otros llevan vidas apartadas v s6lo son
conocidos por los especialistas. Los maxilépodos han explora-
do el modo de vida pardsito con notable frecuencia, v de
hecho incluyen a todos los grupos principales de crusticeos
parésitos con excepcién de los isdpodos pardsitos {ver mais
adelante). Muchos maxildpodos usan sus anténulas prensiles,
relativamente bien desarrolladas, para agarrarse, siendo logico
pensar que esta capacidad haya side importante en ¢l camino
evelutivo hacia el parasitismo (Grygier, 1983). Visto en su
conjunto, el grupo tiene una historia impresionante, estando
represeatado en el Cambrico y en todas las eras posteriores.
Como ya se ha sefialado, algunos de los fosiles del Cambrico
Superior de Orsten se han encuadrado en los Maxillopoda,
el Cambrico Medio de Burgess Shale puede incluir un
percebe. Los grupos actuales se enumeran alfabéticamente a
continuacidn (mds detailes en Schram, 1986).

® Branchiura (piojos marinos): Aproximadamente 150
especies, ectopardsitos de peces. Se ha sugeride que los
Branchiura deberian relacionarse con otro pequefio grupo de
parasitos de vertebrados llamado los Pentastomida. Mientras
los verdaderos Branchiura estin ausentes del registro fosil,
los pentastémidos aparenternente estdn representados ¢n el
material cimbrico de Orsten (Walossek & Miiller, 1994),
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Fig. 6.- Maxiliopoda:

A) Mystacocarida;

B) Copepoda de vida libre;
C) Copepoda parasito;

D} Ostracoda sin el lado
izquierdo del caparazon;
£} Thoracica.

De Schram (1986).

Fig. 6.~ Maxillopoda:

Aj Mystacocarida;

B) Free-living Copepoda;
C) Parasitic Copepoda;

1)) Ostracoda with left side
of carapace removed,

E} Thoracica.

From Schram (1986).

¢ Copepoda: Incluyen més de 10.000 especies que viven en
précticamente todo tipo de medio acuético imaginable, asi
como un buen ndimero de parisitos. La historia £fosil de los
copépodos es relativamente pobre, pero incluye parésitos
de peces del Creticico. Como los copépodos parasitos,
casi con certeza derivan de formas libres, que deben datar
del Mesozoico (Cressy & Patterson, 1973).

@ Mystacocarida: Unas pocas especies intersticiales de
pequefio tamafio que viven en playas arenosas de la
cuenca del Atlntico. Los Mystacocarida probablemente
evolucionaron hacia un aspecto “primitivo” por progéne-
sis. No hay material fésil, a no ser que el géneroSkara, de
Orsten, esté emparentado, pero la peculiar distribucion de
los mistacocéridos sugiere una evolucién post-jurdsica.

& Ostracoda: Pequefios crustdceos bivalvos de vida libre con
unaasombrosa abundancia de especies. Se calculaun total
aproximado de 40.000 especies entre las fosiles y las
actuales (McKenzie et al,, 1983). Las especies fosiles
tienen una notable importancia estratigrafica. La reeva-
luacion de los Phosphatocopina y Braderiida, del Cambri-
co, permite llegar a la conclusién de que estas formaspo
son ostracodos, como se creia antes, sino que estin enire
jas formas de la Hnea troncal (Hou et al., 1996; Walossek
& Miiller, 1992). Aun asi, los ostracodos siguen teniendo
un inmenso registro fosii a partir del Ordovicico.

¢ Tantulocarida: Diminutos pardsitos de copépodos, ostr-
codos ¢ isopodos de vida libre. Tienen ciclos vitales muy
complicados y pueden estar estrechamente emparentados
con los Thecostraca.

¢ Thecostraca: Incluyen los siguientes grupos: los Ascothe-
racia son parasitos de cnidarios y equinodermos, los
Cirripedia incluyen a los conocidos Thoracica, a los
Acrothoracica y a unos parientes de vida totalmente
pardsita llamados Rhizocephaia. Los enigmdticos Faceto-
tecta se han afiadido a los Thecostraca y cien afios después
de su descubrimiento sigue sin encontrarse su supuesta
fase adulta parasita.

El registro fosil de las formas pardsitas no es muy
bueno. Los indicios del tipo de quistes v agujeros en
parientes creticicos de los grupos hospedadores actuales
pueden muy bien deberse a Ascothoracica. Ademds, se ha
acusado a un pardsito rizocéfalo de ser la causa de un
notable ejemplo de feminizacidn en un cangrejo del
Mioceno (Feldmann, 1998). El material £6sil de Thoracica
s bastante abundante, debido a la facilidad de conserva-
cién de las valvas, relativamente sélidas y a menudo
calcificadas. Se conoce un percebe, Cyprilepas holmi, del
Sildrico, pero los percebes pueden remontarse alin mas
atras si el Priscansermarinus, del Cambrico, es realmente
un percebe. Varios percebes con pedinculo estén repre-
sentados en el Carbonifero, mientras que las formas sin
pedinculo empezaron su amplia radiacion en el Mesozoi-
co (Glenner et al., 1993).

Los grupos que gquedan por comentar se suelen reunir en
la clase Malacostraca, y normalmente se considera a los
Phyllocarida como grupo hermano del resto (Eumalacostraca).

Phyliocarida

Las 20 especies actuales pertenecen al orden Leptostraca (Fig,
7A). Tienen un caparazon bivaive que rodea el torax, el cual
lieva extremidades folidceas destinadas a la alimentacidn. Las
extrermidades nadadoras estdn en el abdomen, que consta de
siete segmentos — uno mas que la mayoria de los demas
malacostraceos (Schram, 1986). Se ha asignado a los Phyllo-
carida un namero considerable de fsiles. Un abdomen
fosilizado de crustaceo del Pérmico (Schram & Malzahn,
1984) podria ser un leptostraceo primitivo. Aparentemente los
Hymenostraca (Fig. 7B), del Cambrico, los Archaestraca,
ordovicico-pérmicos y los Hoplostraca, del Carbonifero,
tenfan todos un abdomen de siete segmentos y un caparazén
bivalvo. Sin embargo, hace falta precaucion, porque estos
rasgos parecen ser primitivos y pricticamente se desconocen
los detalles de los apéndices (Schram, 1986).
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Fig. 7.~ Phyllocarida: A} Leptostraca; B) Hymenostraczi
{Ordovicice). De Schram (1986).

Fig. 7.~ Phyliocarida: A} Leptostraca; B) Hymenostraca
(Ordovician}, From Schram (1986).

Hoplocarida

Esta subclase incluye algunos grupos estriciamente fosiles y
unas 400 especies actuzles de Stomatopoda (galeras), que
normalmente viven en mares cilidos poco profundos (Fig.
8A). Los estomatdpodos son carnfvoros obligados con una
vision excelente para localizar a sus presas y una técnica de
caza peculiar. Tienen los toracépodos segundo a quinto con
garras subqueladas, en forma de navaja. Los toracépodos
segundos, ensanchados y especializados, estin orientados
hacia delante y se extienden repentinamente con suficiente
velocidad y fuerza como para inmovilizar a la mayoria de las
presas, ya sea atravesando animales decuerpo blando, como
los poliquetos, o rompiendo las conchas de moluscos y otros
grupos de concha dura. Los toracdpodes tercero a guinto se
ocupan posteriormente de despiezar la presa (Schram, 1986).
La considerable fuerza balistica requerida para este tipo de
ataques ha dado a las especies grandes de estomatopodos
cierta reputacion de rompedores de acuarios de cristal.

Los hoplocaridos hicieron su primera aparicién en el
Devonico y el Carbonifero. Todos los Palaeostomatopoda y
los Archacostomatopoda (Fig. 8B) de estos periodos proba-
blemente tuvieran cualro toracopodos subquelados de
tamafo muy similar. Ninguno se podiz comparar con el
segundo toracépodo de los Stomatopoda actuales. Por lo
tantto, parece claro que las formas paleozoicas se alimentaban
de otra forma, y se ha sugerido la carrofiz come alimento
(Jenner et al.,, 1998). Los Aeschronectida (Fig. 8C), con
toracdpodos sin garras, es otro grupo de hoplocaridos del
Carbonifero. Pueden ser representantes de una lnea de
hoplocaridos que se alimentaban por filtracitn o quizds de
carrofia (Schram, 1986). Hay Stomatopoda fosiles con
extremidades de morfologia moderna en el Mesozoico
aungue el grupo radid durante el Cenozoico. Aparentemente,
las galeras actuales, con los segundos toracdpodos avanza-
dos v el modo de caza correspondiente, evolucionaron en el
Mesozoico Inferior. Los fésiles mesozoicos v cenozoicos,
junto con las especies actuales, se incluyen en el grupo
Unipeitata (Schram, 1986).

Syncarida

Los Syncarida comprenden unas 150 especies actuales
repartidas entre los drdenes Anaspidaecea y Bathynellacea
(Fig. 9A). Son todos dulceacuicolas, viviendo muchas
especies de forma intersticial en agus del suelo (Schram,
1986). Se ha reconocido un anaspiddceo fosil del Tridsico
(Schram, 1984). Hasta la fecha no ha aparecido material fésil
delos Bathynellacea, pero su distribucidn geogrdfica indicaun
origen no posterior al Paleozoico Superior {Schram, 1977),
Los Palacocaridaces, del Carbonifero y el Pérmico (Fig. 9B)
forman un tercer orden de Syncarida. Los paleccaridaceos
pueden haber vivido en agua salobre y dulce de los continen-
tes paleozoicos (Schram, 1986). La paedomorfosis progenética
ha jugado claramente un papel en la evolucidn de los sincéri-
dos, pero la pasdomorfosis puede haberse dado de forma
convergente en las tres lineas (Schram, 1982).

Peracarida

Los miembros actuales son los Amphipoda (Fig. iOA),
Isopoda(Fig. 10B), Mysidacea{Fig. 16C), Cumacea, Tanaida-
ceay algunos grupoes menores. Auagque la mayoria de los mas
de 15.000 peracéridos conocidos son marinos, varios grupos
han pasado al agua dulce y un grupo de isépodos (las cochini-
[lzs de la humedad) han protagonizado la invasién terrestre de
mayor éxito de todos los crustaceos. Como rasgo distintivo del
cuerpo de los peracéridos estd la cémarz de incubacion
llamada marsupio, que es con toda probabilidad la clave del
éxito del grupe. Bl margupio se encuentra s6lo en las hembras,
encontrandose entre ia cara ventral del torax y las caracteristi-
cas placas {oosteguitos) que scbresalen de algunos de los
toracdpodos. Los huevos y embriones se desarrollan dentro
del marsupio protector hasta que escapan de él en una fase
posterior independiente, la fase juvenil {Schram, 1986).

Casi todos los grandes grupos de Peracarida cuentan
con un registro fosil que se remonta al Carbonifero. Los
extinguidos Pygocephalomorpha (Fig. 10D) eran un elemento
faunistico corriente en ambientes marinos superficiales v
duices del Carbonifero y el Pérmico, Parecen parientes de losg
Lophogastridae v Mysidacea actuales. Los Lophogastridae
estin representados por material fosil a partir del Carbonifero,
mientras que se han atribnido fésiles jurasicos, con dudas, a
los Mysidacea, Los primeros isdpodos marinos son del
Pensilvaniense Medic. Los isdpodos aparentermente lanzaron
una primera invasidn del agua dulce en la transicidn del
Pérmico al Tridsico. Su llegada al smbiente terrestre ha
resultado mas dificil de fechar, Pruebas indirectas, consisten-
tes en decapodos deformes, indican que los isépodos pardsitos
Hevan infectando crustaceos desde ¢l Mesozoico Medio. Por
lo menos, las deformidades de estos decdpodos del Jurdsico se
parecen. mucho a las que causan los isopodos parisitos
actuales. Otros fosiles del Carbonifero se han asignado a los
Spelacogriphacea, los Tanaidacea y los Cumacea. Los
Amphipoda son la excepcidn, al no contar con fosiles paleo-
zoicos ni mesozoicos (Schram, 1986). Sin embargo, las
circunstancias biogeograficas implican que los anfipodos
deben tener su origen, con toda probabilidad, en el Paleozoico
Superior (Barnard & Karaman, 1983). El anfipodo maés
antiguo que se conoce estd incrustado en dmbar béltico del
Eoceno. Curiosamente, se han encontrado fésiles de anfipodos
exclusivamente en Buropa (Schram, 19886), lo cual probable-
mente sea mas indicativo de donde se encuentran los paleon-
tologos que de donde se han conservado los fosiles.
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Fig, 8.- Hoplocarida:

A) Stomatopeda;

B} Aeschronectida
(Paleozoico);

C) Archaeostomatopeda
(Misisipiense}.

De Schram (1986).

Fig. 8.- Hoplocarida:

A) Stomatopoda;

B) Aeshcronectida
{Paleozoic);

€} Archacostomatopoda
{Mississippian).

From Schram {1986).

Fig. 9.- Syncarida:
A} Bathynellacea;
B) Paleocaridacea
{Carbonifero).

Pe Schram (1986).

Fig. 9.- Syncarida:
A) Bathynellacea;

B) Pateocaridacea
(Carboniferous}.
From Schram (1986).

Fig. 10.- Peracarida:

A) Amphipoda;

B} Isopoda;

C) Mysidaces;

) Pygocephalomorpha
(Pérmico).

De Schram (1986).

Fig. 10.- Peracarida:
A) Amphipoda;

B) Isopoda;

C) Mysidaces;

B) Pygocephalomorpha
(Permian).

From Schram (1986).

Eucarida

Constan de tres grupos: 1) los pelagicos Amphionidacea,
monoespecificos (carentes de registro fosif), 2) casi 100
especies de Euphausiacea (krill) y 3) unos 10.000 Decapoda.
Los Euphausiacea (Fig. ] 1A) sonanimales peldgicos, de unos
pocos centimetros de longitud, presentes en todos Jos océanos.
Tienen ocho toracdpodos semejantes, todos con agallas no
cubjertas por el caparazén. Los eufausidceos (kiill) son
conocidos sobre tode come importante fuente de alimento
para las ballenas y por su facultad de emitir luz con unas
estructuras especiales Hamadas fotoforos. Los eufausiiceos
podrian estar representados por fosiles del Carbonifero
(Schram, 1986).

L.os Decapoda (Fig. 11B-D) incluyen animales ubicuos
como los Brachyura (cangrejos), Anomura (cangrejos ermita-
fios v sus parientes), Astacidea (langostas y cangrejos de rio),
Palinura (langostas de roca), a menudo denominados, de
forma colectiva, Reptantia, y crusticeos con aspecto de gamba
como los Carida, Dendrobranchiata y Stenopodida.

Ei £6sil de decapodo mds antiguo es el Palaeopalaemon
newberry (Fig. 11E), del Devonico Superior americano.
Palgeopalaemon combina de forma ambigua elementos
morfologicos de los Astacidea y Palinura y, por lo tanto, no ha
sido atribuido a ninguno de esos dos grupos (Schram et al,
1978). Se conocen fosiles de Astacidea y Palinura del Pérmico
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y ¢l Trisico respectivamente, y ambos grupos desarroliaron
arnplias radiaciones en el Mesozoico.

Las “gambas” dendrobranquiadas estaban presentes en
el Mesozeico, radiando durante el mismo periodo (Schram,
1982), mientras que las gambas carideas, también conocidas
del Mesozoico, parecen haber radiado més tarde, en el
Cenozoico (Glaessner, 1969). Se han reconocido anomuros,
incluidos parientes de log Paguroidea (cangrejos ermitafios),
del Jurdsico (Glaessner, 1969), El primer fésil de cangrejo es
el fmocaris tuberculata, del Carbonifero, descrito a partir de
un caparazdn (ue parece ser de un cangrejo dromidceo
(Schram & Mapes, 1984). Posteriores radiaciones amplias, en
el Jurdsico, ¢l Cretécico v especialmente en ¢l Eoceno, han
dado lugar a la actual diversidad de tos cangrejos (Schram,
1982; 1986). Antes del Jurdsico la mayoria de los crusticeos
decapodos utilizaban la fuerza muscular de su abdomen para
escapar de los predadores. La diversificacion post-iurasica de
los cangrejos (abdémenes reducidos piegados bajo el térax} v
cangrejos ermitafios (abdémenes blandos escondidos en
conchas) coincidié con la enorme radiacién de los peces
teledsteos. Se ha sugerido que la expansion de los peces
teledsteos, eficientes cazadores de crusticeos, acelerd la
tendencia evolutiva de los decdpodos hacia la reduccion de la
longitud del abdomen. La forma resultante, mas corta y mds
compacta, se ve en los cangrejos y cangrejos ermitafios
actuales (Wigele, 1989, 1992).

De todos los grupos principales de crusticeos hay
representacién £osil a partir del Cambrice. La excepeién son
los malacostraceos superiores (Hoplocarida y Bumalacostra-
ca), cuya primera aparicidn data del Devonico Superior (Fig.
12). ;Dénde estaban los primeros malacostraceos? Se pueden
hacer algunas deducciones a partir del registro fasil de
artrépodos devénicos de los antiguos mares de lo que es ahora
Norteamérica. .

Eldredge inicialmente bas6 lo que ahora se considera la
descripcion del conocido fendmeno del equilibrio puntuado
(Eldredge & Gould, 1972) en un estudio meticuloso de la
taxonromia y distribucién de los trilobites facépidos del
Devénico Superior (Eldredge, 1971). Este autor reconocié dos
habitats principales como operativos en 1a evolucién de estas
formas. El primero es un hébitat superficial cercano a la costa,
situado cerca de los mares marginales de Norteamérica justo

Fig. 11.- Bucarida:
AY Buphausiaces;

B) Brachyura;

C) Denclrabranchiata;
D) Caridea;

E} Palacopalaemon
{Devonico).

De Schram (1986).
Fig. 11.- Bucarida:
A} Euphausiacea;

B) Brachyura;

C) Dendrobranchiata;
D) Caridea,

E} Paleecpalaemon
{Devonian).

From Schram (1986).

al oeste de los actuales Apalaches, que sirvid repetidamente
como centro de especiacion del grupo. El segundo es un
hdbitat acuatico més profundo situado mds al ceste, en el mar
epéirico de esa época, v en el que se produjeron sucesivas
evoluciones de los facdpidos. De especial interés para nuestra
historia, sin embargo, es la localizacién de Palaeopalaemon
y Archaeocaris, malacostriceos del Devonico Superior. Estos
crusticeos se encuentran en los mismos depdsitos que los
trilobites epéiricos de aguas profundas. Es tentadora [a teoria
de que los mares epéiricos de los continentes del Devénico
Superior eran en realidad una zona de superposicién de
faunas. Las especies de trilobites parecen haber ido evelicio-
nando a partir de los mares marginales de agua superficial e
invadiendo las aguas profundas. Queremos proponer que los
malacostrdceos pueden haber desarrollado su evolucién en
aguas mucho mds profundas (quizés en la plataforma conti-
nental y en el mar profundo), y haberse dispersado hacia
arriba, hasta los mares epéiricos.

Esta hipdtesis explicaria la ausencia fundamental de
taxones de malacostriceos superiores en las rocas del Paleo-
zoico Inferior y Medio. Los habitats de las profundidades
€stan practicamente ausentes del registro fosil. Hay otras dos
pistas que sugieren que la idea merece ser analizada. En
primer lugar, si que hay una fauna fosil que quizds sea
representativa de hdbitats acudticos profendos, la famosa
fauna devénica de Hunsriick Shales (ver Bartels et al., 1998).
Este depésito no ha dado todavia malacostriceos superiores,
pero si gue presenta una muestra diversa de grupos filogenéti-
camente importantes (incluidos algunos filocaridos interesan-
tes). Aunque en estos momentos sea mera especulacidn,
sospechamos que cuando sepamos mas de los mares profun-
dos del Paclozoico Inferior v Medio, puede que hayamos
descubierto formas primitivas de hoplocéridos v eumalacostra-
ceos. En segundo lugar, las profundidades de los mares
actuales son el hogar de una increible diversidad de decdpodos
y todo tipo de peracaridos. Aunque muchos expertos creen
que la diversidad actual es resultado de una evolucién hacia
las zonas profundas a partir de las zonas superficiales, es
decir, que las profundidades son un refugio para aconieci-
mientos evolutivos gue tienen lugar mas arriba en las comuni-
dades superficiales, es posible gue al menos parte de 1z fauna
de las profundidades sea verdaderamente antigua.



Evolucion y Filogenia de los Crustaceos

245

Phyltopoda! |Maxiilopoda!_1 Malascostraca

% Branchiopoda
Phyllocarida
Ostracoda
Thecostraca

d Branchiura

o Hoplocarida -

4 Syncarida

m Peracarida

s Decapoda

0 =
5 8
g2
5 9%
£l 59 g
518 & &
Periodo £ 68 © 8
N o fur) @ -
Geologico/ g 3 e & ®
Geological cieg E B
Period =i 2f @ o
100 X O
Cenozoico 0 yw
Cenozoic
65
Cretacico
Cretacecus
140
JuUrasico
Juragsic
24
Triasico
Triassic 250
Pérmico
Permian 290
Carbonifero
Carhoniferous ;
e JPennsyivaniant LGB B
Mississippian 3
160
Devonico
Devonian
Fig. 12. - Registro fésit de algunos 419
grupos de crusticeos. Los Silirico
Cephalocarida  incluyen los Silurian 440
tLlngSh:?jCﬂ gevl;»r.ncos. Lo; P;l}u Ordovicico
astomida cam! fiFOS van 1nciul- Ordovician
dos en los Branchiura.
500
Fig. 12. - Fossil record of some .
& d of 5 . Cambrico
crustacean groups. Cephalocarida Cambrian
inciude the Devonian Lipostraca,
The Cambrian Pentastomida are
recorded with the Branchiura. 350

RELACIONES ENTRE LOS CRUSTACEOS

Naturalmente, los capitulos precedentes sélo pueden ofrecer
una introduccién corta v superficial a los Crustacea. Los
hemos dividido, esencialmente, en seis grupos: los primeros
fasiles, incluidos los crustaceomorfos de la linea troncal de la
fFauna de Orsten, los Remipedia, fos Cephalocarida, los Bran-
chiopoda, ios Maxillopoda y los Malacostraca. Lejos de ser
una ceincidencia, esta division refieja de hecho fa filogenia
convencional de los libros de texto (Meglitsch & Schram,
1991, excluyendo los fosiles). Al mismo tiempo, esta division
representa, aunque en diversos grades, las unidades de los
Crustacea tratadas en las filogenias cladisticas de los crustd-
ceos actuales y fsiles (Schram, 1986; Wilson, 1992; Schram
& Hof, 1998; Wills, 1998).

Generalmente los Remipedia (Fig. 4A-4B) aparecen en
la base de los arboles {ver, por ejemplo, Fig. 1) cuandoe se
analizan sélo sus especies actuales (Schram, 1986; Schram &
Hof, 1998). En parte como consecuencia imprevista de basar
su anilisis en las piezas bucales, Wilson (1992) sitha a los
remipedos (y cefalocaridos) como miembros de los Maxitlo-
poda (Schram & Hof, 1998). Cuando Schram & Hof (1998)
inchryeron las especies fosiles, los Remipedia mantuvieron su
posicion de grupo hermano de los demas Crustacea actuales

(Schram & Hof, 1998). El esquema filogenético de Wills
{1998) situaba a los Remipedia en ia raiz.

En los analisis cladistas se ha observado repetidamente
una intrigante tendencia a agrupar, al menos en parte, a {os
Branchiopoda (Fig. 5), Cephalocarida (Fig. 4C) y Phyllocarida
(Fig. 7) en un grupo, los Phyllopoda. Los Phyllopoda apare-
cen como grupo coherente en el andlisis de Schram (1986),
que les dedica mucha atencién. Vuelve a aparecer un esquema
similar cnande Schram & Hof (1998) desarrollan un arbol
parz fos crusticeos actuales {como en la Fig. 1}. Sin embargo,
al inciuir los fosiles, los Phyllocarida salen de los Phyllopoda
y se emparentan cen los Malacostraca, aundque los Cephaloca-
rida y Branchiopeda permanecen juntos como laxones
hermanos. Wills (1998) también obtiene un grupe de tipo
filépodo integrado por los Branchiopoda y los Phyllocarida,
perc en su planteamiento los cefalociridos aparecen mds
emparentados con fos Remipedia que con fos otros grupos.

La posicion de los Maxillopoda (Fig. 6) también parece
inestable. Fn algunas filogenias aparecen bastante arriba en ¢l
“srhol de tos Crustacea”, en otras mds abajo (Fig. 13). Esia
inestabilidad ne puede resultar sorprendente s se considera ia
morfologia tan claramente reducida de este grupo, relativa-
mente “nuevo”, En efecto, apenas se ha liegado a un consenso
sobre cuantos crusticeos actuales deben incluirse en el grupo.
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Aparte, grupos fosiles como Skara (Fig. 3D) y los Cycloidea
muestran claras afinidades con los maxildpodos, v también se
ha discutido la posibilidad de una relacidn con los maxildpo-
dos en el caso del grupo de artrépodos de los Thylacocephala,
que es sumamente eaigmatico (Schram & Hof, 1998).

Schram & Hef (1998) concluyen que los Maxillopoda
(Fig. 6) son parafiléticos, y los separan en dos bloques
contiguos y monofiléticos (Fig. 13). A menudo los Thecostra-
ca se unen a los Branchiura en un solo grupo, mientras os
copépodos y mistacocdridos tienden a unirse con los ostréco-
dos y algunos fosiles de Orsten. Schram & Hof (1998)
observaron que la posicidn de los Maxillopoda era muy
sensible a Ia incorporacion de los fésiles. Cuando se analizan
sblo animales actuales, los maxilépodos (Fig. 6) quedan
situados justo al lado de los remipedos (Fig. 4A-4B), en la
base. Al introducir fosiles en el analisis, los grupos maxilépo-
dos se apartan de los Remipedia y quedan separados de ellos
por ia mayoria de los crusticeos filépedos (Fig. 13A). Luego
Schram & Hof (1998) comentan gue se conoce mas sobre fos
animales actuales que sobre los fosiles (especialmente en lo
que respecta a la anatomia interna "blanda™), y que esto tiende
a distorsionar los analisis. No obstante, este efecto imprevisto
puede evitarse excluyende todos los caracteres “blandos” del
andlisis. Una vez excluidos los caracteres “blandos”, los
Maxillopoda vuelven a ocupar su posicion anterior justo
encima de los remipedos (Fig. 13B) (Schram & Hof, 1998).
Wills (1998) defiende la monofilia de los Maxillopoda.
También los divide en dos subunidades, emparentando de
nuevo a los ostricodos (Fig. 6D) con los fosiles de Orsten
(Fig. 3D-3E), pero surge una relacion algo diferente entre los
otros grupos de maxilépodos. Evidentemente, falta mucho
para que lleguermnos a entender las relaciones de los Maxillo-
poda.

La organizacién interna de los Malacostraca también
varia en los diferentes esquemas filogenéticos. Desde la época
de Calman (1909), y antes de &1, los leptostraceos (Fig. 7A) se
han clasificado como los mds primitives de los Malacostré-
ceos. Sin embargo, los resultados del analisis de Schram
(1986) sugerian que los filocdridos pueden estar més emparen-
tados con los cefalocdridos y branquiocdridos. Esta teoria se
ve apoyada por los andlisis de Wills (1997} y Schram & Hof
(1998). Schram & Hof (1998) revelan que esa es sdlo una de
entre varias posibitidades, y que la posicitn de los filocaridos
podria variar {comparar la Fig. 1 con la Fig. [3), segin los
analisis se hagan con o sin fbsiles y con o sin anatomia
“blanda”. Las bases de datos més completas engloban a ios
filocaridos en un clado amplio de Phyllopeda, cerca de fa base
de los Crustacea del grupo superior. Pero, si se utilizan bases
de datos menores, que dan menos pie a vacilaciones, los
filocaridos entran en los Malacostraca (Schram & Hof, 1998).
Por supuesto, la evolucién de los filocdridos sélo se puede
abordar embarcindose en nuevas lineas de investigacion,
quizds con secuencias moleculares o genética de} desarrolio.

Los hoplocéridos (Fig. 8) aparecen en diversas posicio-
nes, a veces sorprendentes, dentro de los Malacostraca. Unas
veces se emparentan con los Bucarida {Wills, 1997), otrag con
los Peracarida o los Syncarida (Fig. 13) (Schram & Hof,

1998). De todas formas, v dado que los hoplocaridos son
claramente muy apomérficos, esta perturbacidn se debe,
posiblemente, a fa falta de apomorfias sélidas que caracteriza
a los eumalacostriceos. En otras palabras, muchos de los
caracteres que definen a los eumalacostrdceos podrian ser
homoplasias {(semejanzas que no dicen nada sobre la filoge-
nia). Por ejemplo, log caparazones se han formado, modifica-
do y reducido en repetidas ocasiones durante la historia de los
Malacostraca y Jos Crustacea en general. Los Eucarida (Fig.
I1) v los Peracarida (Fig. 10) normalmente constituyen
entidades independientes, aunque no siempre monofiléticas.
Laos Syncarida (Fig, 9) siempre aparecen como parafiléticos y
en la bage de los Malacostraca (Schram & Hof, 1998; Wills,
1998}, reflejando posiblemente la auténtica falta de caracteres
definitorios identificables de los Syncarida.

Finalmente, se¢ ha sometido a andlisis cladistico al
material de Orsten vy a otros fosiles. Los fésiles de Orsten que
Walossek & Miiller (1998) consideran como Crustacea del
grupo superior suelen mostrar, de hecho, fuerte afinidad con
algunos de los crustaceos actuales (Fig. [3). Rehbachiella
(Fig. 3B) v Bredocaris (Fig. 3C) aparecen asociados a los
copépodos {Fig. 6B-6C) y mistacocaridos (Fig. 6A) y en
menor medida a los ostrdcodos, todos ellos mexiiépodos
(Schram & Hof, 1998). Wills (1998) prefiere pensar en una
afinidad entre Bredocaris, Rehbachiella y un clado que
incluye tanto a los Cephalocarida (Fig. 4C) como a los
Phyliocarida (Fig. 7) en algunas versiones, si bien en otras
circunstancias demuestran afinidad con jos Maxillopoda.
Moura & Christoffersen {1996) y Schram & Hof (1998)
opinan que ios crustaceomorfos de la linea basal de Orsten
(Fig.3E) quedan excluidos de los crusticeos del grupo
superior {Fig. 13). La existencia de una serie de transicion al
linaje troncal por debaio del grupe superior, como la que
sugieren Walossek & Miiller {1990) se ve apoyada por el
anélisis de Moura & Christoffersen (1996} y en parte por el de
Schram & Hof (1998). Schram & Hof (1998) identifican dos
fases anteriores al grupo superior; una primera fase caracteri-
zada por la adquisicién de un segundo par de antenas bien
desarroliado, ¥ una segunda fase en la que se forma el labro.
Wills (1998) coloca como raiz de su esquema filogenético a
ios Remipedia, y “obliga”™ a Canadaspis y a animales de la
iinea troncal como Martinssonia a entrar en el grupo superior.

Para conclair: mientras la mayoria de los subgrupos
concretos de los Crustacea estdn claramente definidos y son
facilmente reconocibles, las relaciones entre los principales
subgrupos no estén tan claras. Esta inestabilidad del conjunto
se puede atribuir, sin duda, a lo insuficiente que resulta la
informacidn actualmente disponible para ¢l andlisis filogenéti-
co. Sin embargo, el esquema general actual de parentescos y
desarrollos evolutivos probables es razonable, y forma una
base sdlida sobre la que se pueden basar la investigacion
actual v la futura. Hemos hablado poco de los datos molecula-
res, pero eso ne quiere decir que dichos datos no sean impor-
tantes. Una linea de investigacidn de indudable importancia es
{a combinacién de los estudios morfolégices con los molecu-
lares er un enfoque de “datos completos” (e.g. Wheeleretal,,
1593).
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Fig. 13.- Filogenias de Crustacea actuales y fosiles. En 13A se han empleado en el anélisis todos los datos del corpus. Si se excluyen del anélisis
algunos datos, como los “blandos”, varios grupos cambian de posicion, como se ve en 13B. Los Maxillopoeda, parafiléticos, intercambian puesto
con los Phyllopoda (sin los Phyllocarida). Los Hoplocarida salen de los Peracarida, gue siguen siendo parafiléticos {pero acogen entonces a
algunos Syncarida). La idea de una serie de transicion al linaje troncal se ve apoyada si se excluyen Jos caracteres “blandos”. Abreviaturas: R
= Remtipedia; Pc = Phyllecarida; § = Syncarida; P = Peracarida; Hoplo = Hoplocarida, EL grupe externo esta constituide por un miridpodo y
un insecto primitivo. De Schram & Hof (1998), modificado.

Fig. 13.- Phylogenies of recent and fossif Crustacea. In 134, all data from the data set has been employed in the analysis. When data concerning
“soft” characters ate exchuded form the analysis several groups change their positions as séen in 138. The paraphyletic Maxitiopoda changes
place with the Phytlopoda (without Phyilocarida), The Hoplocarida shift out of the Peracarida, which continues to be paraphyletic (but now
containing some of the Syncarida). A Cambrian stem line transition series gains more support when “soft” characters are excluded.
Abbreviations: R — Remipedia; Pc — Phyllocarida; § ~ Syncarida; P — Peracarida; and Hoplo -~ Hoplocarida. The outgroups were a myriapod
and a primitive insect. Modified from Schram & Hof (1998).
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Evolution & Phylogeny of Arthropoda

CRUSTACEAN EVOLUTION AND PHYLOGENY

Sven Lange & Frederick R. Schram

introduction

During the last decades the origin, evolution, and phylogeny of the
Crustacea have been areas of continued inteliectual ferment, and for
several good reasons. OF approximately a handfil of major
crustacean groups, two have been discovered and deseribed
comparatively late, namely in the 19505 and in the 1980s respecti-
vely, They have in turn had a massive influence on the ideas on
crustacean evolution and phylogeny. During the same period 2
series of interesting fossils have been unearthed, described or
redescribed, and their relevance to crustacean origin and evolution
is stili not fully efucidated. Among these are the Cambrian fossils
from the famous Burgess Shale and more recently discovered the
remarkably well-preserved Orsten fossils, The employment of
computer based cladistic analysis has expanded the possibilities of
organizing the information on external and intemal morphology to
aliow the construction of new phylogenetic trees from large
amounts of data. The most recent effort in this regard (Fig. 1}is the
work of Schram & IHof (1998). In addition, attention has also been
focused on employing molecular sequence data, particularly that
from 185 rDINA, to elucidate phylogenetic relationships (Fig. 2)
(Spears & Abele 1997), but the resolution of motecular trees is still
not as good as that obtained from morphology. We propose to
examine the available data relevant to phylogeny and outline
current thoughts on the evolution of Crustacea.

Cambrian taxa

Numerous fossils of the phylum Arthropoda oceur in that sudden
appearance of marine animals often referred to as the “Cambrian
explosion”. The second half of the Cambrian period manifested
a particular richness in arthropods. Crustacea, Trilobita, and
Chelicerata coexisted with & number of arthropod-iike animals
that are not easily identified with these groups, Fossils from the
Burpgess Shale and the Orsten fauna both illustrate this impoertant
period of arthropod evolution. Many of these fossils have
achieved prominent place in the current ideas and understanding
of the origin and early evolution of the crustacean.

The Canadian Burgess Shale fauna from the Middle
Cambrian includes several arthropods with bivalved shells
previously placed within the Crustacea. The exact relationships of
these forms present problems, of which the species Canadaspis
perfecta provides an excellent example (Fig. 3A). Redescribing
the 5-10 cm long bivalved Canaduspis, Briggs (1978) found the
head to have two pairs of antennae, a pair of mandibles, and two
pairs of maxillae. The maxillae differed only slightly from the
limbs of the thorax, The pattern of trunk tagmosis resembles that
of the recent crustacean group Phyllocarida: an eight-segment
thorax carrying biramous Himbs and a seven-segment abdomen
{albeit Himbless in Canadaspisy. Five pairs of cephalic appenda-
ges together with biramous limbs are clagsical crustacean features
and consequently, Briggs classified Canadaspis as a crustacean.
However an alternative view holds that the resemblance is only
superficial and that Canadaspis is may not in fact be a crustacean
(Schram & Hof 1998; Walossek & Miilier 1998). Another
Burgess Shale fossil, Priscansermarinus barneiti is possibly a
thoracican cirripede, or barnacle, and thus & real Cambrian
crustacean (Collins & Rudkin 1981)

Undisputed crustacean fossils of Cambrian age occur in the
Orsten fauna. Originatly described from southern Sweden, the
Orsten fauna now appears o be widespread in time (Lower
Cambrian — Lower Ordovician) and place {Auvstralia, Baitic area,
Britain, Canada, and Siberia). Common to these faunas are minute

arthropods, usualty less than 2 mm leng and probably meiobent-
hic. During fossilization a phosphatized layer frequently covered
their cuticle, sometimes producing three-dimensional fossils of
very high quality preservation. Scanning electron microscopic
examination of the fossils reveal details usually expected from
whole mounts of extant animals, Larvae and adults of a number
of species that relates to the Crustacea have been described in
amazing details {Walossek & Milller 1997; 1998). Ia resent
decades, the Orsten fauna has deservedly been recognized as a
significant spurce of information about of crustacean origin, early
evolution, and phylogeny.

A number Orsten fossils are apparently crustaceans and are
often assigned to some of the existing crustacean orders (Fig. 3B~
D). For instance Rehbachiella kinnekullensis seems to fit well
within the Branchiopoda while Bredocaris admirgbilis appears to
be Maxillopodan (Miiller & Walossek 1988; Walossek 1993). On
the other hand some of the Orsten fossils, such as Martinssonia
elongata (Fig. 3B} and Goticaris longispinosa, that are almost,
bus not quite, crustaceans form an equally interesting part of the
Orsten fauna, Though these species lack part of the crucial
crustacean characters (see below) they clearly have some affinity
to the Crustacea, as if they parted early from an evolutionary line
that eventually evolved into true crustaceans. Accordingly
Walossek & Miifler (1990} divided the Orsten “Crustacea” inte
two groups: stem lineage crustaceans and crown group crusta-
ceans. The terms describe two parts of a monophyletic group as
suggested by Ax (1985). The crown group includes all the
crustacean forms that share the last common ancestor of the recent
Crustacea and therefore (at least theoretically} have a complete
range of crustacean apomorphies or defining characters. Bredoca-
ris and Rehbachiellu are supposedly such crown group fossils
from the Orsten. The fossiis that parted from the line before all
the defining crustacean apomorphies were attained constitute the
stem lineage crustaceans (Walossek & Mililer 1990, 1998).

Orsten fossils of the Crustacea stem-lineage supposedly
differ from their arthropod predecessors in cerlain detajls.
Modifications presumed to have taken place in the stem line
include 1) a change in the direction of the post antennular exopod
setae, 2) the development of a proximal endite at the limb base,
and 3) obtaining a weli-developed antennule that resembles the
median annulated part of the more posterior limbs. These details
would seem to prove that the stem line animals bear some sort of
relationship to the crown group Crustacea. These mosphological
novelties supposedly led to changes in locomotion and feeding
(Walossek & Miiller 1998). On the other hand, the stem line
fossils lack many of the apomorphies thal characterize true
Crustacea. For instance, stem lineage larvae had four pairs of
limbs, which is a plesiomorphic (primitive or unchanged from the
ancestor) state when compared fo the modern crustacean larva —
the diagnostic crustacean nauplius larvae has only three pairs of
limbs. Even older Orsten-like fossils dating back to the Middle
Cambrian (Fig. 6) are conspicuously nauplius-like (Walossek et
al. 1993) but have not yet been formaily assigned to the Crusta-
cea. The enigmatic Phosphatocopina occur at several Orsten
locations (Walossek & Miiller 1998). Once considered true
crustaceans {e.g. see Schram 1986), they now seem better placed
among the stem fine forms (e.g. see Schram & Hof 1998). If so,
they are among the oldest members of the stem line crustaceo-
morphs and extend crustaccan phylogenesis back to the Early
Cambrian {Walossek & Miitler 1998), well before the Burgess
Shate.
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Walossek & Miiller (1990} recognize a group of apomorp-
hies characterizing the crown group crustaceans. 1) The nauplia
with three pairs of limbs (antennules, second antennae and
mandibles) form the first stage in the ontogeny of crustacean. 2)
The feeding apparatus is bipartite; first only the three nauplia
Himbs involved, but later the more posterior maxiilules take over.
The naupliar feeding apparatus stays funetional while the adult
apparatas develops during a series of molts. 3) The mouth region
includes a specialized labrum, which covers the mouth, and a pair
of paragnaths, elements that have not been found in the stem
lineage (with the possible exception of Phosphatocopina). 4) The
posterior lumbs gre specialized for swimming and suspension
feeding. 3) Finally, the telson seems to have had tenninal anus
and a pair of articulate paddle-shaped rami. These developments
could be related to either a change in swimming {posterior limb
modifications; caudal rami and maybe even the nauplia) in
feeding habits (bipartite feeding apparatus; the inclusion of the
maxillule in the mouthparts; modifications to the mouth region
and o the posterior limbs) or both. Schram (1986) postulated that
the grappling mode of acquiring food essentially seen in the
nauplius larva and in the adults of many crustaceans, was the
primitive feeding type, and that all other, e.g. filter feeding, are
derived,

A recent review {Walossek & Miilier 1998) tentatively
adds adult features to the list of crown group Crustacea charac-
ters; a head with five limb bearing segments enclosed in a shield.
It seems possibly that the fifth and posterior most cephalic limb
was not originally differentiated into & maxilla. A functional
maxilla, tracditionally considered an aporporphy in Crustacea, thus
seems to have been attained after the last common ancestor to the
crown group Crustacea. However, the analysis of Schram & Hof
{1998) indicates that the mandibles as well as two sets of maxillae
in crustaceans probably evolved at the same stage.

Our working knowledge of Cambrian crustaceans seems to
be fimited to minute forms. This couid very well be a coincidence
of special circumstances of preservation. Howeves, the following
Ordovician period is also best known for small crustaceans. Some
of the Orsten animals persisted and were joined by members of
the ostracodes, also a group of small crustaceans. Save for the
possible “big” species from the Burgess Shale and early possible
Phyllocarida, medium to iarge-size crustaceans are first recorded
in the Silutian and the Devonian periods, of course side by side
with a multitude of tiny ostracodes. Crustaceans from the Silurian
and Devonian fauna included relatives of the phylicearids, the
stomatopods, true lebster-like decapods, stalked barnacles and
possibly burrowing barnacles. In the Carbonifercus Syncarida and
several orders of Peracarida arose. The decapods have a comparg-
tivly poor fossil record in the Paleczoic with many groups
appearing at the transition between the Permian and the Triassic
(Schram 1982; 1986)

Major groups of true crustaceans

Living crustaceans and their close refatives from the fossil record
are usually arranged in the following five major groups (Table 1).

Remipedia

Remipedia (Yager 1981) is the most recently described class of
Crustacea. All 11 extant species of Remipedia belong to the order
Nectiopoda {Fig. 4A}; nire occur in the Caribbean area, one in the
Canary Islands, and lately one species has been discovered in
Western Australia. All species inhabit anchialine caves where
they occur in a brackish zone characterized by a low level of
oxygen and a somewhat unusual chemical environment (Y ager &
Humphrey, 1996}. Field observations record remipedes that, while
swimming ventral side up, fed on caridean shrimp and discarded
the empty cuticles of the prey after finishing the meal. The
remipede mouthparts are specialized for gripping and holding
prey and include unique fang-tike maxillules that apparently
puncture the prey cuticle and inject a toxic and/or histolytic

substance. This substance is thought to dissolve the prey interior
tissues literally enabling the remipede to suck out the digestate
{Schram & Lewis, 1986).

Apart from these clearly advanced raits the morphology of
the remipedes seams plesiomorphic. They lack posteephalic
tagmasis, that is, their body is not regionalized inte a thorax and
an abdomen. Instead the trunk consists of up to 30 virtually
identical segments. Furthermore, each trunk segment possesses a
pair of biramous paddle-like iimbs. When the animal swims it
moves its limbs in metachronal waves. The internal morphology
also includes some apparently primitive features such as ladder-
like nerve systern and gat diverticula in cach segment, Remipedes
appear to be simuitanecus hermaphrodites, males and famales at
the same time (Schram 1986). Unfortunately the embryology and
early larval development of remipedes are still completely unknown.
Information regarding these subjects are much needed and very
likely to answer a fot of questions about the phylogenetic position of
this puzzling group.

The palacontological record of the Remipedia has been
extended back to the fossil Tesnusocaris goldichi (order Enantio-
podaj from the late most Mississpipian of west Texas in North
America (Fig. 4B). Another species, Cryptocaris hootehi, ocours
in the Middle Pennesylvanian of Illinots, The raptorial cephalic
appendages clearly displayed in Tesnusocaris definitely approxi-
mate those of the extant remipedes suggesting that a sister group
rejationship exists between the Enantiopoda and Nectiopoda
(Emerson & Schram 1991).

The distinctive geographica! distribution of the known
extant remipedes indicates an ancestry in the ancient Tethys Sea
that used to separate the Gondwana and the Laurasia. Indeed the
Paleozeic enantiopods are found on the ancient continent of
Laurasia, in what became the Western Tethys (Schram 1986).
When the Gondwana and Laurasia landmasses drifted apart the
remipedes likely became isolated in their present locations.

Cephalocarida

Since Sanders described the first cephalocarid in 1955, the number
of known species has slowly increased to around 10 forming the
order Brachypoda, They are oaly few mm fong and typically live in
the flocculent surface layer of mud bottorms. They have beesn
coliected in coastal areas in many parts of the world’s oceans
usuaily at shaliow depths, but at least one species goes deeper than
i km (see Schram 1986). Cephalocarid tagmosis is obvicus (Fig.
4C). Following the head are 20 segments of which the anterior
eight constitutes the thorax and the remaining segments matk the
abdomen. Typically the abdomen has a single anterior pair of
reduced egg bearing appendages and the anal segment carries long
rami. The cephalocarid head consists of the usual 5 segments, but
only the four anterior most appendages differ significantly from the
theracopods. In other words, the maxillae essentially resembie the
posteephalic limbs. Supposedly the maxiliae also functions as
postcephalic limbs. These limbs move in a2 metachronal pattern at
the same time achieving locemotion and feeding. Feeding is
accomplished when particles are trapped by setae on the median
part of the postcephalic limbs and conveyed forward to the mouth-
via the median food groove (Sanders 1963}, The thoracopod-like
appearance of the maxilla seems to be primitive mirroring the
observations from the Orsten fossils by Walossek and Miiller
(1990}, Cephalocarids display an anamorphic development (grow
gradually through a series of molts aquiring new segments and
limbs at a slow fixed rate) {Sanders & Hessler 1963}, which would
seem to be primitive. Walossek (1993) notes that the acquisition of
segments and limbs is less synchronal in Cephalocarida than
observed in some of the Orsten species.

Although they were from their first description proncunced
primitive, attention has been brought to the fact that some of the
apparently primitive features of the group may in fact be highly
derived adaptations to the particular habitat and mode of life of
the cephalocarids. Many aspects of the cephalocarid morphology
are strongly suspected of being a result of progenetic paedomorp-
hosis, i. e., the appearance of reproductive gonads in what is
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essentially an early larva-like stage of the life cycle (Schram
1982). Conscquently, rather than being primitive, cephatocarids
are quite specialized.

The fossii Lipostraca, Lepidocaris rhyniensis from
Devonian Scotland, has been proposed as a sister group to the
recent Cephalocarida (Schram 1986; Schram & Hof 1988), but
may be closer to the class Branchiopoda (Walossek 1893).

Branchiopoda

Traditionally this class (Fig. 5) contains the four recent orders
Anostraca (fairy shrimp), Conchostraca (clam shrimp), Notostra-
ca {tadpole shrimp} and Cladocera (water fleas) - all together
maybe 1000 species. Their sizes are usnally around & few mm, but
a few species reach sizes up to 16 om. They inhabit predomi-
nantly limnic and brackish water, often of a temporary sort (see
Schram 1986). Before the discovery of Cephalocarida and
Remipedia, the Branchiopoda were considered a likely medel for
the ancestral erustacean (e. g. Calman 1909). A reason for this
view was that some forms apparently lack body tagmosis, had a
high number of frunk segments {up to around 40), and possessed
seemingly primitive appendages. These simple so-called phyilo-
podus limbs generally lack segmentation and are used in filter
feeding, once believed to represent the ancestral condition in the
Crustacea. However such Hmbs are unique to branchiopods, and
thus rather than being primitive, more likety a defining apo-
morphy of the group (see Schram & Hof 1998},

The fossil record of the branchiopods is long but modest
even when distantly related extinct groups are inciided. The
Orsten Rehbachiella from the upper Cambrian would seem to
indicate the presence of Branchiopoda near the dawn of the
Crustacea (Walossek 1993). Conchostracan carapaces are known
from the Devonian onwards, Other early branchiopods include the
Hurassic Kazacharthra, which could be either Notostraca, or their
sister group. Unsurprisingly the delicate Cladocera and Anostraca
make poorer fossils. However, they are definitely known from the
Oligocene and the Miocene respectively, and probably extend
back further in time. Ambiguous fossils displaing a general
simifarity to anostracans occur as early as the Sijurian and the
Carboniferous (Schram 1986).

Maxillopoda

The class Maxiilopoda was erected by Dahl in 1956 to accomme-
date a strikingly disparate assembly of crustaceans (Fig. 6)
distinguished by a comparatively short trunk usually composed of
no more than 11 segments including a maximum of six thoracic
segment and six thoracopods. The seventh post-cephalic segment
often serves reproductive purposes and may sport a median penis.
Confusingly, no maxillopodan subgroup possesses all the
characters that define the entire class {Boxshall 1992; Newman
1992). Modern analysis using either molecutar data (Abele etal,
1992) or morphological data {Schram & Hof 1998) question the
monophyly of Maxillopoda. The Maxillopoda are typically smail
to medium sized crustaceans. Some are familiar forms like
Copepoda and Cirripedia {barmacles), while others lead hidden
lives only noticed by the specialists, Maxiliopodans have explored
the parasitic lifestyle with a remarkable frequency, in fact they
include every major parasitic group of crustaceans save for the
parasitic isopods (see later). Many maxiilopodans use their
comparatively weli-developed prehensile antennules for attach-
ment and it is not inconceivable that this capability was important
on the evolutionary road to parasitism (Grygier 1983). Taken as
a whole the group has an impressive history and is represented in
every era from and including the Cambrian. As already noted,
some of the Upper Cambrian Orsten fossils have been assigned to
Maxillopoda and the Middle Cambrian Burgess Shale may
include a barnacle. Extant groups are listed alphabetically below
(for details, consult Schram 1986).

¢ Branchiura{fish-lice): approximately 150 species ectoparasites
of fishes. It has been suggested that Branchiura should be

lincked to another small group of vertebrate-parasites catled
Pentastomida, While the true Branchiura does not figure in the
fossil record, the pentastomids apparently occurs in the
Cambrian Orsten material {Walossek & Miiller 1994).

& Copepoda; comprise upwards of 10,000 species that occur in
just about every aguatic environment imaginable as well as a
considerable portion with parasitic {ifestyles. Copepod fossil
history is comparatively poor, but it includes fish-parasites
from the Cretaceous. Since parasitic copepods almost certainly
evoived from free-living forms the latter must, not surprising,
have been around in the Mesozoic (Cressy & Patterson, 1973).

©  Muystacocarida: foew small interstitial species fromsandy beaches
around the Atlantic basin, The Mystacocarida probably evolved
their ‘primitive’ appearance through progenesis. There is
absolutely no fossil record, unless the Orsten genus Skara is
related, but their peculiar distribution would suggest a post-
Jurassic evolution for the mystacocarids,

& Ostracoda: small free-living bivalved crustaceans with a
staggering abundance of species. A total of probably 40,060
described fossil and extant species have been inferred (McKen-
zicetal. 1983). The fossil species have a substantial stratigrap-
hic importance. Reinvestigations of the Cambrian Phosphato-
copinag and Bradoriida conclude that these ferms are not
ostracodes as once believed but rather belong among the
crustacean stem line forms {(Hou et al. 1996; Walossek &
Miiller 1992). This nevertheless leaves the ostracodes with an
immense fossil record running from the Ordovician onward,

@ ‘Tanulocarida: minute parasites on free-living copepods,
ostracodes, and isopods. They display very complicated life
cycles and may be closely refated te the Thecostraca.

& Thecostraca contain the following groups. Ascothoracida are
parasites of cnidarians and echinoderms. Cirripedia include the
well-known Theracica (sessile barnacles), the Acrothoracica
{burrowing barnacies), and some entirely parasitic relatives
called Rhizocephala (parasitic barnacles). The enigmatic
Facetotecta {y-larvae) have been added to the Thecostraca, and
one hundred vears after their discovery their presumed parasitic
adult stage continues to elude science.

The fossi! record of the parasitic forms is not very strong.
Traces like cysts and holes in Cretaceous relatives of the
present day host-groups could have been inflicted by Ascotho-
racica. Furthermore, a rhizocephalan parasite has been accused
of effecting a remarkable example of feminization in a Mioce-
ne Crab (Feldmann 1998). The thoracican fossil record is quite
good due to the preservability of the comparatively solid and
often calcified valves. A statked barnacie, Cyprilepas holmi, is
known from the Silurian, but stalked barnacles may go back
even further if the Cambrian Priscansermarinus is in fact a
barnacle. Several stalked barnacles occurred represented in the
Carboniferous while the unstalked barnacles began their
extensive radiation in the Mesozoic era (Glenner ef al. 1995},

The remaining groups for us to consider are usualiy united
within the class Malacostraca, conventionally with the Phyilocarida
as sister group to the remainder (the Eumalacostraca):

Phytlocarida

All 20 extant species belong to the order Leptostraca (Fig. 7A).
They have 2 bivalved carapace that surrounds a thorax, which
carries foliaceous feeding limbs. Swimming limbs are found onthe
abdomen that consists of seven segmenis — one more than most
other malacostracans {Schram 1986}, A considerable number of
fossils have been assigned to the Phyllocarida. A fossilized
crustacean abdomen from the Permian (Schram & Malzahn 1984)
could have been an early leptostracan. Apparently the Cambrian
Hymenostraca (Fig. 7B), the Ordovician-Permian Archaeostraca,
and the Carboniferous Hoplestraca all had sevea-segmented
abdomen and & bivalved carapace. However, caution is warranted
because these features look primitive and because details concer-
ning the appendages are virtually usknown (Schram 1986).
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Hoplocarida

This succlass includes some strictly fossil groups as well as sbout
400 extant species of Stomatopoda (mantis shrimps) typically living
inshaltow warm seas (Fig. 8A). Stomatopods are cbligate carnivo-
res with excetlent sense of sight for locating prey and a unique
hunting technique, Their second to Tifth thoracopods have subche-
late claws, shaped like jackknives. The enlerged and specialized
second theracopods are directed forwards at potential prey and
suddenly extended with sufficicnt speed and force to immobilize
most prey either by spearing soft-bodied forms such as pofychactes,
orby smashing mofluscs and other hard-shelled phyla. Thoracopods
three to five are involved subsequently in shredding the prey
(Schram 1986). Due to the considerable ballistic force involved in
the attack, larger stomatopod species have gained a reputation for
smashing glass aquaria in which they have been placed.
Hoplocaridans made their first appearance in the Devonian
and the Carboniferous. All the Paleaostomatopoda and the Az-
chagestomatopoda (Fig. 8B) of these periods probably possessed
four very similar-sized subchelate thoracopods. None were
comparable to the second theracopod of the recent Stomatopoda.
Therefore it seems clear the Paleozoic forms fed in a different way
and scavenging has been suggested (Jenner et al.1998). The
Aeschronectide (Fig. 8C) with clawless thoracopods is ancther
hoplocaridan group from the Carbeniferous. They may representa
filter feeding or perhaps scavenging line of Hoplocarida (Schram
1986). Fossil Stomatopoda with modern type limb-momphology
occured in the Mesozoic era and radiated during the Cenozoic era.
Apparently mantis shrirap with the advanced second thoracopods
and the comresponding hunting pattern evolved in the early Meso-
zoic. The Mesozoic and Cenozoic fossils as well as the extant
species are all included in the group Unipeltata (Schram 1986).

Syncarida

Syncarida containg about 150 extant species divided into the orders
Anaspidacea and Bathyneltacea {Fig. 9A). Allare limnic and many
species live interstitially in ground water {Schram [986). A Triassic
fossil anaspidacean has been recognized (Schram 1984). So far the
Bathyaellacea tack a fossil record, but their geographical distribu-
tion indicates an origin not later than the Upper Paleozoic (Schram
1977). The Carboniferous and the Permian Palaeocaridacea (Fig.
9B) form a third order of the Syncarida. Palacocaridaceans may
have inhabited brackish and limnic water of the Paleozoic conti-
nents {Schram 1986). Progenetic paedormorphosis clearly played a
part in syncarid evolution, but paedomorphosis coutd very well
have ocewrred convergently in all three lines (Schram 1982).

Peracarida

The extant members include Amphipoda (Fig. 10A), Isopoda (Fig.
10B), Mysidacea (Fig. 10C), Cumacea, Tanaidacea and some
smaller groups, Though most of the more than 15,000 peracaridans
are marine, several groups have entered freshwater, and one group
of isopads (the wood lice) are responsible for the most successful
terrestrial invasion accomplished by any of the crustaceans. A
broeding chamber called the marsupium is a distinet feature of the
peracaridean body plan and most likely a key to the success of the
group. Found only in the femnales the marsupium is formed between
the ventzal side of the thorax and characteristic plates {obstegites)
emerging from seme of the thoracopods. Eggs and embryos will
develop within the protective marsupium until they escape ata late,
and independent, juvenile stage (Schram 1986).

Nearly ali large groups of Peracarida have fossil records
stretehing back to the Carboniferous. The extinct Pygocephalo-
morpha (Fig. 10D} formed a common faunal element in shallow
marige and limnic eavironments of the Carboniferous and the
Permian. They seem to be allies of the living Lophogastridae and
Mysidacea, The Leophogastridae have a fossil record starting in the
Carboniferous, while Jurassic fossils have been hesitantly assigned
to Mysidacea. Marine isopods are first known from the Middle
Penngylvanisn. Isopods apparently launched an early invasion of

freshwater around the Perm-Triassic transition. Their ascent to the
terrestrial environment has proven more difficult to date. Indirect
evidence in the form of deformed decapods indicates that parasitic
isopods have infected fellow crustaceans since the Middle Meso-
zoic. At least the deformities of these Jurassic decapods strongly
resemble those caused by present day parasitic isopods. Other
Carbeniferous fossils are referred to the Spelacogriphacea, the
Tanaidacea and the Cumacea. The Amphipoda stands as an
exception having noe Paleozoic or Mesozoic record {Schram 1986).
Howsever, biogeographical circumstances imply that amphipods in
all probability originated in the Late Paleozoic {Bamard & Kara-
man 1983). The earliest known amphipod is embedded in Eocene
Baitic amber, Oddly fossil amphipods have been found exclusively
in Burope {Schram 1986), probably more a reflection of where the
paleontologists are rather than where the fossils are preserved.

Eucarida

Consists of three groups: 1) the monospecific pelagic Amphionida-
cea (without a fossil record), 2) almost 100 species of Euphausia-
cea (Krill) and 3) about 10,000 Decapoda. The Evphausiacea (Fig,
11A) are pelagic animals, a few centimeter in length, occuring in
all oceans. They possess eight similar thoracopods each carrying
gills that are uncovered by the carapace. Buphausiaceans are best
known as an important food-source for baleen whales and for their
ability to emit [ight from special structures called photophores. The
euphausiaceans could be represented by Carboniferous fossils
(Schram 1986).

The Decapoda (Fig. 1 1B-D) includes ubiquitous animals like
Brachyura (crabs), Anemura (hermit crabs and allies), Astacidea
(lobsters and crayfish), Palinura {rock lobsters) often collectively
refesred to as Reptantia and shrimp-shaped forms like Carida,
Dendrobranchiata and Stenopodida,

The eartiest decapod fossil is Palacopalaemon newberry

(Fig. 11E) from Notth American Late Devonian. Palecopalaemon
features an ambiguous mixture of morphological details known
from Astacidea and Palinura and has consequently not been
assigned to any of the two groups (Schram et al. 1978). Fossils of
Astacidea and Palinura are known from the Permian and the
Triassic respectively and both groups went through extensive
radiations in the Mesozoic,
The dendrobranchiate “shrimp” occurred and radiated in the
Mesozoie (Schram 1982) while the caridean shrimp, also known
from the Mesozoic, seem fo have radiated later in the Cenozoic
(Glaessner 1969). Anornurans including relatives of the Paguroidea
(hermit crabs) are recognized from the Jurassic (Glaessner 1969).
The earliest fossii crab is the Carboniferous Imocaris mberculata,
described from one carapace that appears to be a dromiacean crab
(Schram & Mapes 1984}, Subsequent extensive radiations in the
Jurassic, Cretasgous, and in particular in the Eocene led to the
present diversity of modern crabs {Schram 1682; 1986). Before the
Jurassic most decapod crustaceans probably relied on the muscle
power of the abdomen to escape potential predators. The post-
Juragsic diversification of crabs (reduced abdomens held under-
neath the thorax) and hermit crabs (soft abdomens hidden in shelis)
coincided with the massive radiation of the modern teleost fish, It
has been suggested that the rise of teleost fish, efficient crustacean
hunters as they are, accelerated an evolutionary tendency among
decapods to reduce long muscular abdomens. The resulting shorter
and more compact body shapes are seen in contemporary crabs and
hermit crabs (Wigele 1989; 1992).

All large groups of crustaceans have fossii records that
extend from the Cambrian. The singular exception to this are the
higher malacostracans (Hoplocarida and Eumalacostraca), whose
earfiest appearance cccur in the late Devonian (Fig. 12). Where
were the first malacostracans? Some hints may be discerned in the
fossil record of Devonian arthropods from the ancient seas of what
is now North Ameriea.

Eldredge originally based what has now become the
description of the well-known phenomenon of punctuated equili-
brium (Eldredge & Gould 1972) on his meticulous studies of the
taxonomy and distribution of the late Devonian phacopid tritobites
(Eldredge 1971), Eldredge recognized twoe prime habitats operant
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in the evolution of these forms. The first is a shallow near shore
habitat iocated near the marginal seas of North America just west
of what are now the Appalachian highlands that served as a
reservoir for repeated speciation in the group. The second is a
deeper water habitat further o the west in the epeiric sea of that
time and mnto which repeated evolutions of phacopids occurred, Of
special interest to our story here, however, is the location of the
Late Devonian malacostracans Palacopalaemon and Archacocaris.
These crustaceans occur in the same deposits as the deeper water
epeiric trilobites. It is tempting to suggest that these epeiric seas of
the Late Devonian continents were in facta point of faunal overlap.,
The trilobites appear to have been evolving species from the
shaliow water, marginal seas and invaded the deeper waters, We
want to propose that malacostracans may have been evolving in
much deeper waters {perhaps of the continental slope and in the
true deep sea), and dispersed up onto the epeiric seas.

Such a hypothesis would account for the essential absence
of higher malacostracan taxa in rocks of the Lower and Middie
Paleozoic. Deep sea habitats are all but facking in the fossi! records.
That this consideration deserves further consideration receives
some support from two other clues. First, one fossil fauna does
perhaps represent a deep-water habitat, the famous Devonian fauna
of the Hunsriick Shales (see Bartels et al. 1998}, This deposit is not
yet known to contain higher malacostracans, but it does preserve a
diverse array of phylogenetically important groups {including some
interesting phyllocarids). While i is shear speculation at this point,
we suspect that when we know more about the deep sea of the
Early and Middle Paleozoic, we may have discovered hopiocaridan
and eumalacostracan primitive forms. Second, the deep sea today
is the home of an incredible diversity of shrimp-iike decapods and
ali sorts of peracarid taxa. Although many experts believe that this
current diversity is the result of evolution into the deepest abyss
from shallower water habitats, that is, that the deep sea is a
refugium for evolutionary events that cccur up on the shallower
marine communities it is likely that at least parts of the deep sea
fauna are truly ancient.

Crustacean interrelationships

Naturally the preceding chapters offer but a short and superficial
introduction to the Crustacea. They were essentially divided into six
groups: early fossils including the stem line crustaceomorphs from
the Orsten fauna, the Remipedia, the Cephalocarida, the Branchio-
poda, the Maxillopoda, and the Malacostraca, Far from being a
coincidence this arrangement actually reflects the conventional
textbook phylogeny (Meglitsch & Schram 1991: excluding fossils).
At the same time this grouping represests, albeil to a varying
degree, the units of the Crustacea treated in cladistic phylogenies of
recent and fossil erustaceans {Schram 1986; Wilson 1992; Schram
& Hof 1998; Wills 1998).

Generally the Remipedia (Fig. 4A and B) occur at the base
of the trees (see for instance Fig. 1) when only extant species are
analyzed (Schram 1986; Schiram & Hof 1998). Partly a side-effect
of concentrating on mouth parts in Wilson’s (1992} analysis, the
remipedes (and cephalocarids) appear among the members of the
Maxiliopoda (Schram & Hof 1998). When Schram & Hof (1998)
included fossil species the Remipedia maintained its position as
sister group to the remaining extant Crustacea (Schram & Hof
1998). Wills’s (1998) phylogenies had Remipedia as root.

An intrigaing tendency for at least a partial assembly of
Branchipoda (Fig. 5), Cephalocarida {Fig. 4C), and Phyllocarida
(Fig. 7) in one group, the Phyllopoda, was observed repeatedly in
the cladistic analyses. Phytlopoda occurred as a coberent group in
the analysis of Schram {1986} and received quite a lot of attention.
A similar pattern recmerged when Schram & Hof (1998) developed
a tree for the recent crustaceans (as shown in Fig.1}. However,
when the fossils were included, the Phyllocarida shifted out of the
Phyliopeda and affiliated with the Malacostraca, Nonetheless, the
Cephalocarida and Branchiopoda stayed together as sister taxa.
Wills (1998) alsc obtained a phyllopoed like group, comtaining
Branchiopoda and Phyllecarida, but in his treatment the cephaloca-
rids appear closest to the Remipedia.

The position of Maxillopoda {Fig. 6) seems unsetiied as well,
In some phylogenies, they appear high in the “tree of Crustacea”,
inothers lower (Fig. 13}, This instability is hardly surprising when
one considers the evidently reduced morphelogy of the members of
this comparatively “new™ group. Indeed, a consensus has barely
been reached about how many living crustaceans should be
included. In addition fossil groups like Skara {(Fig. 3D) and
Cycloidea show clear affinities to the maxiliopods and a maxiliopo-
dan relationship has also been discussed for the very enigmatic
arthropod group, Thylacocephala {Schram & Hol 1968).

Schram & Hof (1998} found Maxiilopoda (Fig. 6) to be
paraphyletic resolving in to two adjacent, otherwise monophyletic
clusters (Fig. 13). Often Thecostraca would join Branchiura in
one group, while copepods and mystacocarids tended to unite with
ostracodes and some Orsten fossils. Schram and Hof found that
the position of Maxillopoda was quite sensitive to the incorpora-
tien of fossils. When only recent animals were analyzed maxille-
podans (Fig. 6) would occur right next the to basal remipedes
(Fig. 4A end B). After fossiis were introduced into the analysis,
the maxiilopodan groups moved away from the Remipedia and
between these two, most of the phyllopodus crustaceans would
squeeze in (Fig. 13A). Next Schram & Hof (1998) considered the
fact that more is known about recent animais than about fossiis
(especiaily concerning “soft” infernal anatomy). This tends to
distort the analyses. However, this unwanted effect can be
circumvented by excluding all such “soft” characters from the
analysis. With the “soft” characters excluded, Maxillopoda
reoccupied its former position justabove the remipedes (Fig. 13B}
(Schram & Hof 1998). Wiils (1998) obtained a monophyletic
Maxiilopoda. It also split into two subunits with ostracodes (Fig.
6D} and Orsten fossils (Fig. 3D and E) allied again, but a
somewhat different relationship between the other maxillopedan
groups occurred. Clearly a lot has to be done before we can hope
to understand the relationships of the Maxillopeda,

The internal organization of the Malacostraca also varies in
the phylogenies. Since the time of Calman (1509) and earlier the
leptostracans (Fig. 7A) have been classified as the most primitive
of the Malacostraca. However, the results of the phylogenetic
analysis of Schram (1986) suggested that the affinities of the
phyllocarids might instead lie with the cephalocarids and branchio-
carids. This suggestion finds some endorsement in the analyses of
Wills (1997) and Schram & Hof (1998). Schram & Hof (1998%)
revealed that this was only one of a number of possibilities and that
the position of the phyllocarids could shift {compare Fig. 1 with
Fig. 13}, depending on whether the analyses were run with or
without fossils, and with or without “soft” anatomy. More inclusive
databases place phyliocarida within a larger clade of Phyilopoda
near the base of the crown group Crustacea. More narrowly
construed databases, atbeit, with less uncertainty in them, shift
phyllocarids into the Malacostraca (Schram & Hof 1998). Ob-
viously the evolution of phyllocarids can only be addressed with the
pursuit of some new lines of research, perhaps involving molecuiar
sequencing or investigating developmental genetics,

The Hoplecarida (Fig, 8) emerge at various sometimes-
surprising locations within the Malacostraca. Sometimes hoploca-
rids ally with the Eucarida {Wills 1997), sometimes with the
Peracarida or the Syncarida (Fig. 13) (Schram & Hof 1998).
However, since the hoplocarids are clearly highly apomorphic, this
disturbance is presumably caused by the lack of robust apomorp-
hies that mark the cumalacostracans. In other werds, many of the
defining characters in the eumalacosracans could be homoplasies
{phylogenetically uninformative similarities). For example,
carapaces have apparently been formed, modified and reduced
repeatedly in the history of the Malacostraca and the Crustacea in
general. Eucarida (Fig. 11) and Peracarida (Fig. 190) usually form
separate entities aithough not always monophyletic. Syncarida{Fig.
9) consistently occur paraphyletic near the base of the Malacostraca
{Schram & Hof 1998; Wills 1998), presumably reflecting a real
lack of identifiable defining characters in the Syncarida.

Finally the Orsten material and a number of other fossils
have also been subjected to cladistic analyses. The Orsten fossils
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Walossek & Miller (1998) believed to constitute crown group
crustaceans really tend to display a strong affinity to some of the
recent crustaceans (Fig. §3). Bredocaris (Fig. 3B) and Rehbachie-
Ha {Fig. 3C} emerged with the maxillopodan copepods (Fig. 6B
and C) and mystacocarids (Fig. 6A) and to & lesser extend the
ostracodes {Schram & Hof 1998). Wills (1998) found & preferred
affinity between Bredocaris, Refibachiella, and a clade containing
both Cephalocarida (Fig. 4C) and Phyllocarida (Fig. 7) in some
treatments. However, under other circumstances they exhibited
affinities to the Maxillopoda. Moura & Christoffersen (1996) and
Schram & Hof (1998) found that the Orsten stem line crustaceo-
morphs (Fig. 3E) would occupy a position outside the crown
group crustaceans (Fig. 13). A stemn Hae transition series below
the crown group as suggested by Walossek & Miiller (1990)
gained support from the analysis of Moura & Christoffersen
(1996) and partially from the analysis of Schram & Hof (1998).
Schram & Hof identified two stages preceding the crown group;

an early stage marked by the acquisition of distinct second
antennae and a later stage were the labrum was formed. Wills
(1998) rooted his phylogenies with Remipedia whereby he forced
the Canadaspis and stem line animals like Martinssonia into a
position within the crown group.

In conclusion, while most of the specific subgroups of
Crustacea are clearly defined and recognizable, the relationships
between major subgroups are not o clear. This everall fnstability
is related undoubtedly to am insufficient amount of information
currently available for phylogenstic analysis. However the present
broad pattern of relationships and probable evolutionary scenarios
are not unreasonable and form a solid basis upon which ongoing
and future research will occur. We have written here listle about
molecular evidence, which is not to say that such evidence is not
important. One undoubtedly important line of research will result
when we combine morphological studies with molecutar into a total
evidence approach (e, g. Wheeler et al. 1993).





