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CRUSTACEA

INTRODUCCIÓN

El subphylum Crustacea contiene una gran
diversidad de formas, hecho que se comparece
con su larga historia evolutiva (los crustáceos
se hallan presentes desde comienzos del Cám-
brico). Incluye más de 50000 especies vivien-
tes, ocupando en este aspecto, el cuarto lugar
entre los metazoos, detrás de los insectos, mo-
luscos y quelicerados. Su intervalo de tamaño
es muy amplio, siendo el gigante del grupo el
cangrejo araña japonés Macrocheira kaempferi que
llega a medir 4 m con sus patas extendidas,
mientras que en el otro extremo se ubica
Stygotantulus stocki (Tantulocarida), un parási-
to de copépodos cuyo largo corporal es de ape-
nas 94 µm.

Los crustáceos son los únicos artrópodos que
tienen dos pares de antenas. Presentan apén-
dices birrámeos (aunque es frecuente que una
de las ramas se pierda) y una larva caracterís-
tica denominada nauplius, ausente en las for-
mas con desarrollo abreviado.

La gran mayoría es acuática, pero existen
unas pocas especies que han conquistado, con
mayor o menor éxito, el medio terrestre.

ANATOMÍA

TAGMAS

La morfología de los crustáceos presenta tal
diversidad, que es imposible describir una for-
ma típica que caracterice al conjunto.

El céfalon es el tagma más estable y lleva 5
pares de apéndices: las anténulas y antenas, a
las que les siguen las mandíbulas, maxílulas y
maxilas. Los Anostraca, Cephalocarida, Mys-
tacocarida y Bathynellacea, entre otros, pre-
sentan un céfalon independiente. Sin embargo
en la mayor parte de los crustáceos uno o más
segmentos del tronco se incorporan al céfalon.
Al tagma así diferenciado se lo denomina cefa-

lotórax (también se utiliza en algunos casos el
término cefalosoma para designar a este
tagma).

El número de segmentos que componen el
tronco difiere de un grupo a otro. Los
Notostraca y Remipedia pueden tener más de
30, en tanto que los Ostracoda, y muchos Co-
pepoda, Cirripedia e Isopoda parásitos poseen
un tronco indiviso.

En la mayoría de los crustáceos el tronco está
diferenciado en una parte anterior (tórax) y otra
posterior (abdomen). El criterio para diferen-
ciar estos dos tagmas es propio de cada grupo.
En muchos crustáceos inferiores o «Entomos-
tracos» el tronco presenta una región anterior
con apéndices y una posterior ápoda, en tales
casos, a la primera se la designa tórax y a la
segunda abdomen. En Notostraca se toma el
segmento genital (el segmento 11) como criterio
para distinguir al tórax del abdomen, portando
este último algunos segmentos con apéndices y
otros ápodos. En Malacostraca todos los seg-
mentos poscefálicos llevan apéndices (excepto
en Phyllocarida y los grupos que sufren pérdi-
das secundarias). No obstante, los apéndices que
posee cada región del tronco de los Malacostra-
ca son disímiles: el tórax lleva toracópodos y el
abdomen (llamado pleon), pleópodos. Por últi-
mo, existen dos grupos de «Entomostracos»
(Remipedia y Conchostraca) en los que no pue-
de diferenciarse un tórax y un abdomen, dado
que todos los segmentos poscefálicos poseen
apéndices más o menos similares.

En algunos grupos (Cirripedia, anfípodos
Caprellidea, por ejemplo) el abdomen está muy
reducido o ausente. En otros, uno o más seg-
mentos del abdomen pueden estar fusionados;
así por ejemplo, en los Anostraca y Copepoda
los dos primeros segmentos abdominales se
unen para formar el complejo genital (Figuras
20. 2 C y 4 F), mientras que en los anfípodos
Hyperiidea los dos últimos segmentos (y a ve-
ces, también el telson) forman una pieza úni-
ca. En Isopoda normalmente el último segmen-
to del pleon está fusionado al telson para for-
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mar el pleotelson (Figura 20. 9 D), pero existe
toda una gama de formas que van desde un
telson independiente hasta la fusión de los 6
pleonitos y el telson en una placa única. Por
último, en los Cladocera (excepto Leptodora) y
Branchiura el abdomen es indiviso (Figuras 20.
2 H y 4 G).

En el extremo del cuerpo se encuentra el telson,
bajo el cual abre el ano. El telson está despro-
visto de apéndices y ganglios, pero frecuente-
mente lleva una furca (compuesta de un par de
ramas furcales), que puede ser laminar
(Anostraca, Leptostraca, Pygocephalomorpha,
Figuras 20. 2 C, 6 D y 9 A), unguiforme
(Spinicaudata, Cladocera, Figura 20. 2 G y H),
multiartejada (Notostraca, Figura 20. 2 E), etc.

CAPARAZÓN

La naturaleza del caparazón de los crustá-
ceos es un tema controvertido, no existiendo
una definición satisfactoria. Ciertamente, pa-
rece poco probable que todos los caparazones
sean homólogos.

Los Phyllocarida (Figura 20. 6 A-D),
Conchostraca y Cladocera (Figura 20. 2 F-H),
Ostracoda, Ascothoracida y la larva cypris de
Cirripedia poseen un caparazón bivalvo con
músculo aductor, que cubre parcialmente o
completamente el cuerpo del organismo. Por
su parte, los Notostraca, Thermosbaenacea,
Mysidacea y algunas larvas de Malacostraca
poseen un caparazón dorsal que se extiende
libremente hacia atrás y cubre parte del cuer-
po. Los caparazones de todos estos taxones, ya
sean bivalvos o simples, se originan a partir
de pliegues tegumentarios. En estos caparazo-
nes el espacio entre las superficies cuticulares
interna y externa puede ser amplio y alojar
distintos órganos, por ejemplo: en Notostraca
a glándulas maxilares muy desarrolladas, en
Ostracoda a los divertículos de las gónadas.

Los Euphausiacea (Figura 20. 8 E) y Decapoda
(Figura 20. 10 A-E) presentan un caparazón que
está «fusionado» dorsalmente al céfalon y los
8 segmentos torácicos. Si bien el proceso de for-
mación del caparazón de estos grupos no está
del todo dilucidado, no hay duda de que éste
no se origina, como postuló Calman (1909), a
partir de un pliegue tegumentario del margen
posterior de la región cefálica, que crece hacia
atrás progresivamente y termina fusionándo-
se con los tergitos del tórax. La superficie dor-
sal del caparazón de estos dos taxones consis-
te en una única lámina cuticular, hecho que
demuestra con claridad que el caparazón no
pudo formarse del modo sugerido por Calman.

En Cumacea (Figura 20. 9 F) el caparazón está
fusionado dorsalmente al céfalon y los 3-4 pri-
meros toracómeros, dejando expuestos los res-
tantes segmentos torácicos. En Tanaidacea (Fi-
gura 20. 9 E) el caparazón es aun más corto,
cubriendo solo el céfalon y los dos primeros
toracómeros. En estos grupos, y en Decapoda,
los laterales del caparazón (branquiostegitos)
se extienden libremente hacia abajo delimitan-
do un par de amplias cámaras respiratorias a
cada lado del cuerpo, en donde se alojan las
branquias (éstas faltan en Tanaidacea).

Es común que la pared externa de los capara-
zones, debido a su función protectora, esté fuer-
temente calcificada (cirripedios Thoracica,
muchos Ostracoda y Decapoda). Además, pue-
de ser lisa o presentar costillas, espinas,
nódulos, etc., e incluso en conchostracos
Spinicaudata mostrar líneas de crecimiento que
se van agregando con cada muda. Por el con-
trario, la pared interna es generalmente mu-
cho más delgada, pudiendo actuar como su-
perficie de intercambio gaseoso en algunos gru-
pos (Mysida, Tanaidacea, cangrejos y
anomuros semiterrestres, etc.).

El caparazón también puede funcionar como
cámara de cría. En las hembras de Ascothora-
cida el caparazón está hipertrofiado y los hue-
vos son incubados dentro de cada valva; en
cambio los Thermosbaenacea, Conchostraca,
Cladocera y muchos Ostracoda incuban sus
huevos bajo el caparazón. En la mayoría de los
Cladocera la parte dorsal del caparazón de las
hembras se separa del resto y sirve de estuche
protector (efipio) que aloja los huevos de resis-
tencia (generalmente 1 o 2).

APÉNDICES

De acuerdo a su plan de construcción, se pue-
den distinguir dos tipos de apéndices: el
estenopodial y el filopodial.

En un estenopodio (ver Figura 18. 5 B) la sec-
ción transversal del endopodito es circular u
oval, los artejos son rígidos, están separados
por membranas articulares, y presentan
cóndilos y musculatura intrínseca. Este tipo
de apéndice es primariamente birrámeo; la
parte basal del mismo es el protopodito (o
simpodito), la rama interna el endopodito y la
externa el exopodito. El exopodito se ha perdi-
do en muchos grupos de crustáceos; cuando
esto sucede, no siempre es posible establecer
con certeza el límite entre el protopodito y el
endopodito. El protopodito consta de hasta 3
artejos: un precoxopodito (o precoxa, raramen-
te presente), un coxopodito (coxa) y un
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basipodito (base). Los artejos de un apéndice
pueden llevar proyecciones internas (enditas)
o externas (exitas). Cuando las proyecciones
internas están muy desarrolladas y ocupan por
completo el margen del protopodito (o en el
caso de existir más de un artejo, ocupan por
completo el artejo más proximal del
protopodito) se las denomina gnatobases. Es-
tas láminas llevan sedas o espinas, y sirven
para la trituración y transporte del alimento.
El término epipodito se aplica a un lóbulo o
proceso externo (exita) que se origina de la
precoxa o coxa. Éste puede presentar paredes
delgadas y replegadas, e intervenir en el inter-
cambio gaseoso (branquias), o ser una lámina
más o menos firme y provista de fuertes sedas,
que se utiliza para la limpieza de la cámara
branquial.

En Malacostraca los toracópodos pueden po-
seer exopoditos; sin embargo, es común que fal-
ten o estén muy reducidos. Cuando está pre-
sente, el exopodito tiene función natatoria y
consta de numerosos artejos semejantes sobre
los que se insertan largas sedas plumosas que
incrementan la superficie y mejoran la eficien-
cia propulsora. En cambio, el endopodito por lo
general interviene en la locomoción sobre el sus-
trato. Éste consta de cinco artejos: isquiopodito
(isquio), meropodito (mero), carpopodito
(carpo), propodito (própodo) y dactilopodito
(dáctilo); sin embargo, esta segmentación no es
siempre nítida ya que son frecuentes las fusio-
nes y subdivisiones secundarias.

Existen también patas birrámeas en las que
ambas ramas intervienen en la natación. Éste
es el caso de los toracópodos de Copepoda (ver
Figura 18. 5 C) y Branchiura (Figura 20. 4 G),
así como también de los pleópodos de
Euphausiacea (Figura 20. 8 E) y algunos
Decapoda. Un caso curioso son los cirros de los
cirripedios, donde ambas ramas están com-
puestas por numerosos artejos e intervienen
en la captura del alimento.

Los filopodios (ver Figura 18. 5 E) son típicos
de Branchiopoda y Leptostraca. Estos apén-
dices son foliáceos, de cutícula muy delgada y
carentes de segmentación (o está muy reduci-
da); la rigidez (turgencia) se logra gracias a la
presión de la sangre presente en su interior. El
protopodito lleva en su margen interno 5
enditas (gnatobases) y en el extremo distal 1
exopodito natatorio (flagelo), todos ellos con
sedas marginales. A su vez, el protopodito por-
ta sobre su margen externo 1-2 preepipoditos
(solamente en Anostraca) y 1 epipodito (tam-
bién llamado bráctea o «branquia», pese a te-
ner función osmorreguladora y no respirato-
ria).

En Crustacea podemos distinguir tres grupos
de apéndices con funciones particulares: el par
de anténulas y de antenas con función senso-
rial, los 3 pares de apéndices bucales con fun-
ción masticatoria, y aquéllos del tronco pri-
mariamente locomotores.

Las anténulas son consideradas primitiva-
mente unirrámeas, pero pueden tener 2
flagelos, o más raramente 3 (Hoplocarida, Fi-
gura 20. 6 E y G). Pueden ser reducidas (Bran-
chiopoda, isópodos Oniscoidea) o muy desa-
rrolladas (copépodos Calanoidea). En
Decapoda el primer artejo del pedúnculo lleva
un estatocisto (órgano del equilibrio). Las
anténulas de los Ascothoracida y Cirripedia
se utilizan como órganos de fijación al sustra-
to; pueden ser prensiles (Ascothoracida) o po-
seer glándulas cementantes (Cirripedia). Los
machos de los copépodos de vida libre presen-
tan una o ambas anténulas modificadas en
claspers para sujetar a la hembra durante el
apareamiento.

Las antenas son primitivamente birrámeas,
y serían el primer par de apéndices del tronco
que tomó una posición secundariamente
preoral. Faltan en la larva cypris, y en los adul-
tos de Ascothoracida y Cirripedia. La antena
de muchos grupos es unirrámea (falta el
exopodito); en otros el exopodito es
escamiforme (Stomatopoda, Mysidacea,
Euphausiacea, muchos Decapoda y Tanaida-
cea). En Conchostraca, Cladocera y Ostracoda,
además de cumplir funciones sensoriales, la
antena es el principal órgano natatorio. Los
machos de Anostraca (Figura 20. 2 C) y de al-
gunas especies de Cumacea tienen las antenas
modificadas en claspers.

Los tres pares siguientes de apéndices son las
mandíbulas, las maxílulas y las maxilas. La
larva nauplius, por lo general, tiene una
mandíbula compuesta de un coxopodito (que
lleva una endita: el proceso masticador), y un
palpo birrámeo formado por el basipodito, el
exopodito y el endopodito. La condición
birrámea solo persiste en los adultos de
Mystacocarida, los copépodos Calanoidea y los
Ostracoda. En los restantes crustáceos el
exopodito desaparece. En muchos crustáceos
persiste un palpo unirrámeo formado por el
basipodito y el endopodito. En otros (Remipedia,
Cumacea, etc.) el palpo está ausente, y la
mandíbula consta solo del coxopodito. Las
mandíbulas de Malacostraca presentan un
proceso incisivo y otro molar, y entre ambos
puede existir un diente móvil o lacinia mobilis.
Los copépodos parásitos (Siphonostomatoida)
e isópodos Epicaridea tienen las mandíbulas
transformadas en estiletes.
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Contrastando con las mandíbulas que por lo
general son macizas, las maxílulas y maxilas
son usualmente foliáceas. En Branchiura (gru-
po parásito de peces) las maxílulas están trans-
formadas en un par de garfios o de ventosas
(Figura 20. 4 G). Las maxílulas de Cumacea y
Tanaidacea presentan un palpo que se extien-
de bajo el caparazón y limpia la cavidad bran-
quial. Las maxilas de Cephalocarida son hasta
en los menores detalles similares al primer par
de apéndices del tronco, lo que estaría ponien-
do en evidencia el plan de organización primi-
tivo del grupo. Las maxilas de Decapoda po-
seen un exopodito laminar, el escafognatito,
que interviene en forma activa bombeando
agua de la cámara branquial.

Uno o más toracópodos de muchos crustáceos
pierden su función locomotora e intervienen en
la alimentación. Estos apéndices, denominados
maxilipedios, difieren en número en los distin-
tos grupos: 1 par en Remipedia, Mystacocarida,
Copepoda, Amphipoda, Isopoda y Tanaidacea,
2 pares en isópodos Gnathiidea y algunas espe-
cies de Mysida, 3 pares en Cumacea y Decapoda,
y 5 pares en Stomatopoda. Si bien han perdido
la función locomotora, retienen su función res-
piratoria en varios grupos (Syncarida,
Cumacea, Tanaidacea y Decapoda). En Amphi-
poda el par de maxilipedios presenta sus bases
fusionadas, adquiriendo una disposición aná-
loga a la del labio de los insectos.

Los apéndices torácicos no transformados en
maxilipedios de los Eumalacostraca se deno-
minan pereiópodos. Éstos pueden conservar
los exopoditos natatorios (Mysidacea y
Euphausiacea), o perderlos (Isopoda, Amphi-
poda y la mayoría de los Decapoda). En la base
de dichos apéndices se observan a menudo
epipoditos que desempeñan el papel de órga-
nos respiratorios (branquias).

Uno o más pereiópodos de Decapoda, y el pri-
mer pereiópodo de Tanaidacea, pueden llevar
una pinza o quela. La misma está formada por
el dactilopodito o «dedo móvil» y una proyec-
ción distal del propodito, el «dedo fijo». Las
patas que portan quelas se denominan
quelípedos. Los primeros pereiópodos de Am-
phipoda, Stomatopoda, muchos Isopoda, etc.
llevan distalmente pinzas imperfectas, llama-
das subquelas. El dactilopodito de éstas se cie-
rra contra el propodito, al igual que en una
navaja sevillana la hoja se rebate hacia la em-
puñadura. Los pereiópodos que llevan
subquelas se denominan gnatópodos. Según
el grado de desarrollo del dedo fijo, existe un
abanico de formas intermedias entre las quelas
y las subquelas.

Las coxas de uno o más pereiópodos de las
hembras de Peracarida llevan expansiones
laminares dirigidas hacia la línea media del
cuerpo llamadas oostegitos, que se yuxtapo-
nen unas con otras y forman en conjunto una
cámara de incubación o marsupio, donde se
desarrollan los embriones.

Los apéndices abdominales o pleópodos sir-
ven primariamente para la natación. En los
casos en que esta función persiste, los
pleópodos son birrámeos y provistos de lar-
gas sedas plumosas. Uno o dos pleópodos en
Mysida, Isopoda, Stomatopoda y Eucarida
están modificados en apéndices copulatorios
(gonopodios). En las hembras adultas de los
decápodos Pleocyemata (camarones Caridea,
cangrejos ermitaños, langostas, cangrejos,
etc.) los pleópodos actúan como apéndices
ovígeros (portan los huevos hasta el naci-
miento de las larvas). Los Stomatopoda pre-
sentan branquias tubulares (epipoditos) so-
bre los pleópodos; en Isopoda el endopodito, o
ambas ramas, de 1 o más pares de pleópodos
pueden adquirir paredes muy delgadas y ac-
tuar como branquias. Además, los isópodos
terrestres (Oniscoidea) a veces presentan ór-
ganos traqueales rudimentarios (seudotrá-
queas) sobre sus exopoditos.

El último (sexto) par de pleópodos está mo-
dificado en urópodos. En Stomatopoda, Anas-
pidacea, Mysidacea, isópodos Flabellifera y la
mayoría de los Eucarida los urópodos son
aplanados, birrámeos y, junto con el telson (o
el pleotelson) forman un abanico caudal. Los
urópodos de los cangrejos ermitaños son asi-
métricos y están adaptados para sujetarse al
habitáculo en el que viven, por lo general la
concha de un caracol. En isópodos Valvifera
los urópodos actúan como un par de opérculos
que cubren a los restantes pleópodos. Tam-
bién pueden ser estiliformes (Cumacea),
filiformes (Tanaidacea), digitiformes (algunos
isópodos Bopyridae), o incluso estar ausentes
(juveniles y adultos de la mayoría de los Bra-
chyura).

Entre las formas parásitas es frecuente la re-
ducción o la pérdida de los apéndices. Los ca-
sos extremos se dan en los Rhizocephala y
muchos isópodos Cryptoniscoidea, en los cua-
les la hembra adulta está reducida a un saco
sin segmentación ni apéndices.

Los «Entomostracos», los Phyllocarida, mu-
chos Syncarida, etc. presentan un par de ra-
mas furcales sobre el telson. Es de hacer notar
que el telson no es un segmento y que por lo
tanto, las ramas furcales no son verdaderos
apéndices.
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ANATOMÍA INTERNA

Algunos aspectos generales se han desarro-
llado en el Capítulo 18. Para un estudio más
completo de este tema se recomienda consul-
tar: Mantel (1983), Harrison y Humes (1992 a,
b) y Forest (1994).

ONTOGENIA

Los crustáceos son ovíparos, y rara vez libe-
ran sus puestas directamente al medio; por el
contrario, las llevan consigo, ya sea en ovisacos,
bajo el caparazón, en marsupios ventrales,
adheridos a sus pleópodos, etc.

El desarrollo puede ser directo o incluir el pa-
saje por uno o más estadios larvales. En el desa-
rrollo directo (también denominado epimórfi-
co), el organismo que emerge del huevo es se-
mejante al adulto. Este tipo de desarrollo lo pre-
senta el conchostraco Cyclestheria hislopi,  los
Cladocera (excepto la especie predadora
Leptodora kindtii), Phyllocarida, Anaspidacea y
Peracarida. En Decapoda, al igual que en mu-
chos otros grupos, existe una clara tendencia a
que el período de vida larvario se vea acortado
en las especies que viven en agua dulce, en lati-
tudes altas o en aguas profundas.

La mayor parte de los crustáceos presenta un
desarrollo indirecto (también denominado
anamórfico), es decir, tiene larvas. Éstas pue-
den permanecer en el plancton por algunos
días, semanas o incluso meses, contribuyendo
así a la dispersión de las especies.

La larva básica de los crustáceos es la nauplius.
Esta larva presenta 3 pares de apéndices: las
anténulas, las antenas y las mandíbulas. El
cuerpo no es segmentado y en la región frontal
lleva un ojo impar, el ojo nauplius. El desarro-
llo se lleva a cabo por la proliferación de nue-
vos segmentos a partir del borde anterior del
telson, en el curso de sucesivas mudas.

Algunos grupos basales, tales como Cephalo-
carida o Branchiopoda (excepto los Cyclesthe-
rida y la mayoría de los Cladocera), muestran
un desarrollo anamórfico gradual. Éstos na-
cen como larvas nauplius o metanauplius, y van
agregando segmentos y apéndices más o me-
nos en forma regular a medida que mudan y
crecen. Sin embargo, por lo general, los crustá-
ceos presentan algunas mudas en las que se
producen cambios más profundos que en otras,
quedando así el desarrollo larval dividido en
fases. La transformación que experimenta el
organismo al pasar de una fase a la siguiente
se denomina metamorfosis. A su vez, cada una
de estas fases puede incluir varios estadios, sien-

do escasos los cambios morfológicos que se pro-
ducen de un estadio al siguiente.

Debido al carácter introductorio de este capí-
tulo nos limitaremos a dar solo algunos ejem-
plos. En Copepoda de vida libre, la secuencia
larval incluye una «fase nauplius» en la que las
larvas nadan con las antenas, a la que le sigue
una «fase copepodito» en la que las larvas ya se
asemejan al adulto y nadan con los toracópo-
dos. El número primitivo de estadios larvales
sería de 6 nauplii y 5 copepoditos. En Cirripedia
también encontramos varias nauplii (por lo ge-
neral 6) a las que les sigue una única larva cypris.
Ésta presenta un caparazón bivalvo, ojos com-
puestos y 6 pares de toracópodos nadadores.
Por consiguiente, el pasaje de la última larva
nauplius a cypris implica un profundo cambio,
una metamorfosis.

Para los Malacostraca es posible presentar una
clasificación general de sus larvas basada en el
tagma involucrado en la propulsión. Se recono-
cen 3 fases larvales básicas: la «fase nauplius» en
la que nadan con sus apéndices cefálicos, la «fase
zoea» que incluye aquellas formas que emplean
uno o más pares de toracópodos en la natación,
y la «fase poslarva» en la que utilizan como ór-
gano propulsor uno o más pares de pleópodos.
Por lo tanto, se observa que a medida que avan-
za el desarrollo, el tagma involucrado en la pro-
pulsión se desplaza del céfalon hacia la región
caudal del organismo. El término «poslarva» es
poco adecuado, ya que parece indicar que se tra-
ta de la primera fase juvenil, y no de la última
fase larval. Por tal motivo, algunos autores pre-
fieren denominar a esta fase «decapodito» o
«megalopa». Los camarones Dendrobranchia-
ta, considerados el grupo más ancestral de
Decapoda, presentan las tres fases arriba men-
cionadas. En contraste, en los restantes
Decapoda el desarrollo es abreviado: la fase
nauplius transcurre en el huevo, y la primera
larva de vida libre es una zoea, es decir, una
larva con caparazón y ojos compuestos que
nada con los exopoditos de uno o más pares de
toracópodos.

SISTEMÁTICA

La clasificación de los Crustacea dista mucho
de ser estable. En las últimas décadas varios
nuevos taxones fueron descubiertos, como
Remipedia, Tantulocarida, Thylacocephala y
Mictacea. En el presente capítulo se sigue la cla-
sificación propuesta por Martin y Davis (2001)
para la mayoría de los grupos vivientes, a la
que se le han agregado las formas extintas (Cua-
dro 20. 1). Otros listados taxonómicos pueden
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consultarse en Moore y McCormick, 1969;
Schram, 1982, 1986; Bowmann y Abele, 1982 y
Lange y Schram, 1999.

SUBPHYLUM CRUSTACEA

CLASE REMIPEDIA

Cuerpo alargado, vermiforme. Con un escu-
do dorsal que cubre el céfalon y el primer seg-
mento del tórax. Anténulas y antenas birrá-
meas. Mandíbulas sin palpo, maxílulas,
maxilas y maxilipedios unirrámeos y especia-

lizados para agarrar y sostener a las presas.
Tronco con apéndices en forma de remos (de
aquí el nombre del grupo).

Orden Enantiopoda
Con ojos compuestos (?) sésiles. Rama dorsal

de las anténulas llevando numerosos anillos
cortos. Cada segmento del tronco con 2 pares
de apéndices unirrámeos. Segmento anal con 2
pares de ramas caudales. Se conocen 2 especies
fósiles, ambas del Carbonífero de América del
Norte: Tesnusocaris goldichi (Figura 20. 1 A y B) y
Cryptocaris hootchi.

Cuadro 20. 1. Sistemática del Subphylum Crustacea.
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Orden Nectiopoda
Sin ojos. Rama dorsal de las anténulas con

artejos largos (menos de 20). Tronco con hasta
32 segmentos, cada uno con 1 par de apéndices
birrámeos. Segmento anal con 1 par de ramas
caudales. Hermafroditas simultáneos (son

machos y hembras al mismo tiempo). Inyec-
tan sustancias tóxicas y/o histolíticas con sus
maxilas. Habitan en cuevas costeras que po-
seen una conexión con el mar. Se conocen 9 es-
pecies del Caribe, 1 de las islas Canarias y 1 de
Australia. Holoceno (Figura 20. 1 C).

Figura 20. 1. Clase Remipedia (A-C) y Clase Cephalocarida (D). A, B. reconstrucción de Tesnusocaris goldichi (Orden Enantiopoda); C.
Speleonectes ondinae (Orden Nectiopoda); D. Hutchinsoniella macracantha (Orden Brachypoda). md = mandíbula; mx1 = maxílula; mx2 =
maxila (A, B. modificadas de Emerson y Schram, 1991; C. modificada de Cals, 1996 y Emerson y Schram, 1991; D. modificada de Hessler
y Newman, 1975 y Sanders, 1957).
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CLASE CEPHALOCARIDA

Orden Brachypoda
Formas marinas de unos pocos milímetros de

longitud. Con 19 segmentos poscefálicos, de los
cuales los 8 primeros constituyen el tórax, y
los restantes 11 el abdomen. El telson lleva 1
furca caudal. El céfalon posee 5 pares de apén-
dices (anténulas, antenas, mandíbulas, maxí-
lulas y maxilas), y está cubierto por un escudo
dorsal. Las maxilas y los 7 primeros apéndices
torácicos son similares. Todos ellos constan de
1 protopodito provisto de gnatobases, 1
endopodito ambulatorio y 2 ramas foliáceas
(un exopodito y un epipodito). El octavo apén-
dice torácico difiere de los anteriores, y en al-
gunos grupos puede faltar. El primer segmento
abdominal lleva 1 par de apéndices reducidos
(con los que sujetan un huevo durante la
incubación), los restantes segmentos son
ápodos. Son hermafroditas funcionales. Ben-
tónicos, habitan desde la zona intermareal has-
ta los 1500 m de profundidad, preferentemen-
te en fondos fangosos. Desde que Sanders, en
1955, describió el primer cefalocárido, Hutchin-
soniella macracantha (Figura 20. 1 D), el número
de especies conocidas ha ido aumentando. En
la actualidad este orden incluye 10 especies
repartidas en 4 géneros. Holoceno.

CLASE BRANCHIOPODA

Crustáceos con un caparazón univalvo o
bivalvo, o sin caparazón. Ojos compuestos ra-
ramente ausentes. Maxílulas y maxilas por lo
general reducidas o ausentes. Mandíbulas sin
palpo o con un palpo vestigial. Apéndices del
tronco por lo general foliáceos (filopodios), que
intervienen en la locomoción, respiración y ali-
mentación (movilizando el alimento hacia la
boca a través de un surco medio ventral). Na-
cen como larva nauplius o metanauplius, excepto
Cyclestheria hislopi (Cyclestherida) y la mayoría
de los Cladocera, que presentan desarrollo di-
recto. Se han descripto alrededor de 900 espe-
cies vivientes.

Rehbachiella kinnekullensis (Figura 20. 2 A) del
Cámbrico Superior de Suecia (fauna de
Orsten), sería el branquiópodo más antiguo
conocido. Esta especie era marina y presenta-
ba un caparazón. Walossek (1993) y Walossek
y Müller (1998) consideran que R. kinnekullensis
es una especie emparentada con los Anostraca,
pero Olesen (1999) considera a Rehbachiella
como grupo hermano de los restantes Bran-
chiopoda.

SUBCLASE SARSOSTRACA

Sin caparazón. Con o sin ojos compuestos,
cuando están presentes son pedunculados.

Orden Lipostraca
Crustáceos pequeños (hasta 3 mm de longi-

tud). Cuerpo alargado, con un tronco de 18 seg-
mentos y un telson con 2 pares de ramas
furcales. No presentan caparazón ni ojos.
Anténulas unirrámeas, de tres artejos. Ante-
nas birrámeas y natatorias. Maxílulas del ma-
cho prensiles (claspers). Maxilas reducidas a 1
par de diminutas papilas en ambos sexos. Pri-
meros 3 pares de apéndices del tronco típica-
mente filopodiales, los siguientes 8 pares con
un protopodito rectangular y dos ramas
natatorias. Las hembras llevan un ovisaco por
detrás del último par de apéndices natatorios.
Conocidos solo como fósiles en el Devónico In-
ferior de Rhynie Chert (Escocia), donde fue ha-
llada la única especie descripta de este orden:
Lepidocaris rhyniensis (Figura 20. 2 B).

Orden Anostraca
La mayoría mide de 1 a 3 cm, pero algunas

especies pueden alcanzar los 10 cm de longi-
tud. No presentan caparazón. Cuerpo alarga-
do. Tórax con 11 segmentos (17 o 19 en
Polyartemiidae), cada uno con un par de filo-
podios. Abdomen con 8 segmentos ápodos, los
dos primeros fusionados y portando un
ovisaco en las hembras y 1 par de penes en los
machos. Telson con 1 par de ramas furcales no
segmentadas. Ojos compuestos pedunculados,
anténulas cortas no segmentadas, antenas gran-
des y prensiles (claspers) en los machos y reduci-
das en las hembras. Habitan en cuerpos de agua
dulce, por lo general temporarios. Algunas es-
pecies viven en grandes lagos permanentes,
pobres en depredadores, del Ártico y la
Antártida. En el caso particular del género
Artemia, se encuentran en cuerpos de salinidades
variables que pueden llegar a la saturación. No
se los halla en aguas corrientes, ni tampoco en
el mar. Cámbrico Tardío (?), Devónico Tempra-
no-Holoceno (Figura 20. 2 C).

SUBCLASE PHYLLOPODA

Con caparazón dorsal o bivalvo. Ojos
internalizados, que pueden o no comunicar con
el exterior a través de un poro.

Orden Kazacharthra
Cuerpo parcialmente cubierto por un escudo



C
R

U
S
T

A
C

E
A

571CRUSTACEALOS INVERTEBRADOS FÓSILES

Figura 20. 2. Clase Branchiopoda. A. Rehbachiella kinnekullensis; B. Lepidocaris rhyniensis; C. Branchinecta sp. (Orden Anostraca); D.
Panacanthocaris ketmenica (Orden Kazacharthra); E. Triops sp. (Orden Notostraca); F. Lynceus sp. (Suborden Laevicaudata); G. Leptestheria
sp. (Suborden Spinicaudata); H. Daphnia sp. (Orden Cladocera) (A. modificada de Walossek, 1993; B. según Scourfield, modificada de
Schram, 1986; C. según Linder, modificada de Tasch, 1969; D. tomada de Novojilov, 1957; E. modificada de Pennak, 1989; F. según Sars,
tomada de Olesen, 1998; G. según Sars, tomada de Olesen, 1998; H. según Matthes, tomada de Ruppert y Barnes, 1996).
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cefálico de contorno variado, con o sin espinas
marginales, y un tubérculo ocular sobre la su-
perficie dorsal. Tórax aparentemente con 11
pares de apéndices. Abdomen compuesto por
32-40 segmentos, llevando hileras longitudi-
nales de espinas sobre las superficies dorsal y
ventral. Telson grande y aplanado, oval o más
o menos redondeado, con o sin furca caudal.
Anténulas con hasta 15 artejos. Antenas bi-
rrámeas, bien desarrolladas. Se conocen 7 gé-
neros provenientes del Triásico Medio a Tar-
dío de Kazakhstán, Turkestán, Mongolia y Chi-
na (Figuras 20. 2 D y 3 E).

Orden Notostraca
Se distinguen por su gran tamaño (usualmen-

te entre 3-5 cm, aunque pueden alcanzar hasta
10 cm). El tronco, parcialmente cubierto por
un caparazón dorsal, está compuesto por 25-
44 anillos corporales, de los cuales los últimos
4-14 carecen de apéndices. Telson con ramas
furcales muy largas, multisegmentadas. Ojos
compuestos sésiles. Anténulas y antenas uni-
rrámeas, las primeras cortas, las segundas ves-
tigiales o ausentes. Maxílulas robustas, masti-
catorias; maxilas reducidas o ausentes. El tron-
co posee 35-72 pares de apéndices filopodiales,
de los cuales 24-60 se encuentran por detrás
del segmento genital (segmento 11). En la re-
gión posgenital, cada anillo puede llevar hasta
6 pares de apéndices. En las hembras el onceavo
par de filopodios está modificado para alma-
cenar los huevos. Este orden incluye solo 2 gé-
neros: Triops (Figura 20. 2 E) y Lepidurus. Conoci-
dos vulgarmente como camarones renacuajos
o tadpole shrimps, habitan en cuerpos tempora-
rios (la mayoría de las especies) o permanen-
tes, de aguas dulces o ligeramente salinas, y
pobres en depredadores. Carbonífero Tardío-
Holoceno.

Orden Conchostraca
Miden hasta 45 mm de longitud. El capara-

zón es bivalvo y cubre por completo el cuerpo.
Poseen apéndices en todos los segmentos del
tronco. Ojos compuestos sésiles. Anténulas
unirrámeas, antenas birrámeas natatorias.
Machos con el primer par (o los dos primeros
pares) de apéndices del tronco modificados en
claspers. Exclusivamente de agua dulce, viven
principalmente en cuerpos de agua tempora-
rios. Incluye a Laevicaudata, Spinicaudata y
un tercer suborden (Cyclestherida) no acepta-
do por todos los autores.

Los miembros del suborden Laevicaudata
(Figura 20. 2 F) presentan un caparazón más o
menos globoso, desprovisto de líneas de creci-
miento y umbones. Las valvas están unidas

por una charnela dorsal situada en un surco.
La cabeza es grande, está articulada al tronco,
y puede extenderse fuera del caparazón. El tron-
co lleva 10-12 pares de apéndices. El primer
par de apéndices está modificado en claspers en
los machos. El telson carece de garras cauda-
les. Triásico Temprano-Holoceno.

Los miembros del suborden Spinicaudata (Fi-
guras 20. 2 G y 3 A-D) presentan usualmente
un caparazón comprimido, provisto de dos
abultamientos dorsales, denominados umbo-
nes por analogía con los moluscos. La superfi-
cie de cada valva está surcada con líneas de
crecimiento, que se van formando a lo largo de
la vida del animal debido a que el caparazón
no se pierde con las mudas. Las valvas están
unidas por un simple pliegue dorsal (no hay
charnela). La cabeza es pequeña y no puede ser
proyectada fuera del caparazón. El tronco lle-
va hasta 32 pares de apéndices. En los machos
los dos primeros pares de filopodios (solo el
primer par en Cyclestherida) están modifica-
dos en claspers. El telson posee un par de garras
caudales (carácter que da el nombre al
suborden). Incluye a la gran mayoría de los
conchostracos fósiles y vivientes. Devónico
Temprano-Holoceno.

Algunos autores colocan a la familia
Cyclestheriidae en el suborden Spinicaudata y
otros prefieren incluirla en un suborden nue-
vo (Cyclestherida) (Martin y Davis, 2001; Shen
et al., 2006). La familia Cyclestheriidae contie-
ne un género fósil (Cyclestherioides) y otro actual
(Cyclestheria). Este último incluye una única es-
pecie, Cyclestheria hislopi, de distribución
pantropical (Shen y Dai, 1987 describen una
segunda especie actual, Paracyclestheria sinensis
de China, pero ésta, según Olesen et al., 1997,
aparenta estar basada en estadios juveniles de
C. hislopi). C. hislopi, al igual que la mayoría de
los Cladocera, posee desarrollo directo, repro-
ducción partenogenética y hembras con efipio,
características que sugieren que los Cladocera
podrían haber derivado de una especie
emparentada con C. hislopi.

Los conchostracos fósiles están bien represen-
tados en la región gondwánica, desde el Pér-
mico hasta el Cretácico (Cuadro 20. 2).

Orden Cladocera
Son de pequeña talla (generalmente menos de

2 mm, el gigante del grupo alcanza los 18 mm).
La mayoría es herbívora-detritívora (solo unas
pocas especies agrupadas en los subórdenes
Onychopoda y Haplopoda son depredadoras).
Presentan un caparazón bivalvo (sin charne-
la) que cubre al tronco y sus apéndices (subór-
denes Ctenopoda y Anomopoda), o que está
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Figura 20. 3. Clase Branchiopoda. A-D. Orden Conchostraca. Suborden Spinicaudata. A. Triasoglypta santamariensis, valva izquierda.
Triásico Medio-Superior, Brasil (x 5); B. Euestheria forbesi, valva derecha. Triásico Medio-Superior, Argentina (x 4); C. Challaolimnadiopsis
mendozaensis, valva derecha. Triásico Medio-Superior, Argentina (x 4); D. Eosolimnadiopsis sp., valva derecha. Jurásico Medio-Superior,
Argentina (x 7); E. Orden Kazacharthra: Almatium gusevi, vista ventral. Triásico Medio-Superior, China (x 4) (A-B. tomadas de Gallego, 1999
a, b; C. tomada de Shen et al., 2001; D. inédita; E. tomada de Chen et al., 1996).
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reducido a la cámara ovígera dorsal (subórde-
nes Onychopoda y Haplopoda). Céfalon siem-
pre expuesto. Ojos compuestos sésiles.
Anténulas unirrámeas, generalmente cortas,
antenas grandes y birrámeas, nadadoras. Maxí-
lulas y maxilas vestigiales o ausentes. Tronco
con 4-6 pares de apéndices, de tipo filopodial
(Ctenopoda, Anomopoda) o estenopodial
(Onychopoda, Haplopoda). Telson por lo gene-
ral con una furca en forma de uña. Desarrollo
directo, salvo en Leptodora kindtii (Haplopoda)
que nace como larva metanauplius. Conocidos
vulgarmente como pulgas de agua, habitan
diversos ambientes acuáticos continentales,
desde grandes lagos y sistemas fluviales hasta
pequeños charcos. Existen además varias es-
pecies marinas. Cretácico (?), Paleoceno (?), Oli-
goceno-Holoceno (Figura 20. 2 H).

En sedimentos holocenos de la provincia de
Buenos Aires (Argentina) se hallaron restos de
Daphnia spinulata, especie que es común en los
ambientes actuales de esta región (Ringuelet,
1951).

CLASE MAXILLOPODA

La clase Maxillopoda fue establecida por Dahl
en 1956 para englobar una serie de crustáceos
extraordinariamente diversos, que se distin-
guen por tener un céfalon de 5 segmentos, un

tórax de 7 y un abdomen de 4 segmentos, sien-
do las reducciones en los dos últimos tagmas
frecuentes. Cámbrico-Holoceno.

Orden Skaracarida
Crustáceos marinos, pequeños, con 6 pares

de apéndices (todos bien desarrollados). El
céfalon posee un escudo dorsal, un labro gran-
de, 5 pares de apéndices, y un órgano frontal
tubular y móvil. No presenta ojos. El tronco
tiene 11 segmentos, el primero lleva los maxi-
lipedios, y los restantes son ápodos. El telson
es largo y cónico, con 1 par de ramas furcales
segmentadas. Las anténulas son unirrámeas y
cortas. Las antenas y mandíbulas presentan
exopoditos con numerosos artejos anulares, lle-
vando cada anillo una seda rígida. Las maxí-
lulas, maxilas y maxilipedios poseen exopodi-
tos en forma de paleta. Probablemente eran
nectobentónicos y filtradores. Dos especies co-
nocidas: Skara anulata (Figura 20. 4 A) y S. minu-
ta, ambas del Cámbrico Superior de Suecia (fau-
na de Orsten) (Müller y Walossek, 1985).

Orden Orstenocarida
Este orden está basado en su único represen-

tante, Bredocaris admirabilis (Figura 20. 4 B) del
Cámbrico Superior de Suecia (fauna de Orsten).
Esta especie era pequeña (el adulto medía 0,85
mm), marina y habitaba la interfase agua-se-
dimento. Sus principales características son:

Los registros más abundantes y antiguos de los conchostracos fósiles sudamericanos se hallan en Argentina, Brasil, Chile y
Uruguay.
La fauna pérmica de la cuenca de Paraná (Brasil) es una de las más estudiadas y está caracterizada por la presencia de los
géneros Gabonestheria y Cornia (Lioestheriidae). Estos dos géneros también se hallan en las secuencias permo-triásicas de
África e India, y Cornia, además, en el Pérmico-Triásico de Australia y en el Carbonífero (?)-Pérmico de Chile.
Estheriina (Euestheriidae), Palaeolimnadia (Palaeolimnadiidae) y Cyclestherioides (Cyclestheriidae) tienen sus registros más
antiguos en el Carbonífero (?)-Pérmico de Chile y en el Pérmico del Brasil. Palaeolimnadia y Cyclestherioides también se hallan
presentes en el Pérmico Superior de Australia. Desde estos centros de origen (América del Sur y Australia) los últimos llegaron
a África e India en el Triásico y a Antártida en el Jurásico, continuando con registros jurásicos y cretácicos en América del Sur.
El género Asmussia (Asmussiidae) se encuentra en el Devónico Inferior y Pérmico Superior del hemisferio norte, en el
Carbonífero (?)-Pérmico de Chile, en el Pérmico Superior del Brasil y en el Cretácico Inferior de África.
Las especies de la familia Leaiidae son abundantes y muy diversificadas en Australia, pero están escasamente representadas
en el Pérmico de Argentina y Brasil. En estos últimos países solo se registran dos especies de Leaia (género típicamente
paleozoico), una especie de Monoleiolophus y otra de Paranaleaia.
Las faunas triásicas sudamericanas comprenden principalmente a las familias Euestheriidae, Loxomegaglyptidae y Eosestheriidae,
mientras que las faunas triásicas de Sudáfrica y Australia están caracterizadas por las familias Palaeolimnadidae y
Fushunograptidae (Gallego, 2001). La ausencia en el Triásico argentino de estas dos últimas familias podría deberse a la
extinción finipérmica, o a la presencia de barreras biogeográficas que impidieron el intercambio faunístico (Tasch, 1987).
Palaeolimnadiopsis (Palaeolimnadiopseidae) y otros géneros afines poseen un amplio registro desde el Pérmico hasta el
Cretácico en América del Sur, existiendo especies jurásico-cretácicas en común entre las cuencas del nordeste del Brasil y de
África central. Estas cuencas comparten también 2 géneros de la familia Afrograptidae: Camerunograpta (= Graptoestheriella)
y Congestheriella (este último se halla además en Argentina y Venezuela). Otros géneros jurásico-cretácicos sudamericanos,
tales como Migransia (Fushunograptidae), Pseudestherites (Antronestheriidae) y Dendrostracus (Polygraptidae) muestran rela-
ciones con especies de África, Asia y Europa (Gallego, 2002; Gallego et al., 2003).

Cuadro 20. 2. Conchostracos gondwánicos sudamericanos
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Figura 20. 4. Clase Maxillopoda. A. reconstrucción de Skara anulata (Orden Skaracarida); B. reconstrucción de Bredocaris admirabilis
(Orden Orstenocarida); C. Arcoscalpellum sp. (Orden Pedunculata); D. Balanus improvisus (Orden Sessilia); E. Derocheilocaris remanei
(Subclase Mystacocarida); F. Hemicyclops sp. (Subclase Copepoda, Orden Cyclopoida); G. Argulus sp. (Subclase Branchiura); H.
Cephalobaena tetrapoda (Subclase Pentastomida) (A. modificada de Müller y Walossek, 1985; B. modificada de Müller y Walossek, 1988;
C. modificada de Young, 1992; D. tomada de Young, 1994; E. modificada de Olesen, 2000; F. modificada de Ramírez y Escofet, 1973; G.
modificada de Ringuelet, 1943; H. según Heymons, tomada de Cuenot, 1949).
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margen posterior del escudo cefálico escotado;
aparentemente con ojos compuestos; labro
grande; anténulas unirrámeas; antenas y man-
díbulas semejantes, llevando exopoditos con
numerosos artejos anulares; maxílulas con un
exopodito rudimentario; tórax con 7 pares de
apéndices; las maxilas y toracópodos simila-
res, todos con exopoditos en forma de paleta;
abdomen no segmentado que lleva 1 par de
ramas furcales indivisas, no articuladas al
cuerpo. La secuencia larval incluye 5 estadios
metanauplius (Müller y Walossek, 1988).

SUBCLASE THECOSTRACA

Incluye a los Ascothoracida, Cirripedia y a
los Facetotecta (grupo enigmático para el que
no se conoce la fase adulta). Estos tres taxones
poseen una larva con características únicas: la
larva cypris. Ésta tiene un caparazón bivalvo,
ojos compuestos, un tórax con 6 pares de apén-
dices nadadores, y carece de antenas. Cámbri-
co-Holoceno.

INFRACLASE ASCOTHORACIDA

Ecto o endoparásitos de equinodermos y
antozoos. Con caparazón o manto primaria-
mente bivalvo que cubre parte o todo el cuer-
po. En las hembras adultas las valvas pueden
fusionarse adquiriendo el caparazón aspecto
de saco. Anténulas subqueladas. Piezas bucales
estiliformes y rodeadas por el labro. Hasta 6
pares de apéndices torácicos, primitivamente
birrámeos, frecuentemente unirrámeos o au-
sentes. Abdomen con 4 o menos segmentos.
Telson con ramas furcales laminares. Dioicos,
aunque existen algunas formas hermafroditas.
Tamaño generalmente pequeño (1-8 mm), pero
las especies parásitas de Asteroidea pueden
alcanzar 162 mm. Existen unas 125 especies
distribuidas en 2 órdenes. Holoceno.

INFRACLASE CIRRIPEDIA

Incluye a dos grupos de vida libre (Thoracica
y Acrothoracica) y a un grupo parásito (Rhi-
zocephala).

SUPERORDEN THORACICA

Formas de vida libre, por lo general cubier-
tas con placas calcáreas. El tórax lleva 6 pares
de cirros; el abdomen es vestigial. La mayoría

es hermafrodita con fecundación cruzada (exis-
ten formas dioicas en los géneros Scalpellum e
Ibla). Incluye a los órdenes Pedunculata y
Sessilia.

Los Pedunculata (Figuras 20. 4 C y 5 A), co-
nocidos vulgarmente como percebes, presen-
tan un pedúnculo muscular y flexible con el
que se adhieren al sustrato, y un capítulo que
contiene el resto del cuerpo. El pedúnculo re-
presenta la región preoral del organismo y
lleva las glándulas cementantes. Incluye a los
Lepadidae que viven sobre objetos flotantes,
y a los Scalpellidae que habitan sobre los fon-
dos marinos.

Los Sessilia (Figuras 20. 4 D y 5 B y C) carecen
de pedúnculo, e incluyen a los Balanomorpha
(formas simétricas, conocidas vulgarmente
como «dientes de perro») y a los Verrucomorpha
(formas asimétricas). La superficie de adhesión,
llamada base, puede ser membranosa o
calcárea. Ésta es la región preoral del organis-
mo, y la que lleva las glándulas cementantes.
Una muralla de placas calcáreas rodea por com-
pleto al animal, y el orificio opuesto a la base
está cubierto por 1 o 2 pares de placas móviles,
que forman el opérculo. Muchas especies viven
en la franja intermareal, soportando prolonga-
dos períodos de sequía e insolación.

Gracias a la posesión de placas calcáreas, los
cirripedios presentan un amplio registro fósil.
Se conoce el cirripedio pedunculado, Cyprilepas
holmi, del Silúrico de Estonia. Sin embargo, el
origen de los cirripedios puede remontarse aún
más atrás, si se confirma que Priscansermarinus
barnetti del Cámbrico Medio de Burgess Shale
(Canadá) pertenece a este grupo.

En referencia a los Sessilia, se cree que éstos
derivan de un Scalpellidae ancestral por acor-
tamiento del pedúnculo y desarrollo de una
muralla a partir de algunas de sus placas late-
rales. Los Sessilia comienzan su amplia radia-
ción en el Cretácico.

A pesar de que los cirripedios fósiles son  co-
munes en el Terciario de Patagonia y Tierra del
Fuego, solo se han descripto unas pocas espe-
cies. Los pedunculados Scalpellum juliense
(Ortmann, 1902), Scalpellum palaeopatagonicum
(Feruglio, 1936-1937) y Euscalpellum crassissimum
(Withers, 1951) (Figura 20. 5 A), el balanomorfo
Chirona (Chirona) varians originalmente inclui-
do en el género Balanus (Sowerby en Darwin,
1846), y el verrucomorfo Verruca rocana
(Steinmann en Wilckens, 1921) son algunas de
las especies descriptas para esta región. De los
depósitos marinos holocenos de la provincia
de Buenos Aires se conoce Cetopirus complanatus
(Coronulidae), una especie que en la actuali-
dad vive adherida a ejemplares de la ballena
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Figura 20. 5. Clase Maxillopoda (A-C) y Clase Malacostraca (D-F). A. Orden Pedunculata: Euscalpellum crassissimum, molde de yeso In.
34883, x 0,65; B-C. Orden Sessilia: B. Balanus sp. CPBA 14360, x 0.75, C. Balanus sp. CPBA s/n, x 0.75; D-F. Orden Archaeostraca: D.
Ceratiocaris sp. In. 24160, x 0.75, E. Echinocaris socialis I. 4918, x 1,10, F. Nahecaris stuertzi In. 22506, x 0.75 (A, D-F. ©The Natural
History Museum London; B, C. Área de Paleontología, Universidad de Buenos Aires).

franca austral en aguas subantárticas
(Pastorino y Griffin, 1996).

SUPERORDEN ACROTHORACICA

Organismos de vida libre que excavan peque-
ñas cavidades sobre corales, conchas de gas-
trópodos y otros sustratos calcáreos, en los que

viven. El primer par de cirros está próximo a
las piezas bucales (maxilipedios o cirros
bucales) y separado de los restantes cirros. El
abdomen es vestigial, con o sin furcas. Dioicos;
hembras acompañadas por machos diminu-
tos. A juzgar por ciertos orificios hallados en
conchillas fósiles, los cirripedios Acrothoracica
habrían existido ya en el Pérmico, y quizá tam-
bién en el Devónico Tardío y Carbonífero.
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SUPERORDEN RHIZOCEPHALA

Los Rhizocephala son parásitos de otros crus-
táceos (principalmente Decapoda), y sus for-
mas adultas llegan a un grado extremo de mo-
dificación. La hembra adulta consta de un sis-
tema radicular (denominado «interna») que
invade los órganos del hospedador y absorbe
sus nutrientes, y una estructura saculiforme
exterior (denominada «externa») donde se si-
túan las gonadas. Del macho únicamente per-
sisten algunas espermatogonias que se alojan
en los receptáculos seminales de la hembra, y
se diferencian en testículos. Feldmann (1998)
describe cangrejos macho del Mioceno de Nue-
va Zelanda que presentaban quelas más pe-
queñas y el abdomen más ancho que lo nor-
mal. Dado que estas alteraciones son típicas de
los cangrejos machos infestados por
rizocéfalos, Feldmann halla probable que los
cangrejos que examinó pudieron haber estado
infestados por tales parásitos.

SUBCLASE TANTULOCARIDA

Diminutos ectoparásitos de otros crustáceos
(Copepoda, Ostracoda y Peracarida). Su histo-
ria de vida es compleja, presentando un ciclo
sexual con adultos libres y nadadores, y un
ciclo asexual (partenogenético) que tiene lugar
sobre el hospedador. Aparentan estar relacio-
nados con los Thecostraca. Holoceno.

SUBCLASE MYSTACOCARIDA

Crustáceos vermiformes, microscópicos, que
viven en las aguas intersticiales de la zona
intermareal y submareal marina. Un surco
transversal separa la región antenular (porta-
dora de las anténulas) del resto del céfalon (que
lleva las antenas, mandíbulas, maxílulas y
maxilas). El tronco consta de 10 segmentos: el
primero lleva los maxilipedios, los cuatro si-
guientes llevan cada uno 1 par de apéndices
uniarticulados, y los cinco últimos son ápodos.
El telson posee 1 par de pinzas furcales. El bor-
de posterior del céfalon y los 10 segmentos del
tronco presentan 1 par de hendiduras latera-
les de función desconocida. Sexos separados.
Incluye esta subclase a 13 especies repartidas
en 2 géneros. Holoceno (Figura 20. 4 E).

SUBCLASE COPEPODA

Esta subclase posee alrededor de 12000 espe-

cies, e incluye formas de vida libre, comensa-
les, ecto y endoparásitas. Su intervalo de ta-
maños se extiende desde los 0,25 mm hasta al-
rededor de 30 cm. En las formas de vida libre
se diferencian claramente un cefalosoma (equi-
vale al céfalon más 1 o 2 segmentos torácicos),
un tórax con 4 o 5 segmentos y un abdomen
con hasta 4 segmentos. El cefalosoma lleva un
ojo nauplius (carecen de ojos compuestos) y 6
pares de apéndices (anténulas, antenas, man-
díbulas, maxílulas, maxilas y maxilipedios).
Las anténulas son unirrámeas y las antenas
uni- o birrámeas. Las mandíbulas tienen usual-
mente 1 palpo, estando en Siphonostomatoida
transformadas en estiletes. El tórax posee 4 o 5
pares de apéndices birrámeos; cada par está
unido por una placa intercoxal media que ase-
gura que ambos apéndices batan simultánea-
mente. El quinto par de apéndices puede estar
modificado en claspers, reducido o ausente. El
abdomen es ápodo (eventualmente puede lle-
var un sexto par de apéndices vestigiales); el
primer segmento lleva los gonoporos, y en la
hembra se fusiona al segundo formando el com-
plejo genital. El telson porta una furca caudal.
El desarrollo es anamórfico (6 estadios nauplius
y 5 estadios copepodito). Viven en aguas mari-
nas y continentales, pero también existen al-
gunas formas semiterrestres. Los principales
órdenes son: Calanoida (de vida libre, princi-
palmente marinos, planctónicos), Harpacticoi-
da (de vida libre, algunos comensales; mari-
nos y de agua dulce; principalmente bentóni-
cos), Cyclopoida (de vida libre, comensales o
parásitos; marinos y de agua dulce; planctóni-
cos o bentónicos) (Figura 20. 4 F), Siphonosto-
matoida (parásitos de invertebrados, cetáceos
y peces) y Poecilostomatoida (comensales y pa-
rásitos de invertebrados y peces). Mioceno-Ho-
loceno. El registro fósil de Copepoda es pobre.
Palmer (1960) describe Harpacticoida y
Cyclopoida del Mioceno de California, y
Ringuelet (1951) cita al género Boeckella del Ho-
loceno de Argentina. Cressy y Patterson (1973)
describen copépodos parásitos hallados sobre
las branquias de peces del Cretácico Inferior.

SUBCLASE BRANCHIURA

Ectoparásitos temporarios de peces marinos
y de agua dulce. El céfalon y el primer segmen-
to torácico están cubiertos por un amplio es-
cudo dorsal. Con ojos compuestos y ojo nauplius.
Pueden llevar un aguijón preoral. Las
anténulas (ausentes en Chonopeltis) y antenas
son unirrámeas, prensiles. Las mandíbulas es-
tán a nivel del cuerpo o en el extremo de un
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cono bucal, y no tienen palpos. Las maxílulas
se hallan modificadas en fuertes ganchos
quitinosos o ventosas. Maxilas unirrámeas. No
hay maxilipedios. Tórax con 4 pares de apén-
dices birrámeos. Abdomen indiviso y bilobado,
usualmente con 1 par de diminutas ramas
furcales. Sexos separados; desarrollo anamór-
fico. La subclase incluye 4 géneros. Holoceno
(Figura 20. 4 G).

SUBCLASE PENTASTOMIDA

Son parásitos de vertebrados, y viven en los
pulmones o en las cavidades nasofaríngeas.
Infestan principalmente a reptiles, pero tam-
bién se hallan sobre anfibios, aves y mamíferos.
Tienen un aspecto vermiforme y pueden llegar
a medir 13 cm, siendo las hembras más grandes
que los machos. La región cefálica lleva la boca
y 4 garras con las que se fijan al hospedador.
Éstas pueden estar sobre protuberancias con
aspecto de patas, o directamente sobre la su-
perficie del cuerpo. Carecen de aparato respira-
torio, circulatorio y excretor. Se conocen alrede-
dor de un centenar de especies. Cámbrico Tar-
dío-Holoceno (Figura 20. 4 H).

Del Cámbrico Superior de Suecia (fauna de
Orsten), Walossek y Müller (1994) describen
larvas muy parecidas a las de los pentastómi-
dos actuales. Estas larvas estarían adaptadas
a vivir en las cámaras branquiales (u otras ca-
vidades similares) de algún cordado marino.

Si bien la posición filogenética de los
Pentastomida es controversial, Lavrov et al.
(2004) aportan nuevos datos moleculares que
ratifican la probable afinidad de éstos con los
Branchiura.

CLASE OSTRACODA

El cuerpo se halla encerrado en un caparazón
bivalvo. Las valvas están unidas por un liga-
mento, articuladas por una charnela, y se cie-
rran por la contracción de un músculo aductor.
Superficie valvar lisa u ornamentada con
carenas, lóbulos, espinas, etc. El tronco lleva 1
o 2 pares de apéndices, que pueden faltar. Por
lo general, con una furca caudal. Sexos separa-
dos. Todos los estadios larvales presentan ca-
parazón bivalvo. Marinos, de agua dulce, ra-
ramente terrestres. La mayoría de las especies
mide entre 0,5 a 2 mm, aunque Gigantocypris al-
canza los 32 mm. Ordovícico-Holoceno (ver
Capítulo 21).

Los Bradoriida y Phosphatocopida no serían
ostrácodos como se habría sugerido previa-

mente, sino que se ubicarían entre las formas
de la línea troncal que dio origen a los crustá-
ceos modernos (Hou et al., 1996; Walossek y
Müller, 2003).

CLASE MALACOSTRACA

Cuerpo diferenciado en 2 tagmas: tórax (o
pereion) con 8 segmentos, y abdomen (o pleon)
con 6 (raramente 7) segmentos. Telson en gene-
ral sin furca. Los orificios genitales de la hem-
bra abren en el 6º segmento del pereion, y los
del macho en el 8º. Poseen normalmente ojos
compuestos. Raramente nacen como larva
nauplius. Cámbrico-Holoceno.

SUBCLASE PHYLLOCARIDA

Se incluyen en esta subclase al orden
Leptostraca (con alrededor de 40 especies ac-
tuales) y otros 4 órdenes extintos. Presentan
un caparazón bivalvo y un abdomen con 7 seg-
mentos (uno más que el resto de los Malacos-
traca).

Orden Archaeostraca
Caparazón con charnela. Telson estiliforme,

proyectándose entre las ramas furcales. Se ha
reconocido la presencia de Caryocaris y
Pumilocaris en el Ordovícico de Argentina
(Racheboeuf et al., 2000). Ordovícico Tempra-
no-Triásico Tardío (Figura 20. 5 D-F).

Orden Hoplostraca
Caparazón sin charnela. Telson estiliforme,

ramas furcales pequeñas o ausentes. Devónico
Temprano-Carbonífero Tardío (Figura 20. 6 A).

Orden Hymenostraca
Caparazón sin charnela. Telson con 3 pares

de «espinas» caudales. Schram (1986) sugiere
que el par medio de «espinas» sería una pro-
yección telsónica hendida distalmente, y cada
par de «espinas» laterales una rama furcal
bífida. Cámbrico Temprano (?)-Ordovícico
Temprano (Figura 20. 6 B).

Orden Canadaspidida
Caparazón con charnela. Sin rostro. Ambas

antenas unirrámeas. Sin pleópodos.
La especie mejor conocida es Canadaspis perfec-

ta del Cámbrico Medio de la Columbia Británi-
ca (Burgess Shale, Canadá) (Figura 20. 6 C). Pre-
sentaba las maxílulas, maxilas y los 8 pares de
toracópodos similares, con una rama interna
multisegmentada y otra externa foliácea. Otras
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2 especies del Cámbrico Medio de Burgess son
Perspicaris dictynna y P. recondita. Hou y Bergström
(1997) describen Canadaspis laevigata del Cám-
brico Inferior de Chengjiang (China).

Orden Leptostraca
Caparazón sin charnela. Con placa rostral

móvil. Anténula con rama externa en forma de
placa ovoide y rama interna flageliforme. An-
tenas unirrámeas. Con 8 pares de pereiópodos
similares, foliáceos (filopodios), que constan de
un epipodito y un exopodito indivisos, y de un
endopodito segmentado. Seis pares de
pleópodos, los primeros 4 pares son birrámeos,
nadadores, y los últimos 2 pares son
unirrámeos y pequeños; el pleonito 7 es ápodo.
El telson lleva 1 par de ramas furcales, y no se
prolonga hacia atrás entre éstas. El desarrollo
es de tipo directo. Marinos, habitan entre 1 y

3500 m de profundidad. Incluye unas 40 espe-
cies. Pérmico-Holoceno (Figura 20. 6 D).

SUBCLASE EUMALACOSTRACA

Caparazón, cuando presente, nunca bivalvo.
Pereiópodos de tipo estenopodial, rara vez to-
dos similares. Anténulas y antenas primitiva-
mente birrámeas. Pleon con 6 segmentos (pu-
diendo haber reducciones por coalescencia),
generalmente todos con apéndices (el último
segmento lleva los urópodos). Marinos, estua-
riales, dulceacuícolas y algunos semiterrestres.
Devónico-Holoceno.

Orden Waterstonellidea
Pequeños organismos planctónicos o

nectónicos, con caparazón delgado y flexible,

Figura 20. 6. Clase Malacostraca. A-D. Subclase Phyllocarida: A. reconstrucción de Sairocaris sp. (Orden Hoplostraca), B. reconstrucción
de Hymenocaris vermicauda (Orden Hymenostraca), C. reconstrucción de Canadaspis perfecta (Orden Canadaspidida), D. Nebalia bipes
(Orden Leptostraca); E-G. Subclase Eumalacostraca, Superorden Hoplocarida: E. reconstrucción de Kallidecthes richardsoni (Orden
Aeschronectida), F. reconstrucción de Bairdops elegans (Orden Palaeostomatopoda), G. diagrama general (Orden Stomatopoda) (A.
modificada de Rolfe, 1969; B. modificada de Schram, 1986; C. tomada de Delle Cave y Simonetta, 1991; D. según Sars, tomada de Dahl
y Wägele, 1996; E. modificada de Schram, 1986; F. modificada de Schram, 1979; G. modificada de Manning, 1969).
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que cubre el tórax pero no está fusionado al mis-
mo. Pedúnculo de las anténulas tan largo como
el tórax. Todos los toracópodos similares,
birrámeos, con largas sedas distales. Los pri-
meros 5 pleómeros juntos son aproximadamente
iguales en largo a la suma del pleómero 6 y el
abanico caudal. Pleópodos birrámeos. Una úni-
ca especie reconocida: Waterstonella grantonensis
(Figura 20. 8 A). Esta especie era aparentemente
gregaria. Carbonífero Temprano (Escocia).

Orden Belotelsonidea
El caparazón cubre el tórax pero no está fu-

sionado al mismo. Todos los toracópodos simi-

lares, unirrámeos. Esternitos torácicos anchos,
pleópodos birrámeos, urópodos anchos, telson
con lóbulos furcales. Solo 1 género reconocido:
Belotelson. Carbonífero (Figura 20. 8 B).

Orden «Eocaridacea»
Brooks (1962) erige el orden Eocaridacea

para acomodar varias especies paleozoicas
con aspecto caridoide. Más recientemente,
muchas de estas especies fueron transferi-
das a otros taxones. Actualmente este orden
incluye unas pocas formas mal conocidas
(Eocaris ,  Devonocaris ,  Anthracophausia  y
Essoidia).

Figura 20. 7. Clase Malacostraca. Subclase Eumalacostraca (A-E): A. Orden Palaeostomatopoda: Perimecturus sp. In. 35331 (x 0,95), B.
Orden Stomatopoda: Sculda syriaca s/n (x 1,9); C. Orden Pygocephalomorpha: Pygocephalus cooperi I. 13948 (x 2,85); D. ¿Orden Mysida?:
Elder sp. I. 44906 (x 1,9); E. Orden Isopoda: Archaeoniscus sp. I. 3039 (x 2,85); F. Clase Thylacocephala: Protozoea hilgendorfi J. 469-1 (x
0,95) (A-F. ©The Natural History Museum London).
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SUPERORDEN HOPLOCARIDA

Este superorden incluye 2 órdenes estricta-
mente fósiles (Aeschronectida y Palaeostoma-
topoda) y un tercero (Stomatopoda) con varias
formas fósiles y unas 400 especies actuales. Los
Hoplocarida se caracterizan por poseer
anténulas triflageladas, toracópodos con un
protopodito de 3 artejos (precoxa, coxa y base)
y un endopodito de 4 artejos (5 artejos en los
restantes Eumalacostraca), abdomen robusto y
pleópodos con penachos branquiales. Marinos.
Carbonífero Temprano-Holoceno.

Orden Aeschronectida
El caparazón cubría por completo el tórax. Los

toracópodos eran similares e inermes (sin
subquelas); constaban de 1 endopodito de 4
artejos con sedas marginales, y 1 exopodito de
un único artejo, laminar. Telson corto,
subrectangular. Urópodos extendiéndose más
allá del extremo del telson. Carbonífero (Figura
20. 6 E).

La posesión de toracópodos sin subquelas y
con sedas, sugiere que estos hoplocáridos pa-
leozoicos se alimentaban por filtración
(Schram, 1986).

Orden Palaeostomatopoda
El caparazón cubría por completo el tórax, o

dejaba expuestos los últimos segmentos
dorsalmente. Los toracópodos 2-5 eran seme-
jantes y subquelados. El telson llevaba con fre-
cuencia una espina media distal, y generalmen-
te (¿siempre?) 1 par de ramas furcales. Devóni-
co Tardío-Carbonífero Temprano (Mississip-
piano) (Figuras 20. 6 F y 7 A).

La posesión de 4 pares de toracópodos
subquelados estaría indicando con bastante
certeza que los miembros de este taxón eran
predadores (Schram, 1986).

Orden Stomatopoda
Caparazón reducido, dejando expuesto el

toracómero 5 en parte y los toracómeros 6-8
por completo. Los dos primeros segmentos (el
que lleva los ojos pedunculados y el antenular)
están articulados con el resto del céfalon y cu-
biertos por una placa rostral móvil. Primeros
5 pares de toracópodos subquelados; el segun-
do par mucho mayor que los restantes (pata
raptora). Toracópodos 6-8 birrámeos y delga-
dos. Corazón extendiéndose a través del
pereion y pleon. Con larvas planctónicas. Vi-
ven en cavidades o grietas de fondos rocosos o
coralinos, o en galerías excavadas en fondos
blandos. Se hallan principalmente en aguas
cálidas y someras. Son predadores. Su visión

es excelente y con sus poderosas patas raptoras
pueden atravesar a las presas de cuerpo blan-
do, o romper las conchas de moluscos, capara-
zones de cangrejos, etc.

Los Stomatopoda incluyen 2 subórdenes:
Archaeostomatopodea (Mississippiano Medio-
Pennsylvaniano Tardío) y Unipeltata (Jurásico
Tardío-Holoceno). A diferencia de las formas
actuales que presentan siempre el segundo par
de toracópodos mucho más grande que los to-
racópodos 3-5, en los Archaeostomatopodea el
tamaño del segundo par de apéndices es varia-
do: en la familia Daidalidae es igual a los tora-
cópodos 3-5 (tal como ocurre en los Palaeosto-
matopoda), en la familia Gorgonophontidae es
algo más grande que éstos, en tanto que en la
familia Tyrannophontidae es mucho más gran-
de que los toracópodos 3-5 (tal como ocurre en
las formas actuales) (Schram, en prensa) (Fi-
guras 20. 6 G y 7 B).

SUPERORDEN SYNCARIDA

Sin caparazón. Ojos, cuando existen,
pedunculados o sésiles. Mandíbulas sin lacinia
mobilis. Primer toracómero libre o fusionado al
céfalon. Toracópodos birrámeos con epipoditos
vesiculares. Último segmento del pleon libre o
fusionado al telson (pleotelson). Pleópodos,
cuando existen, uni o birrámeos. Desarrollo
directo o con larvas. La talla varía de 0,5 a 50
mm. Este superorden reúne a unas 200
especies. La mayoría de las formas actuales son
dulceacuícolas. Exceptuando algunos Anas-
pidacea que viven en aguas superficiales, el
resto de las formas actuales vive en aguas
subterráneas. Pérmico-Holoceno.

Orden Palaeocaridacea
Primer toracómero libre (no fusionado al

céfalon), pero con frecuencia reducido. Ojos
compuestos pedunculados. Toracópodos 1 de
menor tamaño que el resto. Toracópodos 8 ali-
neados en paralelo con los toracópodos prece-
dentes, con exopoditos y epipoditos. Pleomero
6 no fusionado al telson. Se cree que habitaban
ambientes dulceacuícolas o salobres, tales
como deltas, pantanos o albuferas. Carbonífe-
ro-Pérmico (Figura 20. 8 C).

Numerosos registros en América del Norte y
Europa. En América del Sur: Clarkecaris brasilicus
(Brasil, Pérmico) (Schram, 1984).

Orden Anaspidacea
Primer toracómero fusionado al céfalon. Ojos

pedunculados, sésiles o ausentes. Toracópodos
1 diferenciados en maxilipedios. Toracópodos
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8 sin exopoditos ni epipoditos. Pleómero 6 no
fusionado al telson. Los pleópodos 1 y 2 siem-
pre presentes en el macho, formando el
petasma. Triásico-Holoceno (Figura 20. 8 D).

Anaspidites antiquus (Triásico, Australia) es la
única especie fósil hasta ahora conocida
(Schram, 1984).

Orden Bathynellacea
Primer toracómero libre (no fusionado al

céfalon). Sin ojos ni estatocistos. Toracópodos
1-7 con un endopodito de 3-4 artejos. Toracó-
podos 1 no diferenciados en maxilipedios. To-
racópodos 8 modificados en órgano copulador
en los machos, reducidos en las hembras. Con
un pleotelson que lleva los urópodos y las ra-
mas furcales. Solo 1 o 2 pares de pleópodos,
que pueden faltar. Holoceno.

SUPERORDEN PERACARIDA

Caparazón, cuando presente, nunca está fu-
sionado a todos los toracómeros. Mandíbulas
con un diente móvil (lacinia mobilis) entre la zona
incisiva y molar. Con 1-3 pares de maxilipe-

dios. Los embriones son incubados en una cá-
mara ventral o marsupio (ausente en Thermos-
baenacea). Desarrollo directo. Libres o parási-
tos; marinos, de agua dulce y algunos semite-
rrestres. Carbonífero-Holoceno.

Orden Spelaeogriphacea
El caparazón está fusionado al primer

toracómero y cubre parcialmente al segundo.
Con lóbulos oculares móviles pero sin elemen-
tos visuales. Anténulas y antenas birrámeas.
Toracópodos 1 modificados en maxilipedios.
Toracópodos 3-4 con exopoditos biarticulados
y setosos, 5-7 (a veces también el 8) con exopo-
ditos simples y glabros. Abdomen con 5 pares
de pleópodos birrámeos (el quinto par reduci-
do a un único artejo en Spelaeogriphus). Urópodos
birrámeos. Telson libre (no fusionado al últi-
mo segmento abdominal). Pequeños (los más
grandes no superan los 8,6 mm de longitud).
Las 3 especies actuales conocidas viven en
aguas dulces subterráneas. Acadiocaris
novascotica hallada en sedimentos marinos del
Carbonífero canadiense es el registro más tem-
prano que se tiene de este grupo (Schram, 1974).
Carbonífero (Mississippiano)-Holoceno.

Figura 20. 8. Clase Malacostraca, Subclase Eumalacostraca. A. reconstrucción de Waterstonella grantonensis (Orden Waterstonellidea);
B. reconstrucción de Belotelson magister (Orden Belotelsonidea); C. reconstrucción de Palaeocaris typus (Orden Palaeocaridacea); D.
Anaspides tasmaniae (Orden Anaspidacea); E. diagrama general (Orden Euphausiacea) (A, B. tomadas de Schram, 1986; C. modificada
de Schram, 1984; D. modificada de Brooks, 1969; E. modificada de Antezana, 1985).
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Orden Thermosbaenacea
Caparazón fusionado al primer toracómero,

pudiéndose extender hacia atrás hasta el
toracómero 6-7; dilatado en una cámara de cría
en las hembras ovígeras (no poseen un
marsupio ventral). Telson libre o fusionado al
último pleonito. Anténulas birrámeas, antenas
unirrámeas. Con 1 par de maxilipedios, y 2-6 o
2-8 pares de toracópodos. Con pleópodos en
los 2 primeros segmentos abdominales, que
poseen un único artejo. Urópodos birrámeos.
El tamaño no excede los 5,2 mm. Viven en aguas
subterráneas, en un intervalo de salinidades
que va desde el agua dulce a la marina. Algu-
nas especies habitan en surgentes termales.
Holoceno.

Orden Pygocephalomorpha
Formas bentónicas que se caracterizaban por

presentar el cefalotórax con una región esternal
subtriangular, y un abanico caudal complejo,
incluyendo al menos 1 par de furcas laminares
asociadas al telson. Carbonífero-Pérmico (Fi-
guras 20. 7 C y 9 A).

Aparentemente Pygocephalomorpha es un
grupo próximo a Lophogastrida y Mysida;
muchos autores incluyen a estos 3 órdenes bajo
la categoría «Mysidacea». Durante el Pérmico
Temprano vivieron en la región gondwánica
especies de los géneros Pygaspis (Brasil: Beurlen,
1931, 1934; Pinto y Adami, 1996), Notocaris
(Sudáfrica:  Broom, 1931; Kensley, 1975), Liocaris
(Brasil y Uruguay: Beurlen, 1931; Veroslavsky
et al., 2006) y Paulocaris (Brasil: Clarke, 1920).

Orden Lophogastrida
Con branquias sobre los pereiópodos. Ambos

sexos con pleópodos bien desarrollados,
birrámeos y nadadores. Hembras con 7 pares
de oostegitos. Los endopoditos de los urópodos
carecen de estatocistos. Este orden incluye unas
40 especies marinas. Carbonífero-Holoceno (Fi-
gura 20. 9 B).

Orden Mysida
Sin branquias (la superficie interna del capa-

razón cumple funciones respiratorias). Los
pleópodos por lo general, están reducidos en
las hembras, y en los machos su desarrollo es
variado y a menudo, uno o más pares están
modificados en gonopodios. Las hembras po-
seen 2-3 pares de oostegitos. Con estatocistos
sobre los endopoditos de los urópodos. Inclu-
ye alrededor de 1000 especies, la mayoría ma-
rina, algunas estuariales y unas pocas de agua
dulce. Jurásico (?)-Holoceno (Figura 20. 7 D).

Los Lophogastrida y Mysida exhiben las si-
guientes características en común (muchas de

éstas son también compartidas por Pygoce-
phalomorpha): un caparazón que cubre gran
parte del pereion pero está fusionado solo con
los primeros segmentos (3 como máximo); ojos
pedunculados; anténulas birrámeas; antenas
con flagelo y escama; el primer par de toracó-
podos, a veces también el segundo, modificado
en maxilipedios; los pereiópodos presentan
exopoditos nadadores; el abdomen lleva un
abanico caudal.

Orden Mictacea
La taxonomía de este orden está en discusión,

por lo que preferimos no presentar una diag-
nosis del mismo. Bowman et al. (1985) incluyen
en el orden Mictacea una especie que habita en
cuevas submarinas de Bermudas (familia
Mictocaridae) y otra de aguas profundas (fa-
milia Hirsutiidae). Gutu e Iliffe (1998) reubican
a la familia Hirsutiidae en un nuevo orden
(Bochusacea), aunque esta propuesta no ha sido
ampliamente aceptada. Holoceno.

Orden Amphipoda
Sin caparazón. Cuerpo habitualmente com-

primido. El primer toracómero fusionado al
céfalon (en Caprellidea también el segundo).
Telson, por lo general, distinguible. Ojos sésiles
(muy grandes en muchas especies del suborden
Hyperiidea). Anténulas generalmente birrá-
meas; antenas unirrámeas. Tienen 1 par de
maxilipedios operculiformes y 7 pares de
pereiópodos unirrámeos, con placas coxales li-
bres (no fusionadas al cuerpo). Usualmente los
dos primeros pares de pereiópodos están mo-
dificados en gnatópodos. Algunos pereiópodos
con branquias. El pleon está dividido en dos
regiones: la anterior lleva 3 pares de pleópodos
nadadores, en tanto que la posterior lleva 2
pares de pleópodos uropodiformes y 1 par de
urópodos. El telson está libre o fusionado con
el último pleonito. Marinos, estuariales, dul-
ceacuícolas, y algunas especies semiterrestres;
de vida libre, salvo Cyamidae (parásitos de
cetáceos), ciertos Hyperiidea que se nutren de
sus hospedadores, etc. Comprenden unas 8000
especies. Se han encontrado unos pocos fósiles
en la región del Caspio, Alsacia (Francia), y en
ámbar báltico. A diferencia de otros Peracari-
da, los anfípodos no cuentan con fósiles paleo-
zoicos ni mesozoicos. Eoceno-Holoceno (Figu-
ra 20. 9 C).

Orden Isopoda
Sin caparazón. Cuerpo por lo general depri-

mido. Primer toracómero fusionado al céfalon
(en Gnathiidea también el segundo). Ojos
sésiles. Anténulas y antenas unirrámeas. Un
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Figura 20. 9. Subclase Eumalacostraca, Superorden Peracarida. A. reconstrucción de Tealliocaris woodwardi (Orden Pygocephalomorpha);
B. reconstrucción de Schimperella beneckei (Orden Lophogastrida); C. Elasmopus rapax (Orden Amphipoda); D. reconstrucción de
Hesslerella shermani (Orden Isopoda); E. reconstrucción de Anthracocaris scotica (Orden Tanaidacea); F. Diastylis cornuta (Orden
Cumacea); G. reconstrucción del caparazón de Ophthalmdiastylis parvulorostrum (Orden Cumacea) (A. modificada de Schram, 1979; B,
F. tomadas de Hessler, 1969; C. modificada de Lincoln, 1979; D. modificada de Schram, 1974; E. modificada de Schram et al., 1986; G.
modificada de Schram et al., 2003).
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par de maxilipedios operculiformes (2 pares
en Gnathiidea). Pereiópodos unirrámeos, con
coxas grandes y aplanadas (placas coxales),
muchas veces fusionadas al cuerpo. Pleópodos
birrámeos que, en las formas acuáticas cum-
plen funciones natatorias y branquiales (las
formas semiterrestres pueden llevar sacos aé-
reos denominados seudotráqueas). Segundo
par de pleópodos (a veces también el primero)
transformado en gonopodios. Telson fusiona-
do a uno o más pleonitos (Anthuridea con un
telson independiente). Su talla varía entre 0,5
mm y 50 cm. Este orden comprende unas 10000
especies. Marinos, estuariales, de agua dulce y
semiterrestres (Oniscoidea); de vida libre o
parásita (Gnathiidea, Epicaridea, algunas fa-
milias de Flabellifera). Hesslerella shermani
(Palaeophreatoicidae) (Figura 20. 9 D) del Mis-
sissippiano de Illinois es el isópodo más anti-
guo conocido. Carbonífero-Holoceno (Figura
20. 7 E).

Se cree que los isópodos invadieron las aguas
dulces durante el Mesozoico, y el medio terres-
tre durante el Terciario. El hallazgo de decápo-
dos del Jurásico y Cretácico con sus cámaras
branquiales deformadas, es un claro indicio de
la presencia de isópodos bopíridos (Epicaridea)
desde entonces.

Orden Tanaidacea
Caparazón fusionado a los dos primeros

toracómeros, con una cámara branquial a cada
lado. Ojos, cuando presentes, sobre pequeños
lóbulos. Anténulas uni- o birrámeas; las ante-
nas pueden llevar escama. Toracópodos 1 trans-
formados en maxilipedios, cada uno con un
epipodito que bate dentro de la cámara bran-
quial respectiva. Toracópodos 2 modificados
en quelípedos. Tanto los maxilipedios como los
quelípedos pueden llevar exopoditos vestigia-
les. Pereiópodos unirrámeos, ambulatorios.
Las hembras con 1-4 pares de oostegitos. Telson
fusionado con el último segmento del abdomen
en las formas actuales. Marinos, algunos es-
tuariales y unos pocos dulceacuícolas. Este gru-
po reúne a más de 1500 especies, todas de vida
libre. Anthracocaris scotica del Carbonífero Tem-
prano de Escocia es el representante más anti-
guo conocido (Figura 20. 9 E). Esta especie (al
igual que los restantes miembros de la familia
Anthracocarididae) presentaba el último seg-
mento abdominal libre, es decir, no fusionado
al telson. Carbonífero Temprano-Holoceno.

Orden Cumacea
Caparazón fusionado con los tres primeros

toracómeros (a veces también con el cuarto y,
rara vez, con el quinto y sexto), lleva a cada

lado una cámara branquial. Los laterales del
caparazón (lóbulos seudorrostrales) usual-
mente se prolongan hacia adelante formando
un seudorrostro. Por lo general presentan un
lóbulo ocular impar que lleva unas pocas
omatidias. Hay 3 pares de maxilipedios. El pri-
mer maxilipedio es corto y robusto, y posee un
epipodito con una rama dirigida hacia atrás
que lleva los filamentos branquiales, y otra
rama dirigida hacia adelante, el sifón respira-
torio, que corre por debajo del seudorrostro y
se ensancha distalmente en una válvula que
regula la salida de la corriente respiratoria. El
maxilipedio 3 y pereiópodos 1-4 pueden llevar
exopoditos. Los machos pueden tener de 1 a 5
pares de pleópodos. Urópodos birrámeos y
estiliformes. Con o sin telson. Marinos, algu-
nos estuariales y unas pocas especies de agua
dulce. Incluye alrededor de 1200 especies, to-
das de vida libre. Schram et al. (2003) proponen
el suborden Ophthalmcumacea para agrupar
varias especies fósiles que no presentaban
seudorrostro y que tenían ojos compuestos
pares y facetados que se proyectaban del mar-
gen anterior del caparazón. Carbonífero-Ho-
loceno (Figura 20. 9 F y G).

SUPERORDEN EUCARIDA

Caparazón fusionado dorsalmente con todos
los segmentos del pereion. Ojos pedunculados.
Poseen estadios larvales, aunque algunas for-
mas adquirieron un desarrollo directo secun-
dario. Pérmico-Holoceno.

Orden Euphausiacea
Caparazón fusionado a todos los toracómeros

dejando expuestas las branquias (no presenta
cámara branquial). Sin maxilipedios. Toracó-
podos birrámeos, los dos últimos pares por lo
general reducidos. La mayoría emite luz (pre-
senta fotóforos). Desarrollo a partir de larva
nauplius. Marinos y planctónicos. Euphausia
superba es muy común en el océano Antártico,
donde sirve de alimento a las ballenas. Carbo-
nífero (?)-Holoceno (Figura 20. 8 E).

Orden Amphionidacea
Caparazón delgado, cubriendo en las hem-

bras casi por completo a los apéndices
torácicos. Anténulas y antenas birrámeas.
Mandíbulas reducidas. Primer par de toracó-
podos transformado en maxilipedios; los res-
tantes toracópodos con exopoditos reducidos;
el octavo par ausente en las hembras. El pri-
mer par de pleópodos de las hembras es muy
largo, setoso y se extiende bajo el caparazón;
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se ha sugerido que estos pleópodos junto con
los márgenes laterales del caparazón forman
una cámara ovígera. Incluye una única espe-
cie, Amphionides reynaudii, pelágica y de amplia
distribución, habitando en casi todos los océa-
nos, particularmente en aguas tropicales y
subtropicales entre los 35°N y 35°S. Holoceno.

Orden Decapoda
Los decápodos comprenden a los langostinos,

camarones, langostas, cangrejos ermitaños,
centollas y los verdaderos cangrejos. Se los di-
vide en el suborden Dendrobranchiata (que
incluye a los langostinos y camarones
Penaeoidea y Sergestoidea), y el suborden

Figura 20. 10. Subclase Eumalacostraca, Superorden Eucarida, Orden Decapoda. A. Aeger tipularius In. 28846 (x 1); B. Eryon sp. CPBA
1199 (x 0,65); C. Hoploparia arbei CPBA 14564 (x 0,85); D. Meyeria magna 24602 (x 0,85); E. Chaceon peruvianus 28002 (x 0,55) (A, D-E.
©The Natural History Museum London; B-C. Área de Paleontología, Universidad de Buenos Aires).
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Pleocyemata que agrupa al resto de los decápo-
dos Caridea, Stenopodidea (= Euzygida),
Astacidea, Thalassinidea, Palinura, Anomura
y Brachyura . Se conocen unas 18000 especies
que representan casi un cuarto de las especies
de crustáceos descriptas. Los decápodos mues-
tran un enorme intervalo de tamaños, desde
unos pocos milímetros hasta el cangrejo araña
japonés del género Macrocheira que alcanza unos
4 m con sus patas extendidas.

El caparazón cubre las branquias, y el exopodito
de la maxila (denominado escafognatito) bom-
bea agua afuera de la cámara branquial. Presen-
tan 3 pares de maxilipedios y 5 pares de
pereiópodos ambulatorios (de aquí su nombre
de decápodos). El primer par de pereiópodos por
lo general está quelado (muchas veces también el
segundo y tercer par). Poseen sexos separados y
fertilización externa o interna.

Este orden muestra un amplio rango de adap-
taciones a distintos ambientes. Existen formas
nadadoras pelágicas, pero la gran mayoría tie-
ne hábitos bentónicos. Son principalmente
marinos, aunque también han invadido los es-
tuarios, el agua dulce y algunos pocos conquis-
taron parcialmente el medio terrestre.
Palaeopalaemon newberryi del Devónico Tardío de
América del Norte es el decápodo más antiguo
que se conoce. Devónico Tardío-Holoceno (Fi-
gura 20. 10 A-E).

En el Jurásico de Argentina se registra el
palinuro Glyphea eureka (Damborenea y Man-
ceñido, 1987), mientras que en Antártida se co-
nocen Antarcticheles antarcticus (Aguirre-Urreta
et al., 1990) y Cycleryon sp. (Quilty, 1988).

En el Cretácico Inferior de Argentina son abun-
dantes las especies de los géneros Glyphea y
Meyerella  (Palinura), Palaeastacus, Eryma ,
Enoploclytia y Hoploparia (Astacidea), y
Protocallianassa (Thalassinidea) (Aguirre-
Urreta, 1989).

En el Cretácico Superior de Patagonia abun-
dan Hoploparia, Protocallianassa y Callianassa,
mientras que en el Paleógeno la fauna es muy
abundante y diversa, estando representada
por braquiuros tales como Proterocarcinus ,
Lobonotus, Rocacarcinus, Thaumastoplax,
Costacopluma y ?Glyphithyreus (Feldmann et al.,
1995; Casadío et al., 2004; Schweitzer, 2005). En
el Neógeno se han descripto Proterocarcinus,
Chaceon, Osachila, Rochinia, Romaleon, Panopeus,
Ocypode y Astenognathus (Schweitzer y Feld-
mann, 2000, 2001; Casadío et al., 2005).

En el Cretácico Superior de Antártida se ha
reconocido la presencia del cangrejo ermitaño
Paguristes (Aguirre-Urreta y Olivero, 1992) y
también abundan los registros de langostas
referidas a Hoploparia.

Los fósiles de ambientes dulceacuícolas son
relativamente raros, aunque en el Terciario de
Patagonia se han descripto ejemplares muy
bien preservados de Lammuastacus longirostris,
una langosta de agua dulce de edad probable-
mente oligocena (Aguirre-Urreta, 1992).

CLASE THYLACOCEPHALA
(= CONCAVICARIDA, CONCHYLIOCARIDA)

Cuerpo totalmente encerrado en un capara-
zón bivalvo. Ojos bien desarrollados, situados
en senos oculares o sobre una protuberancia
cefálica globosa. Tronco con 3 pares de patas
raptoras seguidas de una serie de apéndices
aparentemente laminares. Branquias bien de-
sarrolladas. Se han descripto especies de Euro-
pa, América del Norte, Líbano, Madagascar y
Australia. Aparentemente presentaban un par
de anténulas y otro de antenas, y por ello se ha
sugerido que son crustáceos. Silúrico-Cretáci-
co Tardío (Figura 20. 7 F).

ECOLOGÍA Y PALEOECOLOGÍA

Los crustáceos habitan los medios más varia-
dos. Siendo predominantemente marinos, tam-
bién se los halla en aguas dulces, salobres e
hipersalinas (Artemia salina vive en concentracio-
nes de hasta 340‰), termales (Thermobathynella
vive a 55°C) y subterráneas. Además, varios gru-
pos de crustáceos se han adaptado a la vida te-
rrestre. En los mares se distribuyen desde el
intermareal hasta la zona hadal. En las aguas
continentales se han hallado anfípodos y ostrá-
codos a más de 4000 m sobre el nivel del mar.

Los Branchiopoda son mayoritariamente ha-
bitantes de las aguas dulces, y sus antepasa-
dos debieron tener hábitos similares, excepto
por Rehbachiella kinnekullensis una especie cám-
brica de hábito marino. Conchostraca es el gru-
po más diversificado y abundante dentro del
registro fósil de Branchiopoda y uno de los prin-
cipales componentes de la biota continental en
todo el Fanerozoico (Gray, 1988), en particular
durante el Neopaleozoico y Mesozoico. Según
Frank (1988), los conchostracos recientes pre-
sentan una distribución geográfica bastante
particular, desde el extremo endemismo (vul-
nerables a la extinción) hasta el pandemismo.
Unos pocos conchostracos fósiles, tales como
Estheriina astartoides y Dendrostracus lagarcitoensis
del Cretácico Inferior sudamericano, parecen
estar restringidos a ambientes salobres.
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Los Cirripedia son exclusivamente marinos.
Los Thoracica y Acrothoracica son de vida li-
bre, y sésiles en su etapa poslarval. Los «dien-
tes de perro» (Thoracica: Balanomorpha) vi-
ven adheridos a rocas u otros sustratos duros
naturales (valvas de moluscos, caparazones de
crustáceos, la epidermis de ballenas, tortugas
marinas, etc.) o artificiales (muelles, cascos de
barcos, etc.). Los Acrothoracica habitan en pe-
queñas cavidades que ellos horadan median-
te la acción mecánica y química sobre sus-
tratos calcáreos (tales como corales o con-
chas de moluscos). Los Rhizocephala son pa-
rásitos de otros crustáceos, principalmente
decápodos. Estos cirripedios están profunda-
mente modificados en su fase adulta, tanto que
resultan irreconocibles como crustáceos. Al-
gunos de los efectos de los rizocéfalos sobre sus
hospedadores son la castración parasitaria y
la feminización de los machos. Feldmann (1998)
halla cangrejos machos del Mioceno feminiza-
dos, por lo que sospecha que estaban infesta-
dos por rizocéfalos.

Los copépodos exhiben una gran diversidad
de hábitos y hábitats. En el ambiente acuático
se los halla en un amplio intervalo de
salinidades, formando parte del bentos o planc-
ton. Incluyen formas de vida libre, comensales
y parásitas.

Los Ostracoda son crustáceos micrófagos;
marinos, estuariales y dulceacuícolas; princi-
palmente bentónicos aunque existen algunas
formas planctónicas. En general, viven a esca-
sa profundidad pero, hay también especies
batiales y abisales. La morfología del capara-
zón está asociada al ambiente en el que habi-
tan: en las formas planctónicas éste es delgado
y liso, mientras que en las formas bentónicas
marinas es grueso y generalmente ornamen-
tado. Originalmente, los ostrácodos habrían
sido exclusivamente marinos, y recién a partir
del Paleozoico Tardío comenzaron a invadir el
ambiente acuático continental.

Entre los malacostracos, los Leptostraca se
distribuyen desde la costa hasta profundida-
des de más de 6000 m, los Euphausiacea son
holopelágicos y constituyen el krill o «alimen-
to rojo» de las ballenas, y los Stomatopoda, si
bien actualmente son marinos, en el Mesozoi-
co habrían contado con formas no marinas.

Los Peracarida constituyen uno de los gru-
pos más exitosos de Crustacea. Son principal-
mente marinos, pero también incluyen formas
de agua dulce y terrestres. La mayoría es
detritívora, pero hay además formas carnívo-
ras, herbívoras y parásitas. La posesión de una
cámara de incubación, llamada marsupio, es
con toda probabilidad la clave de su éxito evo-

lutivo. Casi todos los órdenes de Peracarida
cuentan con un registro fósil que se remonta al
Carbonífero. Los Amphipoda son la excepción,
siendo el fósil más temprano hasta ahora des-
cubierto del Eoceno.

Los Decapoda son principalmente marinos,
pero también se los halla en ríos, lagos y aguas
subterráneas, llegando algunos a adquirir há-
bitos terrestres. Algunas especies son pelágicas
y viven exclusivamente en la columna de agua
(por ejemplo, los camarones Lucifer, Sergestes,
Oplophorus, el cangrejo Planes marinus, etc.). Sin
embargo, la mayoría de los Decapoda viven
sobre el fondo o asociados al mismo.

Los langostinos, camarones, langostas, etc.
presentan un abdomen bien desarrollado,
musculoso, totalmente expuesto y termina-
do en un abanico caudal. Estos grupos pue-
den doblar el abdomen en forma brusca y
desplazarse rápidamente hacia atrás (reac-
ción de escape).  Por el contrario en las
centollas, cangrejos, etc. el abdomen está re-
ducido y parcial o totalmente doblado bajo
el cefalotórax.

Se postula que este proceso de acortamiento
y flexión del abdomen bajo el cefalotórax (de-
nominado «carcinización») ocurrió indepen-
dientemente varias veces en la evolución de
los Decapoda, alcanzando su máxima expre-
sión en los cangrejos Brachyura. En estos úl-
timos el abdomen no lleva urópodos, y encaja
perfectamente en una depresión esternal. Un
caso particular es el de los cangrejos ermita-
ños (Paguroidea), cuyos abdómenes son blan-
dos, carnosos, y por lo general adaptados a la
cámara espiral de las conchas de los gastró-
podos en las que viven.

Los camarones del fango (Thalassinidea), las
langostas de agua dulce (Astacidae y
Parastacidae), los cangrejos intermareales, etc.
excavan galerías en las que residen. Las gale-
rías de los Thalassinidea son una de las tra-
zas fósiles más comunes en los estratos mari-
nos mesozoicos y cenozoicos. Estas trazas
pueden incluir los restos de los organismos
que habitaban las galerías (Bishop y Williams,
2005).

Se han hallado icnofósiles atribuibles a la
actividad de los Thalassinidea en el Meso-
zoico de cuenca Neuquina (Mángano y Bua-
tois, 1991) y en estratos cenozoicos patagó-
nicos y rioplatenses (Carmona y Buatois,
2003; Verde, 2006). Se conocen construccio-
nes similares del Ordovícico del norte argen-
tino, pero éstas habrían sido realizadas por
otros organismos, no por crustáceos decápo-
dos (Mángano y Buatois, 2003; Carmona et
al., 2004).
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BIOESTRATIGRAFÍA Y
PALEOBIOGEOGRAFÍA

Los crustáceos se hallan presentes desde los
comienzos del Cámbrico. Sin embargo, éstos
no serían Eucrustacea, sino posibles
integrantes del tronco ancestral (stem group) que
dio origen a la gran variedad de crustáceos
modernos. Las relaciones filogenéticas de
muchos de estos crustáceos cámbricos son
difíciles de establecer, pero se conocen formas
que pueden asignarse a Branchiopoda,
Maxillopoda o Malacostraca.

En el Cámbrico Temprano de Chengjiang (Chi-
na) más del 80% del total de la fauna está com-
puesta de delicados caparazones bivalvos de
Bradoriida, organismos de entre 1 y 6 mm de
largo que vivieron hasta el comienzo del Or-
dovícico. Un ejemplo es Kunmingella douvillei,
con ojos pedunculados, antenas unirrámeas,
apéndices torácicos y telson largo con furca
(Hou y Bergström, 1991, 1997; Hou, 1999). Otras
formas presentes son los filocáridos Isoxys y
Canadaspis laevigata.

En el Cámbrico Temprano de Vermont (U.S.A.)
se conoce Protocaris marshi, mientras que en el
Cámbrico Medio de la Columbia Británica
(Burgess Shale, Canadá) se hallan Marrella
splendens y Canadaspis perfecta entre los fósiles
más conocidos, además de Branchiocaris y Waptia,
todos posibles crustáceos (Briggs et al., 1992).

En el Cámbrico Tardío de Orsten (Suecia) exis-
ten numerosas y variadas formas de crustá-
ceos, lo que sugiere que la mayor radiación evo-
lutiva de este grupo ocurrió en dicho período.
Representantes de esta fauna son Rehbachiella,
Lepidocaris, Dala, Bredocaris, Skara, Martinssonia,
Cambropachycope, Henningsmoenicaris y Goticaris,
considerados todos ellos antecesores directos
de los crustáceos modernos. Skara tiene una
morfología similar a la de los copépodos y Dala
sería una forma basal de los Maxillopoda.

Los Phosphatocopida fueron dominantes en
la fauna de Orsten (Suecia), y son considera-
dos un grupo hermano de los Eucrustacea
(Maas et al., 2003). Presentaban un caparazón
bivalvo y eran posiblemente necto-bentónicos
y filtradores.

En el Cámbrico Tardío de Polonia Cambrocaris
baltica (Walossek y Szaniawski, 1991) es una
forma comparable a otras de igual edad de Sue-
cia, y por lo tanto, también estaría asociada
con las primeras fases evolutivas del origen de
los crustáceos.

En el Ordovícico los ostrácodos adquirieron
verdadera importancia estratigráfica, convir-
tiéndose en frecuentes integrantes de los ma-
res paleozoicos. En este período los Phyllocari-

da están representados por los Archaeostraca,
varios de cuyos miembros se hallaron en
América del Sur (Perú, Bolivia, Argentina), tal
como es el caso del género Caryocaris, con un
registro fósil que se extiende desde el Ordoví-
cico Inferior (Tremadociano) hasta el Ordoví-
cico Medio (Caradociano). A escala mundial,
se conocen especies en el Ordovícico de Euro-
pa, Australia, Nueva Zelanda y América del
Norte.

El Silúrico Tardío-Devónico se caracterizó por
la presencia de artrópodos que hasta entonces
habían llevado una existencia exclusivamente
marina, pero que ahora inician la invasión de
las aguas dulces y salobres, e incluso los am-
bientes típicamente terrestres. Entre ellos se
hallan los conchostracos, el lipostraco Lepidocaris
rhyniensis y el probable notostraco Castracollis
wilsonae del Devónico Temprano de Rhynie
Chert (Escocia). L. rhyniensis era aparentemente
un nadador activo que habría vivido, al igual
que los Anostraca actuales, en charcos tempo-
rarios alimentándose de algas y detritos orgá-
nicos.

Los primeros eumalacostracos aparecen en
el Devónico (Eocaris, Devonocaris, Palaeopalaemon),
aunque el malacostraco más antiguo podría ser
Hymenocaris dubia del Cámbrico Inferior, una
especie que presentaba un caparazón bivalvo.
En el Devónico del Macizo Renano alemán se
halló a Eocaris oervigi, comúnmente considera-
da un Eumalacostraca, pero que para Schram
(1977) podría ser un Aeschronectida (Hoploca-
rida). Devonocaris está representado por espe-
cies en el Devónico Superior de Bélgica y Nue-
va York, mientras que Palaeopalaemon persistió
en América del Norte hasta el Mississippiano.

Las faunas de crustáceos de aguas dulces y
salobres aparecen en la mitad del período
Carbonífero y se hacen comunes al final del
mismo. Según Schram (1977) la restricción de
los malacostracos superiores a las aguas tro-
picales de las áreas laurentianas persistió has-
ta el Pérmico, cuando debido a la formación
de la Pangea se difundieron por el resto del
mundo. Sin embargo, las asociaciones de los
malacostracos del Paleozoico Tardío fueron
taxonómicamente diferentes de las del Meso-
zoico y Cenozoico. La fauna paleozoica estu-
vo dominada por los Eumalacostraca primi-
tivos, Phyllocarida y Hoplocarida, mientras
que en la del Mesozoico prevalecen los Pera-
carida y Eucarida. Los Pygocephalomorpha
existen en Oklahoma y Brasil. En este último
país, se hallaron restos fósiles de Paulocaris jun-
to a los del sincárido Clarkecaris brasilicus, he-
cho que pone de manifiesto la permanencia en
el Pérmico de la asociación Pygocephalomor-
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pha-Syncarida del Carbonífero. No obstante,
el hallazgo de los primeros decápodos en el Pér-
mico Superior de Sicilia y Siberia marcó un
cambio faunístico importante. En el Pérmico
se extinguieron los Pygocephalomorpha, pero
los Syncarida se dispersaron por América del
Sur y en el Triásico lo hicieron por Australia,
permaneciendo desde entonces en estas regio-
nes.

El Cenozoico habría sido una era favorable
para los crustáceos, dado que no se registran
extinciones importantes sino que, por el con-
trario, aparecen taxones tales como los copépo-
dos (a partir del Mioceno) y los anfípodos (a
partir del Eoceno), y otros más antiguos como
los cirripedios y los ostrácodos alcanzan du-
rante esta era gran abundancia y diversifica-
ción. Los decápodos experimentaron una gran
radiación en el Terciario, y los primeros isópo-
dos de hábitos terrestres aparecen en este pe-
ríodo.

RELACIONES FILOGENÉTICAS

Los crustáceos presentan gran disparidad de
planes estructurales y una filogenia interna
especialmente complicada.

La clase Branchiopoda fue considerada por
mucho tiempo el grupo más primitivo de
Crustacea, en virtud de su elevado número de
segmentos y la extensa serie de apéndices si-
milares con procesos masticatorios (esto es es-
pecialmente aplicable a Notostraca). Debido a
que los miembros de esta clase poseen filopo-
dios, se sugirió que éstos eran los apéndices
arcaicos de los crustáceos.

En 1955 Sanders descubre un pequeño crus-
táceo frente a las costas de Massachusetts,
Hutchinsoniella macracantha, para el que erige la
clase Cephalocarida. Este crustáceo presenta
una serie de apéndices similares, con procesos
masticatorios y tres ramas. Además, la maxila
es idéntica al primer apéndice del tronco, lo
que pone de manifiesto su condición arcaica.
Sanders (1957) sugiere que de un apéndice si-
milar al de los cefalocáridos pudieron haber
derivado todos los tipos básicos de apéndices
de los crustáceos, y ubica a este taxón en la
base del tronco que dio origen a los crustáceos.

En 1981 Yager describe a Speleonectes lucayensis
de las Bahamas, y crea la clase Remipedia para
incluir dicho taxón. Actualmente esta clase
posee 9 especies actuales y dos fósiles. Los
Remipedia tienen aspecto vermiforme, y lle-
van un par de apéndices birrámeos, en forma
de paleta y sin procesos masticatorios, sobre
cada segmento del tronco. El hallazgo de este

grupo reabrió el debate sobre el plan de cons-
trucción del crustáceo ancestral. ¿Sus apéndi-
ces poscefálicos eran del tipo filopodial e inter-
venían tanto en la alimentación como en la
natación (Cephalocarida), o eran paletas birrá-
meas exclusivamente natatorias, estando la
alimentación a cargo de los apéndices cefálicos
(Remipedia)? En los árboles filogenéticos ela-
borados por Wills (1997) y Schram y Hof (1998),
Remipedia se sitúa en la raíz de los mismos,
sustentando así la segunda de las hipótesis
arriba mencionadas.

Walossek y Müller (1998) proponen un esque-
ma de relaciones filogenéticas de los Branchio-
poda, que se reproduce en la Figura 20. 11. Se-
gún estos autores, los Branchiopoda se habrían
separado de los Maxillopoda durante el Cám-
brico Tardío. Dentro de los Branchiopoda dis-
tinguen dos linajes: los «Anostraca s.l.» y los
Phyllopoda. Los primeros incluyen a
Rehbachiella kinnekullensis, una forma marina del
Cámbrico Tardío (Orsten), a Lepidocaris rhyniensis
del Devónico de Escocia, y a los Anostraca ac-
tuales. Otros autores consideran a Rehbachiella
como grupo hermano de los restantes Bran-
chiopoda. Rehbachiella y Anostraca poseen ojos
compuestos pedunculados (aparentemente au-
sentes en Lepidocaris), por otra parte Lepidocaris y
los Anostraca carecen de caparazón.

Los Phyllopoda poseen ojos internalizados,
es decir, invaginados dentro del cuerpo (pue-
den estar comunicados con el exterior a través
de un pequeño poro). Walossek y Müller (1998)
reconocen dos linajes dentro de este taxón: Cal-
manostraca y Diplostraca. Los Calmanostraca
presentan hábitos de vida bentónica, e inclu-
yen a los órdenes Kazacharthra (extinto) y
Notostraca. Los Diplostraca presentan capa-
razones bivalvos, y abarcan a los Conchostraca
y Cladocera.

Dahl, en 1956, reúne a Mystacocarida, Cope-
poda, Branchiura, Ascothoracida y Cirripedia
en la clase Maxillopoda. Algunos autores tam-
bién incluyen a Ostracoda en esta clase, y más
recientemente han sido agregados los
Tantulocarida, Facetotecta, Pentastomida y
varios grupos fósiles. Maxillopoda se caracte-
riza por tener un tronco de hasta 7 segmentos,
un abdomen de hasta 4 segmentos, maxílulas
y maxilas bien desarrolladas, y por la ausen-
cia de gnatobases en los toracópodos. En base
principalmente al escaso número de segmen-
tos poscefálicos (11 como máximo), se ha suge-
rido que este grupo pudo haber surgido a par-
tir del estadio larvario de un malacostraco que
adquirió madurez sexual temprana (progéne-
sis).
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Figura 20. 12. Relaciones filogenéticas dentro de la Clase Maxillopoda. Apomorfías: (1) tagmosis reducida (7 toracómeros + 4 segmentos
abdominales); (2) desarrollo con dos fases larvales, apareciendo abruptamente en la segunda fase la segmentación del tronco (tórax y
abdomen), los toracópodos y las ramas furcales articuladas; (3) desaparición de los ojos compuestos, reducción de las expansiones
laterales del escudo dorsal, y modificación del primer par de toracópodos en maxilipedios (modificada de Walossek y Müller, 1998).

Figura 20. 11. Relaciones filogenéticas dentro de la Clase Branchiopoda. Apomorfías: (1) órgano nucal (osmorregulador); (2) apéndices
del tronco filtradores y canal alimentario ventral; (3) ojos compuestos expuestos, proyectándose hacia adelante; (4) ojos compuestos
internalizados y ubicados dorsalmente; (5) reducción del caparazón; (6) hábito de vida bentónico, apéndices anteriores adaptados para
capturar presas, tronco con numerosos segmentos; (7) caparazón bivalvo (modificada de Walossek y Müller, 1998).
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La monofilia de Maxillopoda fue cuestionada
por varios autores, y las relaciones filogenéti-
cas entre los grupos que integran este taxón
son poco claras. Walossek y Müller (1998) pro-
ponen una posible filogenia de Maxillopoda
(Figura 20. 12). Según estos autores, Dala peilertae
del Cámbrico Superior de Suecia (fauna de
Orsten)  sería el grupo ancestral. Los
toracómeros de esta especie cumplían una do-
ble función (locomoción y alimentación); en
tanto que en el resto de los Maxillopoda la fun-
ción alimentaria está restringida a los apéndi-
ces cefálicos. Luego, también durante los tiem-
pos cámbricos, se escinden las líneas
Thecostraca y Copepoda. La primer línea man-
tiene varias plesiomorfías (la presencia de ojos
compuestos y un escudo cefálico bien desarro-
llado, entre otras), e incluiría a Bredocaris
admirabilis, Tantulocarida, Thecostraca s. str., y
quizá también a Branchiura y Ostracoda. La
línea Copepoda presenta varios caracteres de-
rivados (la reducción del escudo dorsal, la des-
aparición de los ojos compuestos y la modifi-
cación del primer par de apéndices torácicos

en maxilipedios, entre otros). Esta rama inclui-
ría a Skaracarida, Mystacocarida y Copepoda.

La particularidad más saliente de los Malacos-
traca es la tagmatización del cuerpo en un
pereion de 8 segmentos y un pleon de 6 (excep-
cionalmente 7) segmentos. La filogenia de esta
clase no está clara, habiéndose publicado en los
últimos años varios esquemas filogenéticos
(Schram y Hof, 1998; Wills, 1997; Richter y
Scholtz, 2001; entre otros). En la Figura 20. 13 se
presenta uno de los esquemas filogenéticos pro-
puestos por Schram y Hof (1998).

Los Phyllocarida han sido tradicionalmente
clasificados como los más primitivos Malacos-
traca (ver Calman, 1909). Schram (1986) agru-
pa a los Phyllocarida, Cephalocarida y Bran-
chiopoda en la clase Phyllopoda. Más reciente-
mente, Spears y Abele (1999) rechazan la hipó-
tesis de la monofilia de Phyllopoda y confir-
man la posición basal de Phyllocarida entre
los Malacostraca.

La filogenia de los Eumalacostraca es también
controvertida. Así, por ejemplo, los Hoploca-
rida aparecen en diversas posiciones: asocia-

Figura 20. 13. Relaciones filogenéticas dentro de la Clase Malacostraca. Per. = Peracarida (modificada de Schram y Hof, 1998).
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dos a los Eucarida (Wills, 1997), entre los Pera-
carida (Schram y Hof, 1998) (Figura 20. 13), o
como grupo hermano de los restantes Eumal-
acostraca (Richter y Scholtz, 2001). Otro ejem-
plo lo brindan los órdenes Lophogastrida y
Mysida, que algunos autores incluyen con los

demás Peracarida, y otros los consideran em-
parentados con los Eucarida (ver Spears et
al., 2005). Según Schram y Hof (1998) y Wills
(1997) Bathynellacea, y no Hoplocarida,
sería el grupo hermano de los restantes Eu-
malacostraca.
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