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2. Preambulo / Preamble

Desde pequefio he tenido curiosidad por todo aquello que me rodea. En mi
adolescencia comprendi que tenia la necesidad de preguntarme el porqué de las
cosas, aunque por aquel entonces, tan solo fuera una parte de mi caracter. No fue
hasta mas adelante que decidi que ese seria mi camino profesional y que formara
parte de mi futuro.

Tras terminar mis estudios universitarios en Ciencias Ambientales y el Master en
Biodiversidad, Funcionamiento y Gestion de Ecosistemas, pude obtener una Beca
Leonardo Da Vinci en York (Inglaterra). Mi trabajo alli lo desarrollé en FERA
(The Food and Environmental Research Agency). El objeto principal de mi
estancia fue la extraccion y secuenciacion mediante técnicas moleculares de
muestras de hongos infecciosos de arboles y plantas con interés econémico.
Desde aquel entonces y gracias a la convocatoria de Beca PREDOC 2015 he
luchado por llegar hasta aqui: afios de dedicacion completa a la investigaciéon y la
resolucion de preguntas en biologia basica y avanzada. Esa oportunidad me ha
permitido desde 2016 trabajar en la Universidad del Pais Vasco (UPV/EHU) en
el Departamento de Zoologia y Biologia Celular Animal (Facultad de Farmacia
de Alava).

La crisis de la extinciéon masiva de biodiversidad que estamos viviendo y
fomentando con la actividad humana hace urgente estudios de investigacion. Por
tanto, es imprescindible tener una mayor comprension de los procesos biolégicos
y en particular las especies presentes en nuestro entorno natural. De esta manera,
podremos poner medidas para frenar su desaparicion cuando sea necesario. Es
por ello, que en el grupo de trabajo de SystBioGen se llevan afios profundizando
en el conocimiento de la fauna de nuestro entorno.

En mi caso y como actividad investigadora he abordado la taxonomia del género
Chondrina Reichenbach, 1828 en la peninsula ibérica. Esta tesis presenta 3
capitulos donde el género Chondrina es estudiado bajo el prisma de la
Filogenética Molecular. Se completa con un capitulo donde se actualiza la
Sistematica de las especies ibéricas del género.
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En el primer capitulo de esta investigacion, se presenta un Corrigendum
(Somoza-Valdeolmillos et al., 2019) a un trabajo realizado en 2010 por los
investigadores Kokshoorn, Gittenberger y su equipo (Kokshoorn et al., 2010). De
esta manera se enmienda un error de acceso a las secuencias en el repositorio
internacional online, GenBank database. Ademads, se prioriza la nomenclatura de
la especie de C. bigorriensis (Des Moulins, 1835) frente a C. pusilla (Des Moulins
1835).

En el segundo, resolvemos con ayuda de la Filogenética, las relaciones entre las
poblaciones de Chondrina en el norte de la Peninsula Ibérica (Somoza-
Valdeolmillos et al., 2021). Se incorporan al estudio todas las especies conocidas
y poblaciones que presentan morfologias diferentes, incluyendo varias no
estudiadas con anterioridad. Como resultado, se proponen dos subespecies
dentro de Chondrina kobelti, se describe una nueva especie (Chondrina
cantabroccidentalis Somoza-Valdeolmillos & Vazquez-Sanz, 2021), se delimita
geografica y filogenéticamente el resto de especies cantabricas y se ratifica el
estrecho parentesco de la especie andaluza C. calpica con este grupo cantabrico.

En el tercer capitulo, se han incluido todas las especies conocidas de Chondrina
de la peninsula ibérica en los analisis genéticos (salvo C. jumillensis Rossmaissler,
1859 y C. spec. 4 sensu Kokshoorn and Gittenberger (2010)). Debido a este
trabajo, se han podido determinar las relaciones filogenéticas de todas y cada una
de las poblaciones incorporadas asi como delimitar mediante técnicas
moleculares las especies existentes. Los principales clados han sido agrupados en
7 complejos diferentes: maginensis, farinesii, aguilari, granatensis,
tenuimarginata, kobelti y avenacea. El grupo farinesii tradicionalmente incluia 8
especies propias y en este trabajo se han aglutinado en una tnica especie con 5
taxones subespecificos ademas de una nueva especie. El grupo mas diverso desde
el punto de vista de nimero de especies y linajes evolutivos es el clado
granatensis+gasulli, donde se han reconocido un total de 16 especies, nueve de
ellas nuevas para la ciencia.

Por ultimo, se ha elaborado un cuarto capitulo a modo de discusion global de los
resultados obtenidos, donde se actualiza la Sistematica de las especies de
Chondrina de la peninsula ibérica. Una parte muy importante de este tltimo
capitulo consiste en la reinterpretacion que se ofrece sobre la especie politipica C.
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farinesii. Por otro lado, se confirma la validez de 21 especies consideradas con tal
rango por estudios previos. Finalmente, se propone la existencia de 11 especies
nuevas, no descritas anteriormente, incluyendo dos especies que ya proponian
Kokshoorn y Gittenberger (2010) como posibles especies pendientes de
descripcién. En las publicaciones que han dado lugar a esta Tesis Doctoral,
unicamente se ha descrito C. cantabroccidentalis conforme a las normas del
CINZ. Del resto de especies nuevas, la descripcion completa estd a la espera de
dar nombre oficial a cada tax6n en una préxima publicacion cientifica.

El desarrollo de este trabajo ha hecho que pueda adentrarme en el fascinante
mundo de la Biologia Molecular y las herramientas de analisis genético. jHa sido
una satisfaccion mayuscula! Las posibilidades que se han abierto frente a mi son
inmensas. Ademas, he podido profundizar en el conocimiento de unas técnicas
con las que ampliar el entendimiento de la biodiversidad.

El viaje emprendido para la consecucion de la tesis doctoral no ha sido del todo
sencillo. Sin embargo, gracias a mis companeros, compaieras, directora y
director, se ha hecho mucho mejor. Sin su inestimable ayuda jamas hubiera
alcanzado tal hazafia. A todos ellos y todas ellas les debo un enorme y afectuoso
agradecimiento.
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3. Resumen / Abstract

This thesis presents the work carried out on the species from Chondrina genus in
the Iberian Peninsula. It has been developed in the UPV/EHU within Zoology
and Animal Cell Biology department from 2015 to 2021. Chondrina
Reichenbach, 1828 is a highly diverse genus of terrestrial molluscs currently
including 44 species with about 28 subspecific taxa. It is distributed through
North Africa, central and southern Europe, from Portugal in the West to the
Caucasus and Asia Minor in the East. Approximately 70% of species are endemic
to the Iberian Peninsula constituting its main center of speciation with 30 species.
This genus includes many microendemisms, some of them not yet described,
confined to limestone habitats (being strictly rock-dwelling species). They are
distributed along rocky outcrops up to 2000 m.a.s.l. It is a genus of conical-
fusiform snails that differs mainly in shell characters and in the number and
position of teeth in their aperture. So far, molecular studies on Chondrina have
been based exclusively on the mitochondrial COI gene fragment. These studies
gave a first view of the phylogeny of the genus but many inner nodes were not
statistically supported.

Within the first chapter, we analyzed the bibliography concerning the genus
Chondrina. Nevertheless, mtDNA COI sequences published in Kokshoorn et al.
(2010) had some errors when uploaded into GenBank. As a result, many
haplotypes had an incorrect GenBank accession number and did not correspond
to the species that is indicated. The corrigendum provided the correct
combination of data: taxon name, specimen and GenBank accession code, to
avoid the propagation of errors. A short note concerning the nomenclature of
Chondrina bigorriensis (Des Moulins, 1835) was also included.

In the second chapter, we have been deeply studied the taxonomy and species
limits of Chondrina taxa living in the Cantabrian mountain region of N Spain,
based mainly on molecular data but supplemented with morphological data. One
new species C. cantabroccidentalis Somoza-Valdeolmillos & Vazquez-Sanz was
described as the species of the genus living in the western Cantabrian Mountains.
In addition, we proposed new subspecies divisions for C. kobelti, namely C. k.
kobelti and C. k. ordunensis, living to the West and East of Picos de Europa,

IX
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respectively. Both subspecies were well distinguished according to their DNA
profiles and morphology, and several hybrid populations had been identified in
the contact zone. Finally, the species limits of C. cliendentata and C. kobeltoides
were redefined and phylogenetic relationships among all these taxa and their
closest relatives analysed by multilocus DNA sequencing.

The third chapter analyzed the genus Chondrina on the Iberian Peninsula to the
better understanding of it taxonomy and phylogeny, using multilocus molecular
analysis. The mitochondrial and nuclear DNA sequences of the Cytochrome
Oxidase subunit I region (COI), 16S rRNA, Internal Transcribed Spacer 1 (5.8S-
ITS1) and Internal Transcribed Spacer 2 (5.8S-ITS2-28S) were obtained from
individuals of all the extant Chondrina species known in the Iberian Peninsula.
In addition to this, the COI new sequences were combined with those previously
published in the GenBank (Kokshoorn et al., 2010). Phylogenetic relationships
were inferred using maximum likelihood and Bayesian methods. The
reconstructed phylogenies showed high values of support for more recent
branches and basal nodes. Moreover, molecular species delimitation allowed to
better define the studied species and check the presence of new taxa.

And in the last chapter, as a discussion, we present the updated classification of
the genus in the Iberian Peninsula, collecting the modifications contributed by
recent molecular studies and identifying a total of 33 species, 11 of them as new
species.

In addition, the main conclusions contained in the previous chapters are
presented. They summarize the most relevant contributions of this work to the
knowledge and conservation of the land gastropod species from Chondrina.

Finally, we present Other Scientific Contributions section includes other
scientific works derived from the PhD formation and published on SCI journals
but not directly related to this Thesis " framework.
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4. Introduccion / Introduction

El ser humano a través del tiempo ha tratado de dar significado a aquello que no
comprende. Esto hace ineludible la busqueda del conocimiento clasificando y
categorizando cada estrato de la naturaleza y después, la transmisién del mismo.
A lo largo de la historia, los grandes zo6logos como Carl Nilsson Linnzus o
Charles Darwin han creado una clasificacién natural de los seres vivos mediante
el estudio de la taxonomia que intenta reflejar la evolucion de las especies.

Las especies son las unidades fundamentales (Sites and Marshall, 2003) en los
estudios de biogeografia, ecologia, evolucién y biologia de la conservacion.
Ademas de preservar las diferentes especies y sus hébitats, la conservaciéon de la
biodiversidad también se esfuerza por mantener las poblaciones de una especie
que difieren sustancialmente de otras poblaciones en términos genéticos o
ecolégicos (Crandall et al., 2000). A pesar de estas consideraciones, el término
"especie” es enormemente ambiguo (Agapow et al., 2004) y hay mds de veinte
conceptos de especie en uso (Coyne and Orr, 2004). Aunque el concepto de
especie biolégica es el que domina de manera abrumadora (Mayr, 1942), la
identificacion de las barreras reproductivas de la mayoria de los organismos
resulta dificil, larga y costosa. Por ello, desde el punto de vista de la conservacion,
se necesitan definiciones mas practicas (Agapow et al.,, 2004), como los dos
conceptos de especie mas utilizados en la actualidad, es decir, los conceptos de
especie morfoldgica y filogenética. Siendo la taxonomia filogenética una
disciplina esencial para alcanzar dicho objetivo. En los dltimos afios, la
sistemdtica molecular ha adquirido un papel relevante, proporcionando un
conjunto de datos, complementarios de los climdticos, paleograficos,
paleontoldgicos, morfoldgicos, etc., con los que abordar estudios filogenéticos,
biogeograficos y evolutivos.

La crisis de biodiversidad en la que estamos inmersos exige un esfuerzo mds
intenso dirigido al estudio, la descripciéon y la denominacion de las especies
(Dubois, 2010). Los estudios de biodiversidad y las estrategias de conservacién
deben centrarse en definir las distribuciones geograficas de los taxones (UICN,
2012). Por tanto, en términos de conservacidén, es crucial un conocimiento
exhaustivo y una clasificacién adecuada de los organismos. En este sentido, los
datos moleculares son esenciales para poder obtener una aproximaciéon adecuada
Xl
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y entender los procesos que configuran la estructura genética a nivel
intraespecifico.

Las practicas generalizadas de barcoding, tree of life o de secuenciacién genémica
han tratado de completar las clasificaciones tradicionales, basadas sobre todo en
caracteres morfolégicos. A nivel de especies, los estudios moleculares y evolutivos
han identificado muchos casos de especies cripticas, es decir, especies que no se
pueden diferenciar a través de los métodos sistematicos tradicionales (Johnson et
al., 2015; Jorger and Schrodl, 2013; Knowlton, 1993; Pauly et al,, 2019) y de
unidades evolutivamente significativas dentro de las especies (ESU’s) (Crandall
et al.,, 2000; Moritz, 1994). En otros casos, el uso combinado de métodos
morfoldgicos y gendmicos ha permitido sinonimizar taxones que no son mds que
variedades morfoldgicas dentro de una misma especie asi como revelar que la
taxonomia no estaba completamente resuelta debido a andlisis morfoldégicos
inadecuados. Esto incluye la presencia de especies pseudocripticas (Bickford et
al., 2007; Horsakova et al.,, 2019; Lajus et al., 2015; Saez and Lozano, 2005;
Westrop et al., 2018), que realmente pueden ser separadas por solo unos pocos y
sutiles criterios morfolégicos una vez que su existencia ha sido desvelada por
otros métodos.

La regiéon mediterranea es especialmente apropiada para el estudio de los
procesos biogeograficos y evolutivos debido a su elevada diversidad de especies y
a una compleja historia paleogeografica, que ha configurado los actuales patrones
de distribuciéon de muchos taxones. Sin embargo, debido principalmente al
incremento de la presion humana, la cuenca mediterranea ha experimentado un
aumento significativo de los procesos de extincion, siendo necesario establecer
medidas prioritarias de conservacion. En concreto, es interesante el estudio de
taxones en la peninsula ibérica, puesto que es un punto caliente de biodiversidad
y alberga un gran niimero de especies endémicas.

Las altas tasas de endemicidad de los habitats mdas aislados, como los
afloramientos calizos, islas o ecosistemas fragmentados, los hacen especialmente
utiles para abordar cuestiones relacionadas con la especiacion (Clements et al.,
2006; Hoekstra and Schilthuizen, 2011). En concreto, los habitats calcareos son
de suma importancia para muchas especies de caracoles terrestres. Las elevadas
concentraciones de calcio en esas zonas son favorables, si no obligatorias, para

numerosas especies. Los suelos calcareos, en su mayoria afloramientos rocosos,
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tienen una distribucion geografica aislada; por tanto, el endemismo local también
puede ser relativamente alto (Gittenberger, 2007) debido al proceso que se conoce
como el efecto isla. En consecuencia, la diversidad de especies puede ser de 2 a 10
veces mayor que en zonas comparables no calcdreas.

Por todo ello, ademads de los criterios morfologicos, geograficos y taxondmicos
tradicionales, el empleo de andlisis moleculares y de delimitaciéon de especies es
imprescindible para resolver las relaciones dentro del género Chondrina
(Gastropoda: Orthurethra: Chondrinidae), taxén objeto de este estudio.

4.1 Chondrinidae Steenberg, 1925

La familia Chondrinidae Steenberg, 1925, contiene siete géneros (Gittenberger et
al,, 2016) y junto con Truncatellinidae Steenberg, 1925 definen la superfamilia
Chondrinoidea Steenberg, 1925 (Saadi et al., 2021). Chondrinidae estd dividida
en los géneros: Abida W. Turton, 1831, Chondrina Reichenbach, 1828, Granaria
Held, 1838, Graniberia E. Gittenberger, Kokshoorn, Bossneck, Reijnen &
Groenenberg, 2016, Granopupa O. Boettger, 1889, Rupestrella Monterosato, 1894
y Solatopupa Pilsbry, 1917. Posee actualmente 91 especies (Kokshoorn and
Gittenberger, 2010; MolluscaBase eds., 2021), estando altamente diversificada en
la region paleartica occidental. De todos ellos, Chondrina es el género mas
politipico (Gittenberger, 1973; Kokshoorn and Gittenberger, 2010; Nordsieck,
1970, 1963).

4.2 Chondrina Reichenbach, 1828

El género Chondrina (Gastropoda: Orthurethra: Chondrinidae) engloba
alrededor de 44 especies descritas, que estan ampliamente distribuidas a lo largo
de Europa central y meridional, desde Portugal en el oeste hasta el Cducaso y Asia
Menor por el este, estando también presente en el noroeste de Africa (Ahuir
Galindo and Torres Alba, 2017; Bodon et al., 2015; Gittenberger, 1973;
Nordsieck, 1970, 1962; Welter-Schultes, 2012). Aproximadamente, el 70% de las
especies son endémicas de la peninsula ibérica (Altonaga et al., 1994; Kokshoorn
and Gittenberger, 2010) que constituye el principal centro de especiacion, desde
donde se han producido sucesivas olas de expansion hacia el norte y este de
Europa y al norte de Africa (Kokshoorn et al., 2010). Dentro de los moluscos
terrestres, el género Chondrina es el que mayor niamero de especies presenta en
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la peninsula ibérica (Cadevall and Orozco, 2016). En la tabla 1 se presentan la
nomenclatura empleada hasta el momento tras los estudios morfolégicos y de
revision taxonomica efectuada por Gittenberger, (1973) y las posteriores
modificaciones basadas en estudios morfologicos y de secuenciaciéon de ADN
llevadas a cabo por Kokshoorn and Gittenberger (2010).

Tabla 1. Nomenclatura de las especies de Chondrina después de Gittenberger,
(1973) y Kokshoorn and Gittenberger (2010).

Gittenberger 1973

Kokshoorn & Gittenberger 2010

C. altimirai Gittenberger, 1973
C. farinesii arigonis (Rossmaéssler, 1859)

C. ascendens (Westerlund, 1878)
C. avenacea (Bruguiere, 1792)

C. bigorriensis (Des Moulins, 1835)
C. calpica (Westerlund, 1872)

C. centralis (Fagot, 1891)

C. farinesii farinesii (Des Moulins, 1835)
C. gasulli Gittenberger, 1973

C. kobelti cliendentata Gittenberger, 1973
C. kobelti kobelti (Westerlund, 1887)

C. kobeltoides Gittenberger, 1973

C. lusitanica (Pfeiffer, 1848)

C. farinesii sexplicata (Bofill, 1886)

C. ripkeni Gittenberger, 1973

C. tenuimarginata (Des Moulins, 1835)

. aguilari Altimira, 1967

. altimirai Gittenberger, 1973

. arigonis (Rossmaéssler, 1859)

. arigonoides Kokshoorn & Gittenberger, 2010

. ascendens (Westerlund, 1878)

C. avenacea (Bruguiére, 1792)

C. bigorriensis (Des Moulins, 1835)

C. calpica (Westerlund, 1872)

C. centralis (Fagot, 1891)

C. dertosensis (Bofill, 1886)

C. farinesii farinesii (Des Moulins, 1835)

C. gasulli Gittenberger, 1973

C. granatensis Alonso, 1974

C. guiraoensis Pilsbry, 1918

C. ingae Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. jumillensis (L. Pfeiffer, 1853)

C. cliendentata Gittenberger, 1973

C. kobelti (Westerlund, 1887)

C. kobeltoides Gittenberger, 1973

C. lusitanica (Pfeiffer, 1848)

C. maginensis Arrébola & Gomez, 1998

C. marjae Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. massotiana massotiana (Bourguignat, 1863)

C. massotiana sexplicata (Bofill, 1886)

C. pseudavenacea Kokshoorn & Gittenberger, 2010
C. ripkeni Gittenberger, 1973

C. soleri Altimira, 1960

C. tenuimarginata (Des Moulins, 1835)

Chondrina spec. 1

Chondrina spec.
Chondrina spec.
Chondrina spec.
Chondrina spec.
Chondrina spec.
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Se trata de un género de caracoles terrestres estrictamente calcicola, que viven
adheridos a las paredes verticales de roca caliza en zonas kdrsticas, ocupando un
habitat fuertemente xerofilo (Gittenberger, 1973; Kokshoorn et al., 2010). Este
habitat ha favorecido la especiacion en varios géneros de moluscos terrestres
(Pholyotha et al., 2021; Schilthuizen et al., 1999). El género Chondrina constituye
otro ejemplo de caracoles terrestres donde se ha producido un importante
proceso de radiacion evolutiva. Algunas especies ocupan rangos de distribucion
amplios, como C. avenacea, que se extiende desde las peninsulas ibérica e itélica
hasta el centro de Alemania y Paises Bajos, o C. arcadica que estd ampliamente
distribuida por la peninsula balcanica, Anatolia y Crimea, llegando por el norte
hasta Escandinavia (Welter-Schultes, 2012). Pero otras muchas especies habitan
en areas geograficas muy restringidas constituyendo auténticos
microendemismos (Kokshoorn and Gittenberger, 2010; Capitulo 3 de la presente
Tesis: Somoza-Valdeolmillos et al., n.d.). Asi, las especies del género Chondrina
son de gran interés en los estudios de procesos de radiacién no adaptativa
(Gittenberger, 2004; Kokshoorn, 2008), donde la diversificaciéon y consiguiente
especiacion parece ocurrir de forma alopatrica, aparentemente en ausencia de
diferenciacion del nicho que ocupan. No obstante, en muchas dreas geograficas
es frecuente encontrar dos o mds especies coexistiendo actualmente sobre las
mismas rocas, viviendo de forma simpétrica (Gittenberger, 1973; Gomez and
Rallo, 1988).

Kokshoorn and Gittenberger (2010) fundamentaron su estudio del género
Chondrina en el empleo de un fragmento del gen mitocondrial codificante para
la Citocromo Oxidasa I (COI). Sin embargo, una aproximacion multilocus
basado en el andlisis de marcadores moleculares mitocondriales y nucleares es
esencial para la concisa reconstruccion filogenética de los procesos evolutivos de
las especies (Chueca et al., 2018). Ademas de esto, todavia quedan por estudiar
molecularmente importantes areas geograficas que este género ocupa. Por ello,
estudios mds extensos han sido necesarios para progresar en el conocimiento de
la sistemdtica del género y asi ser capaces de incluir mds muestras de zonas
geograficas infrarrepresentadas. Al incluir nuevas poblaciones y realizar estudios
moleculares hemos podido inferir nuevos grupos monofiléticos dentro de los
diferentes linajes evolutivos, permitiéndonos resolver las relaciones filogenéticas
de los clados estrechamente relacionados. Por otro lado, la inclusién de nuevos
genes mitocondriales y nucleares, nos han permitido obtener soportes mds
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robustos para las relaciones filogenéticas obtenidas. Todos estos hechos son
fundamentales para la comprension de los mecanismos y procesos que han
regido su especiacion.

Las especies de este género se caracterizan por poseer una concha alargada, desde
fusiforme hasta conica u ovalada. Las vueltas de espira estan provistas
generalmente de finas estrias o de finas costulas, aunque algunas especies
presentan cdstulas gruesas. Su tamafo estd generalmente comprendido entre 5y
10 mm de altura. El peristoma puede ser simple o estar reflejado. Dentro de la
boca aparecen varios pliegues (Figura 1), entre los que puede haber un angular,
un parietal, uno o dos columelares y de 1 a 4 pliegues palatales. Ademas, puede
existir un pliegue espiral y uno basal. Es muy frecuente que algunas especies
tengan la denticién apertural muy reducida. Tradicionalmente, estos ejemplares
de denticién reducida del sur de Francia y de la peninsula ibérica han sido
incluidos dentro de Chondrina farinesii. No obstante, los estudios moleculares
(Kokshoorn et al., 2010; Capitulo 3: Somoza-Valdeolmillos et al., n.d.) han
demostrado que la reduccién de dichos pliegues ha ocurrido varias veces de
forma independiente, constituyendo casos de homoplasias. El aparato
reproductor (Figura, 2) presenta una génada compacta. Parte femenina del
espermoviducto muy desarrollada, formando en su parte superior fuertes
repliegues y conteniendo un conducto ciego de gran longitud. Gldndula
prostatica extendiéndose a lo largo de casi toda la longitud del espermoviducto.
Glandula gametolitica alargada, relativamente larga y cuyo conducto es de grosor
similar al oviducto. Los érganos distales masculinos (epifalo y pene) dan lugar a
una estructura circular, donde la pared proximal del epifalo y su transicién al vaso
deferente esta fusionada a la pared penial.
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Figura 1. Esquema con los nombres y disposicion de los pliegues de la apertura de
la concha en C. tenuimarginata. a: angular; b: basal; ¢: columelar; e: espiral; ic:
infracolumelar; ip: infrapalatal; p: parietal; pi: palatal inferior; ps: palatal superior;
s: sutural; sp: suprapalatal.

Figura 2. Aparato reproductor de C. kobelti ordunensis. La flecha indica la zona de
transicién entre pene y epifalo. ag: glandula del albumen; eov: espermoviducto; ep:
epifalo; gg: glandula gametolitica; mrp: musculo retractor penial; p: pene; ped:
pedunculo; v: vagina; vd: vaso deferente.
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La anatomia del aparato reproductor, que en otras familias de moluscos terrestres
contiene caracteres de gran valor taxonomico, presenta una morfologia muy
simple en este género y estd desprovisto de caracteres diagndsticos evidentes
(Bodon et al., 2015), no siendo util para la discriminaciéon entre especies. Ello
unido a la presencia de homoplasias en la morfologia de la concha, ha hecho
necesario la utilizacion de estudios de otra naturaleza para avanzar en la
delimitacién de especies. Asi, los estudios efectuados estos tltimos afios, basados
en secuencias de ADN, han permitido dar una reinterpretacion de la clasificacion
de las especies de este género (Bodon et al., 2015; Kokshoorn et al., 2010; Somoza-
Valdeolmillos et al., 2021, n.d.) y describir varias especies que los estudios
morfologicos habian pasado por alto. A la hora de analizar la informacién de
secuencias de ADN publicadas anteriormente, se ha tenido en cuenta el
corrigendum de Somoza-Valdeolmillos et al. (2019) que completa el estudio
realizado por Kokshoorn et al. (2010).

La presente Tesis tiene como objeto principal la ampliaciéon del conocimiento
existente sobre el género Chondrina en la peninsula ibérica. Como resultado de
este estudio se presenta una clasificacion actualizada, recogiendo las
modificaciones aportadas por los recientes estudios moleculares y se identifican
un total de 11 nuevas especies.
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Corrigendum
.

1. Abstract

Mt DNA COIlI sequences published in Kokshoorn et al., (2010) had
some errors when uploaded into GenBank. As a result, many
haplotypes have an incorrect GenBank accession number and do not
correspond to the species that is indicated. The present corrigendum
provides the correct combination of data: taxon name, specimen and
GenBank accession code, to avoid the propagation of errors. A short
note concerning the nomenclature of Chondrina bigorriensis (Des
Moulins, 1835) is also included.

2. Background

During our current studies, aimed at a better understanding of the
taxonomy and phylogeny of the genus Chondrina, we compared newly
acquired DNA sequences with those previously published. We made
phylogeny reconstructions of this genus combining COI sequences
downloaded from GenBank, with our new sequences forthe same gene
fragment. The sequences in GenBank had been deposited by Kokshoorn
et al. (2010), with accession numbers: Abida sp. EU395325-EU395409
and Chondrina sp. FJ171530-F]J171618. The resulting phylogenies showed
high incongruences for most species, placing haplotypes assigned to a
single species within different haplogroups. When studying these
incongruences we realised that there has been a clerical error when
uploading the sequences into GenBank. This mistake apparently affected
several haplotypes (GenBank accession numbers FJ171548 to FJ171606).
Asa result, many haplotypes had been incorrectly uploaded and do not
correspond to the GenBank accession number that is indicated.

GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/GenBank/) is a global database
with DNA sequences that may be used by the scientific community to
progress our knowledge about biodiversity, the environment and more.
Using the NCBI-BLAST public access tool (Basic Local Alignment Search

Tool) homology comparisons can be made between known and new
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sequences (Altschul et al. 1990). Through this tool it is also possible to
confirm or reject species identifications, to identify contaminations or to
establish the presence of certain taxa in a study area (Stover & Cavalcanti
2017). These are just some of the examples of how powerful this
application can be. This is why it is especially important that the
information contained in the database be trustworthy, to avoid the
propagation of errors. Incorrect information in GenBank has been proven
to be a potential source of mistakes (Groenenberg et al. 2011).

Unfortunately, it is currently not possible to change obvious clerical
errors in the GenBank database. We therefore present this corrigendum to
indicate the differences between the information in (Kokshoorn 2008) and
Kokshoorn et al. (2010), and the data in GenBank, as well as to highlight
the right assignment of each haplotype. Kokshoorn (2008) and
Kokshoorn et al. (2010) included a table with the GenBank accession
number, the RMNH collection code (note that the locality and
collector/collection year are associated with the collection code and
should be corrected in similar fashion), and the species or subspecies for
each haplotype. Table 1 of this corrigendum provides the correct
combinations of data and is intended to be a replacement of the collection
tables in Kokshoorn (2008, chapter 3, Table 1) and Kokshoorn etal. (2010,
Table 1). Each row of Table 1 indicates the GenBank accession number of
each COI sequence, Taxon name and Collection code uploaded to the
GenBank, Taxon name that Kokshoorn et al. (2010) assigned for that same
GenBank accession number and the currently valid name of each taxon.
We detected two different types of error and, in Table 1, the
corresponding cells are highlighted in grey. The first type of error took
place when uploading information to the GenBank. Chondrina burtscheri
samples (Chondrina megacheilos burtscheri) were uploaded after C.
megacheilos avenoides instead of after Chondrina bigorriensis upsetting
the GenBank accession number. As a consequence, all samples with
GenBank accession numbers from FJ171548 to FJ171604 have changed
the accession number in GenBank. For example, the GenBank sequence
with accession number FJ171548 should had been properly assigned to C.
burtscheri (5th column) instead of Chondrina calpica altenai (2nd

column) and so on and so forth. On the other hand, in the second mistake
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there is some misleading information related to the collection codes of
some taxa. Apart fromthose affected by the other error, we have added in
Table 1 arrowsnext to the samples involved in the second mistake.

We have included the current taxonomic status of the taxa in the last
column of Table 1. We think a short note is required regarding the
nomenclature of C. bigorriensis. Des Moulins (1835: 159) mentioned that
the name Pupa bigorriensis cannot be used fora particular species, because
Cristofori and Jan (1832), had alreadydescribed and named that species
as Pupa megacheilos. Des Moulin then listed the synonyms of P.
megacheilos, with P. bigorriensis as the first synonym. No problem so far.
When Des Moulins had considered this a case with two species, he had
used the two namesthat he considered valid.

We no longer regard both nominal taxa as synonyms, but as separate
species. Further on, in the same article (Des Moulins 1835:163), listed the
varieties of P. megacheilos. What is called the species P. bigorriensis on page
159, is referred to as var. pusilla of P. megacheilos on page 163. There is
contradiction in the pages 159 and 163, as was clearly stated by (Pilsbry
1918: 29) in a monographic treatment of these taxa and by (Gittenberger
1973: 188) in a monograph of the Chondrininae. These authors, and many
more (e.g (Cadevall & Orozco 2016), in their Caracoles y babosas de la
Peninsula Ibérica y Baleares) used C. bigorriensis for the species in
question. By doing so, page 159 was given supremacy over page 163.

Welter-Schultes (2012: 165) calls this 'certainly a clear case of confusion'
where 'the Commission must be asked for a ruling'. He deals with this
species with two names in the heading, viz. Chondrina pusilla and C.
bigorriensis, the former name in bold type, the latter name not in
synonyms lettering. The ICZN offers no possibility for that approach.

To promote ongoing nomenclatorial stability, without offendingagainst
the ICZN, the name selected by (Pilsbry 1918), i.e. C. bigorriensis, should
be used for the species in question.
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Table 1. Samples used in the study of Kokshoorn et al. (2010) and
information uploaded to the GenBank for the same haplotypes. From the
left to the right, columns indicate: “GenBank accession number”; “Taxon
name” and “Collection code” (as uploaded to GenBank and containing the
errors); “Taxon name” and “Collection code” from Kokshoorn et al. (2010)
(This column reveals the correct information for each taxon); “Current
taxonomic status” of each taxon. Potentially misleading information is
highlighted in grey. The column “Changes” indicates the different positions
occupied by C. megacheilos burtscheri in GenBank or Kokshoorn (2008,
chapter 3, Table 1) and Kokshoorn et al. (2010, Table 1) table; Uniand
bidirectional arrows in this column point out changes in the order of
collection codes.

8

GenBank GenBank species name and code s thanges Sample info (Kokshoorn et al. 20010} Current taxonomic status
Accession number Taxon name Coll. code Taxon name Coll. code Should be read as
EL395325 Ab. secale ateni 102414 Ab. secale ateni 102414 Ab. secale ateni
EL395308 Ab. bigerrensis 1033748 Ab. bigemrensis 103374 Ab. bigerrensis
ELI395401 Ab. secale secale 102472 Ab. secale secale 102472 Ab. secale secale
ELI395409 Ab. secale secale 106691 Ab. secale secale 106691 Ab. secale secale
EJ17 1530 C. altimirai 102484 C. altimirai 102484 C. altimirai

F[171531 C. arcadica arcadica 82103 C. arcadicn arcadica 82103 C. areadica arcadica
FJ171532 C. arcadica bulgarica 104434 . arcadica bulparica 104434 . arcadica bulgarica
FJ171533 C. arcadica caucaticn WMO201 C. arcadicn coucasica WHMD201 C. arcadicn eoucasica
EJ171534 C. dienta GF201A t C. arcadice dienta 107582 C. dienta

EJ171535 C. dienta GFO201B C. arcodicn dienta GFI201 C. dienta

E[17 1536 C. dienta GFD0ZA C. arcodicn dienta GFI201 C. dienta

E[171537 C. dienta 107582 C. arcadica dienta GFI202 C. dienta

FJ171538 C. arigonis 103231 C. arigonis 103231 C. arigonis

EJ171539 C. arigonis 103231C C. arigonis 103231 C. arigonis

E[17 1540 C. arigonis 103300 C. arigonis 103300 C. arigonis

E[171541 C. arigonis 103300C C. arigonis 103300 C. arigonis

F[171542 C. ascendens 103407C C. ascendens 103407 C. ascendens
F[171543 C. avenacea avenacea 103275 C. avenacea avenacea 103275 C. avenacea avenacea
F[171544 C. avenacea avenaoea 103404 C. avenacea avenacea 103404 C. avenacea avenacea
F[171545 C. avenacea avenaoea 105217 C. avenacea avenacea 105217 C. avenacea avenacea
F[171546 C. bigorriensis 103666 1 C. higorriensis 102487 C. higorriensis
F[171547 C. bigorriensis 102487 C. higorriensis 103366 C. higorriensis
E[171548 C. calpico altenai 102344 C. burtscheri GFO707 C. burtscheri
F[171549 C. calpica calpica 103188 C. burtscheri BEO714 C. burtscheri

EJ17 1550 C. calpica calpica 103214 C. burtscheri BHEO714 C. burtscheri
FJ171551 C. calpice calpica 1031914 C. aalpica altenai 102344 C. aalpice altenai
FJ171552 C. centralis 103374 C. mipica calpica 103188 . mlpica calpica
F[171553 C. farinesii farinesii 102434 C. mipica calpica 10319 . mlpica calpica
EJ17 1554 C. farinesii farinesii 102444 C. calpica calpica 103214 C. aalpica calpica
EJ171555 C. farinesii farinesii 102450 C. centralis 103374 C. centralis
E171556 . farinesii farinesii 102472 C. farinesii farinesii 102434 . farinesii farinesii
E171557 . farinesii farinesii 102481 C.spec. 2 102444 C.spee. 2

171558 C. farinesii farinesii 1024858 . farinesii farinesii 102450 . farinesii farinesii
171559 . farinesii farinesii 102486 . farinesii farinesii 102472 . farinesii farinesii
E[171560 C. farinesii farinesii 103217 €. farinesii farinesii 102481 €. farinesii farinesii
E171561 . farinesii farinesii 103220 €. farinesii farinesii 102485 €. farinesii farinesii
EJ17 1562 C. farinesii farinesii 103248 . massotiang sexplicata 102486 . massotiana sexplicata
171563 . farinesii farinesii 105256 C.spec. 3 103217 C.spec. 3

E[171564 C. farinesii farinesii 103259 C.ingae 103220 C.ingae

E[171565 . farinesii farinesii 103259C €. marjae 103248 €. margjae

E[171566 . farinesii farinesii 103278 . farinesii farinesii 103256 . farinesii farinesii
71567 C. farinesii farinesii 103297¢C C.spec. 1 103259 C.spec. 1

E[171568 . farinesii farinesii 103317 C.spec. 1 103259 C.spec. 1

E[171569 . farinesii farinesii BKO748A2 €. farinesii farinesii 103278 €. farinesii farinesii
E[I71570 . farinesii farinesii BKO748A1 . farinesii farinesii 103297 . farinesii farinesii
EI71571 C. farinesii farinesii BKO750A C.spec. 2 103317 C.spec. 2

E[171572 C. farinesii sexplicata 99086 C. aguilari BKO748 C. aguilari

E[1715732 C. gasulli 103222 C. aguilari BEO748 . aguilar

EJ171574 €. gasull 103228 €. farinesii farinesii BKO750 €. farinesii farinesii
E[171575 C. granatensis 103208 C. farinesii sexplicata 086 C. massotiana sexplicata
F[171576 C. granatensis 103211 . gasulli 103222 C. gasulli

E[171577 C. kKlemmi 102331 . gasulli 103228 C. gasulli

F[171578 C. kobeloides diendentata 103422 . granatensis 103208 . granatensis
E[171579 C. kobeltoides diedentatn 1034250 C. granatensis 103211 C. granatensis

E[17 1580 C. kobeltoides diendentata 1034258 . klemmi 102331 C. klemmi

E[171581 C. kobeltoides diendentata 103425C C. kobelti chendentatn 103419 C. diendentata
EJ171582 C. kobeltoides diendentata 103419 C. kobelti chendentatn 103422 C. diendentata
FJ171583 C. kobelti 102413 C. kobelti chendentata 103425 C. diendentata
EJ171384 C. kobelti 102447 C. kobelt chiendentata 103425 C. diendentata

EJ[17 1585 C. kobelt 103433 C. kobelti chendentatn 1034325 C. diendentata
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Table 1. (Continued)

GenBank GenBank species name and codes Changes Sample info (Kokshoorn et al. 20100) Current taxonomic status
Accession number Taxon name Coll. code Taxon name Coll. code Should be read as
EJ171586 C. kobelti 103444 C. kobdlt kobelti 103410 C. kobet

EJ171587 C. kobelti 103410 C. kobet kobelti 103413 C. kobelt

EJ17 1588 C. kobelt 103416C C. kobelti kobelti 103416 C. kobelt

EJ171589 C. kobeltoides 1034398 C. kobelti kobelti 103433 C. kobelt

EJ171590 C. kobeltoides 1034394 C. kobelt kobelti 103444 C. kobelt

EJ171591 C. kobeltoides 103431A C. kobelti kobelti 103447 C. kobelt

EJ171592 C. kobeltoides 103439C C. kobeltoides 103431 C. kobeltoides

FJ171593 C. lusitenica 103459¢C C. kobeltoides 103439 C. kobeltoides

FJ17 1594 C. [usitanica 103462 C. kobeltoides 103439 C. kobeltoides

E[171595 C lusitanica 103462C C. kobeltoides 102439 C. kobeltoides

F[171596 C maginensis 103205 C. [usitanica 103459 C. lusitanica

E[171597 C maginensis 1088298 C. [usitenica 103462 C. lusitenica

E[171598 C. maginensis 1088204 C. [usitanicn 102462 . lusitanica

E[171599 C. marmouchang 102332 C. maginensis 103205 C. maginensis

E[171600 C. marmouchang 102337 C. maginensis 108829 C. maginensis

E[171601 C megacheilos avenoides 102874 C. maginemsis 108829 C. maginensis

F[171602 C megacheilos burtscheri BEO7 148 C. marmouchana 102332 C. marmouchang
E[171602 €. megacheilos burtscheri BKO7148 C. marmouchana 102337 C. marmouchang
F[171604 . megacheilos burtscheri GFO707 C. megacheilos avenoides 102874 C. megacheilos avenoides
F[171605 C multidentata multidentata 102859 C. multidentata gredleriana 72606 C. multidentata gredleriana
F[171G0G C multidentata gredieriona 72606 C.multidentata multidentata 102859 C. multidentata multidentata
E[171607 C nipkeni 102394 C. ripkeni 103394 C. ripkeni

F[17 1608 C. sp.BK-2009 103303 C. pseudavenacea 103303 C. preud avenacea
E[171609 C sp BK-2009 103286 C. dertosensis 103286 C. dertosensis

171610 C sp BK-2009 103289 C. dertosensis 103289 C. dertosensis

E[171G11 C sp BK-2009 107583 C. spelea spelia 107583 C. spelta spelta

F[171612 C spelta ventilatoris 72717 C. spelea ventilatoris 72717 C. spelta ventilatoris
E[171G13 C latrica Jaool L. tatrica 04838 . tatrica

E[171614 C tenuimarginata 102428 C. tenuimarginata 102428 C. tenuimnarginata
E[171615 C tenuimarginata 102453 1 C. tenuimarginata 102433 C. tenuimnarginata
E[171616 C tenuimargnata 102443 C. tenuimarginata 102443 C. tenuimarginata
E[171617 C teruimargmata 102433 t C. tenuimarginata 102449 C. temuirnarginata
E[171618 L lenuimargnata 102449 T C. lenuimarginata 102453 C. tenuimargingta
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Chondrina genus in the Cantabrian Mountains

1. Abstract

This study revises the taxonomy and species limits of Chondrina taxa living in
the Cantabrian mountain region of N Spain, based mainly on molecular data but
supplemented with morphological data. One new species C. cantabroccidentalis
Somoza-Valdeolmillos & Vazquez-Sanz sp. nov. is here described as the species
of the genus living in the western Cantabrian Mountains. In addition, we propose
new subspecies divisions for C. kobelti, namely C. k. kobelti and C. k. ordunensis,
living to the west and east of Picos de Europa, respectively. Both subspecies are
well distinguished according to their DNA profiles and morphology, and several
hybrid populations have been identified in the contact zone. Finally, the species
limits of C. cliendentata and C. kobeltoides are redefined and phylogenetic
relationships among all these taxa and their closest relatives analysed by
multilocus DNA sequencing.

http://zoobank.org/urn:lsid:zoobank.org:pub:0E2652FE-39C2-4A70-B8D5-5F9E1114AAED

Key words: Cantabrian Mountains, Chondrina, DNA-phylogeny, Iberian Peninsula,
pseudo-cryptic species, systematics, taxonomy.

2. Introduction

In biogeography, ecology, evolution and conservation biology studies, species are
the fundamental units (Sites & Marshall, 2003). Besides preserving the different
species and their habitats, biodiversity conservation also strives to maintain
populations of a species that differ substantially from other populations in genetic
or ecological terms (Crandall et al., 2000). Biodiversity surveys and conservation
strategies need to focus on defining the geographic distributions of taxa (IUCN,
2012). Only when species nomenclatures reflect patterns of biological diversity,
will species-level conservation measures be truly effective.

The widespread practices of barcoding and genomic sequencing have sought to
amend previous classifications based mostly on morphological characters. At the
species level, molecular studies have identified many cases of cryptic species,
i.e., species that cannot be differentiated via traditional systematics methods
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(Johnson et al., 2015; Jorger & Schrodl, 2013; Knowlton, 1993; Pauly et al., 2019).
In other cases, the combined use of morphological and genomic methods has
revealed that taxonomy was not fully resolved because of inadequate morphological
analyses. This includesthe presence of pseudocryptic species (Bickford et al., 2007;
Horsakova et al, 2019; Lajus et al,, 2015; Saez & Lozano, 2005; Westrop et al.,
2018), which can really be separatedby only a few, subtle, morphological criteria
once their existence has been unveiled by other methods.

Chondrina Reichenbach, 1828 isa genus of land snails widely distributed in the
Palaearctic region (Gittenberger, 1973; Nordsieck, 1962, 1970; Welter-Schultes,
2012). The main centre of speciation of thegenus is the Iberian Peninsula. Its
representative taxa exclusively inhabit karst limestone habitats, and show a
preference for vertical, exposed calcareous rock faces.The genus is very
polytypic comprising more than 70 species and subspecies (MolluscaBase,
2020), 40 of them living in the Iberian Peninsula (Gittenberger, 1973; Welter-
Schultes, 2012). Their reproductive apparatus is simple and generally devoid of
prominent diagnostic characters for species identification (Bodon et al., 2015).
Thus, the taxonomy of this genus has been based on shell characters such as size,
colour and general shape, shell sculpture, peristome morphology, and the
number and position of teeth in the shell aperture. Recent molecular studies
(Kokshoorn & Gittenberger, 2010; Kokshoorn et al., 2010) have nevertheless
confirmed that the morphological delimitation of some species groups is
deficient. One group of Chondrina that has been problematic from a taxonomic
perspective is the complex formed by Chondrina cliendentata Gittenberger, 1973,
C. kobelti (Westerlund, 1877) and C. kobeltoides Gittenberger, 1973.These taxa
restricted to the Cantabrian mountain region ofthe NW Iberian Peninsula have
been differently classified over the past decades.

Chondrina kobelti can be easily differentiated from C. kobeltoides and C.
cliendentata by its oval shape and relative smaller size (height: 3.7-6.7 mm in C.
kobelti; 5.3-8.3 mm in C. cliendentata; 5.6-8.5 mm in C. kobeltoides), with the first
shell whorls enlarging quickly and with a comparatively larger body whorl.
Palatal teeth occur directly in front of the parieto-columellar teeth. Itis known
along the northern slope of the Cantabrian Mountains, from the western limits
of calcareous rocks in Asturias to Sierra de Aralar in the East (Gomez & Angulo,
1982; Raven, 1986). Type locality: Asturias province, near Oviedo.
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Chondrina kobeltoides bears much resemblance to C. kobelti, especially in the V-
shape of the aperture base. However, it differs in the more fusiform and slender
shell shape of C. kobeltoides, whose apical whorls increase in size more gradually.
In addition, C. kobeltoides is generally larger (height: 5.6-8.5 mm). According to
the literature (Altonaga et al., 1994; Raven, 1986), the species is endemic to the
northern Cantabrian mountain slope, its distribution spanning from the valley
of Liebana in Picos de Europa in the east, to the western limits of calcareous rocks
in Asturias (Fig. 1). Chondrina kobeltoides and C. kobelti are usually found in
sympatry. Type locality: Lago Ercina, Covadonga, Oviedo, Spain.

& - . .
- 0 2550 km
o

Fig. 1. Iberian Peninsula map showing the collection sites of studied specimens of
Chondrina: C. kobelti (diamonds), C. kobeltoides (circles), C. cliendentata
(triangles), C. ripkeni (semicircles), C. avenacea (pentagons), C. lusitanica
(hexagons) and C. calpica calpica (squares). Scale bar represents 50 km.
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Chondrina cliendentata is characterized by a dark corneous, rather slender shell,
which has a conical apex and a stronger shell sculpture formed by coarse,
irregular ribs. Generally, the base of the aperture is U-shaped and wide, with a
thin lip (Raven, 1986). Palatal teeth are shifted downward in relation to the
parieto-columellar teeth (cliendentate type). Although Gittenberger (1973)
considered the cliendentate type a typical character of C. cliendentata, Raven
(1986) indicated that cliendentate and non-cliendentate specimens may occur
within a single population of the species. According to this author, C.
cliendentata occurs on the southern slopes of the Cantabrian Mountains, from
the western limits of the calcareous rocks in NW Ledn to the northern region
of the Burgos province.

Based on molecular data (Kokshoorn & Gittenberger, 2010; Kokshoorn et al.,
2010), these three taxa have been given full species status. Further, the
phylogenetic tree obtained by Kokshoorn et al. (2010) via DNA sequencing of the
COI gene fragment distinguished two very divergent lineages within C. kobelti.
In the present study, we extend the molecular analysis of all these taxa to: (1)
better resolve phylogenetic relationships amongthe species living in the
Cantabrian region; (2) resolve the taxonomy of the species here considered; and
(3) show their distribution range. This was accomplished by increasing the
number of populations examined and the number of loci sequenced per species.

In the phylogenetic trees, another two species living in the Cantabrian
Mountains, C. avenacea (Bruguiere, 1792) and C. ripkeni Gittenberger, 1973,
were included along with C. lusitanica (L. Pfeiffer, 1848), sister to C. avenacea,
and C. calpica (Westerlund, 1872), sister to C. cliendentata after Kokshoorn et
al. (2010), to fully explore the phylogeny of this group of species.
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3. Materials and methods

3.1 Taxon sampling, photography and type material
preserving

Snails were picked by hand from limestone rock surfaces. Figure 1 represents the
Iberian Peninsula map with the sampling locations. Locations and GPS
coordinates of samples are shown in Table 1. Species identification was based on
the works of Gittenberger (1973) and Raven (1986). Dry shells were prepared to
examine shell morphology and other individuals from the same location were
preserved in 96% ethanol for DNA analysis. Shells were photographed using a
digital camera mounted on a light stereomicroscope (S8APO from Leica
Microsystems) and processed with the Leica software package LAS V3.7 which
can be used to merge together multiple focal planes. Shell parameters (height,
diameter and aperture height/width) were measured using the light
stereomicroscope's software or a precision calliper. The number of whorls of the
shell were counted according to Kerney and Cameron (1979).

Chondrina cantabroccidentalis sp. nov. 2021 samples are kept in the Museo
Nacional de Ciencias Naturales of Madrid (MNCN). Additional material is kept
in the University of the Basque Country Mollusc Collection (EHUMC). Collector
abbreviations: L.C,, Luis J. Chueca; B.G., Benjamin J. Gdmez-Moliner.
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Table 1. Samples used for phylogenetic reconstructions, indicating: Voucher, Tree
Code, Location, Altitude (m) and UTM coordinate. Samples in bold indicate

topotypes.
¥oucher Tree code Location Altitude (m}) UTM
FI171543 C. avengcea Maorella, Valencia, Espaia ol 30T 745182 4300407
averracea_FI1T71343
FIT71344 C. avenacea Puerto de Ordufia, Castilla ¥ S| JOT 497899 4737308
averacea_FI171544 Ledn, Espana

EHUMC-2250 . avenacea averacea-0] Irurtzun, Dos Hermanas, Navarra, Espaiia 309 30T 395686 4753354

EHUMC-2251 . avenacea avenaceg-02 Avralar, Navarra, Espafia Sal 30T 384631 4754521

EHUMC-2252 (. avenacea avenacea-03 Dientes del Quijar, Camporrobles, 1028 308 637376 4387083
Valencia, Espafia

EHUMC-2253 . avengcea avengceg-04 Portell de Cosp, Cardo, 648 31T 286390 4336947
Tarragona, Espaia

EHUMC-2234 (. avenacea avenacea-03 Berdejo, Zaragoza, Espafia 470 J0T 387398 4602060

EHUMC-2255 € avengcea avenaces-06 Castell Carlins, La Mola, 1004 31T 418210 4610370
Barcelona, Espaiia

FI171351 C calpiea altenai_FI171351 Ceuta, Marruecos, Jebel Musa T8 305 282251 3975298

FI171352 C calpiea calpiea FI171552 Ronda, Andalicia, Espafia 741 308 307052 AD6E RG9S

FI171553 C. calpica calpica_FI171553  Ronda, Andalicia, Espafia 741 303 307052 4068893

FI171354 C. calpica calpica_F1171534  Ventas de Zafarraya, Malaga, 411 308 400286 4090730
Andahicia, Espafia

EHUMC-2214 . calpica calpica-01 Valle de Abdalajis, Milaga, Espaiia 484 305 349500 085200

EHUMC-2215 . calpica calpica-02 Fuente de la Vinda, Valle de Abdalajis, 820 305 346201 2085020
Mailaga, Espafia

EHUMC-2216 . calpiea calpiea-03 Tajo del Cuervo, Valle de Abdalajis, 3405 30T 3473835 4088175
Milaga, Espafia

EHUMC-2217 . calpica calpica-04 Tajo Montero, Sierra de Becerro, Estepa, 739 305 332255 4128124
Sevilla, Espana

EHUMC-2218 . calpica calpica-03 Estepa, Sevilla, Espafia 727 308 332003 4127813

EHUMC-2219 . calpica calpica-06 Cueva del Humidero, Montejaque, 754 305 300319 4070077
Milaga, Espafia

EHUMC-2221 . calpiea calpiea-07 Virgen de la sierva, Cérdoba, Espafia 1004 308 373000 4149000

EHUMC-2220  C. calpiea calpica-08 Candn del rio Bailon, Zuheros, 674 303 383695 4155532
Cérdoba, Espafia

EHUMC-2224 . calpica calpica-09 Puerto del Viento, Ronda, 1052 308 317239 4073118
Malaga, Espafia

EHUMC-2225 (. calpica calpica-10 Comares, Milaga, Espafia 682 305 388000 4079000

EHUMC-2222 . calpica calpica-11 Barranco de Los Cazadores, Nerja, 739 305 425082 4074167
Milaga, Espafia

EHUMC-2223 . calpica calpica-12 Rio de Miel, Nerja, Malaga, Espana 26l 308 429484 4070578

EHUMC-2226 . calpica calpica-13 Pefidn de Benadalid, Milaga, Espafia 421 305 250000 030000

FI171581 . cffendentata_FI171581 Ventanilla, Castilla ¥ Ledn, Espafia 1059 30T 372662 4748637

FIT71382 C effendentata_FI171582 Santibanez, Castilla v Leon, Espana 1098 30T 357432 4740272

FITT71383 C effendentata_FI171583 E iiete, Castilla v Ledn, Espafia 219 30T 333048 4736000

FI171584 C. effendentata_F1171584 Espigiiete, Castilla v Ledn, Espafa 2191 30T 353048 4756099

FI1T1585 . cffendentata_FI171583 Espigiiete, Castilla v Ledn, Espafia 2191 30T 333048 4756009

EHUMC-2227 . effendentata-01 Embalse de Vegamiin, Ledn, Espafia 1101 FO0T 316390 4738908

EHUMC-2228 . effendentata-02 Besande, Ledn, Espaiia 1308 30T 345724 4751231

EHUMC-2230 . clendentata-03 Cistierna, Ledn, Espaiia 1094 30T 326006 4743483

EHUMC-2229 . cffendentafa-04 Cardafio de Abajo, Palencia, Espaiia 1328 30T 336173 4736136

EHUMC-2231 . cffendentata-03 Valporquero de Torio, Ledn, Espaiia 13493 JO0T 280648 4733767

EHUMC-2232 0 effendentata-06 Pico Polvoredo, Correcillas, Ledn, Espaii 1570 30T 297356 4732402

EHUMC-2233 . cffendentata-07 Pico Polvoredo, Correcillas, Ledn, Espaiia 1633 30T 297023 4753751

EHUMC-2234 . cffendentata-08 Pontedo, Ledn, Espaia 1178 30T 280309 4760642

EHUMC-2425 . effendentata-00 Pontedo, Castilla-Ledn, Espafia 1166 30T 280305 4760657

EHUMC-2410 . cffendentata-10 Valle del Lago, Asturias, Espaiia 1617 29T 728233 4772607

EHUMC-2411 . cffendentata-11 Puerto de Somiedo, Asturias, Espaia 1425 29T 725979 4760223

EHUMC-2417 . effendentata-12 Villafeliz de Babia, Castilla-Leon, Espana 113% 30T 257019 4758374

EHUMC-2418 . effendentata-13 Villafeliz de Babia, Castilla-Ledn, Espafia 113% 30T 257019 4738374

EHUMC-241% . cliendentata-14 Caldas de la Luna, Castilla-Ledn, Espafia 1162 30T 265315 4756644

EHUMC-2420 . cffendentata-13 Cubillas de Arbas, Castilla-Leon, Espaiia 1469 JO0T 270007 4736709

EHUMC-2421 . effendentata-16 Cuejo (La Cueta), Castilla-Ledn, Espafia 1362 29T 729073 4764030

EHUMC-2422 . effendentata-17 Poladura de 1a Tercia, Castilla- 1241 30T 277807 4738866

Ledn, Espafia
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Table 1. Continued.

Voucher Tree code Location Altitude (m) Urm
FI1713586 C. kobelti _FI171586 Ramales de la Victoria, Cantabria, Espafia 87 30T 462385 4780440
FI1713587 C. kobelti _FI1T1587 Aredondo, Cantabria, Espana 163 30T 451283 4791437
FIT713588 C. kobelti _FI1T1588 Puerto Alisas, Cantabria, Espaiia 637 30T 447248 4794465
FIT7138% C. kobelti _FI171580 Desfiladere de la Hermida, 617 30T 370661 4780119
Cantabria, Espafia
FITT71350 C. kobelti _FI171590 Desfiladero de los Beyos, 1041 30T 331980 4782405
Cantabria, Espaia
FI1713591 C kobelti _FI1171591 Desfiladero de la Sella, Cantabria, Espafia 1850 30T 361838 4786000
EHUMC-2237 . kobelti-01 Tielve - Sotres, Asturias, Espaia 834 30T 357232 4789049
EHUMC-2238 . kpbelri02 Bulnes, Asturias, Espafia 033 30T 352242 4788528
EHUMC-2239 . kobelti-03 Portillo de Lunada, Burgos, Espafia 1300 30T 447823 4780259
EHUMC-2240 . fobelti-04 Collados del Asan, Cantabria, Espana Ltk 30T 451587 4783373
EHUMC-2241 . kobelti03 Urdon, Cantabria, Espafia 1649 30T 367183 4791573
EHUMC-2242 . kobelti-06 Lebena (Sta. M= de Lebefia), 209 30T 370501 4783607
Cantabria, Espafia
EHUMC-2426 . kobelti-07 Poncebos, Asturias, Espafia 1072 30T 351452 4791257
EHUMC-2243 . kobelti-08 Amndi, Anboto, Vizcaya, Espaiia 1219 30T 532173 4770550
EHUMC-2244 . kpbelti09 Pefiamayor, Asturias, Espafia 1036 30T 290849 4796838
EHUMC-2245 . kobelti-10 Corigos, Asturias, Espana 377 30T 326623 4795683
EHUMC-2246 . kobelti-11 Ruta de las Xanas 1, Asturias, Espaia 333 30T 257350 4795401
EHUMC-2427 . kobelti-12 Mirador Valle de Campdn, 1831 30T 316809 4776739
Asmirias, Espana
EHUMC-2428 . kobelti-13 Lago de La Ercina, Asmirias, Espafia 1123 30T 339411 4792638
EHUMC-2429 . kobelti-14 Entrago, Desfiladero Valdecerezales, 450 29T 736466 4784350
Asturias, Espafia
EHUMC-2430 . kobelti-15 Agiierina, Asturias, Espaiia 338 29T 722803 47886039
EHUMC-2431 . kobelti-16 Arenas de Cabrales, Asturias, Espana 1849 30T 351372 4794434
EHUMC-2432 . kobelti-17 Arenas de Cabrales, Asturias, Espania 189 30T 351372 4794434
EHUMC-2433 . fobelti-18 Valle del Campén, Asturias, Espafia 937 30T 316687 4776480
EHUMC-2434 . kobefti-19 Corigos (Sur de Cangas de Omis)z, 127 30T 326623 4795683
Asmirias, Espafia
EHUMC-2435 . kobelti-20 Los Bevos, Asturias, Espana 306 30T 330861 4784345
FI1713592 C. kobeltoides FI1715692 Desfiladero de la Hermida, al7 30T 370661 4780119
Cantabria, Espafia
FJLT1593 . kobelioides_FJ1TIS93 Lago de Ercina, Cantabria, Espana 1114 30T 339231 4792450
FIL71594 . kobelioides_FI1TI594 Lago de Ercina, Cantabria, Espaia 1114 30T 339231 4792450
FJLT1595 . kobelioides_FJI1TIS95 Lago de Ercina, Cantabria, Espana 1114 30T 339231 4792450
EHUMC-2236 . kobeltofdes-01 Poncebos, Asturias, Espaia 236 30T 351432 4791257
EHUMC-2436 . kobeftofdes-02 Los Beyos, Asturias, Espafia 334 30T 331292 4783615
EHUMC-2437 . kobeltoides-03 Arrobio, Asturias, Espaia 1035 30T 307295 4784721
EHUMC-2438 . kobeftoides-04 Puerto Tarna, Asturias, Espaiia 1500 30T 319498 4772572
EHUMC-2439 . kobeltoides03 Mirador Valle de C:lmpfm, 1851 30T 316809 4776739
Asturias, Espafia
EHUMC-2440 . kobeltoides-06 Valle del Campédn, Asturias, Espaiia 840 30T 310687 4776480
EHUMC-2412 . kobeltofdes-07 Aglerina, Asturias, Espana 338 20T 722803 4788639
EHUMC-2413 . kobeftofdes-08 Puerto de la Ventana, Castilla- 1577 29T 744083 4771630
Leon, Espana
EHUMC-2414 . kobeftofdes-09 Proaza, Asturias, Espafia 238 20T 7406092 4700702
EHUMC-2415 . kobeftoides-10 Ruta de las Xanas 1, Asturias, Espafia 355 30T 257550 4795401
EHUMC-2416 . kobeltoides-11 Ruta de las Xanas 3, Asturias, Espaia 416 30T 257875 4795023
EHUMC-2423 . kobeltoides-12 Entrago, Asturias, Espaiia 326 29T 736639 4784351
EHUMC-2424 . kobeltoides-13 Entrago, Desfiladero Valdecerezales, 430 29T 730466 4784350
_ Asturias, Espafia
FIT715% C. lusitanica_FJ171596 Obidos, Estremadura, Porugal ol 245 4AR63T1 43567860
FJLT71597 . fusfranfca FILTI597 Serra da Arribida, T6 295 SDO000 4261295
Estremadura, Portugal
FJLT1598 . lusfranica FILITIS08 Serra da Arribida, T6 205 SDO000 4261295
Estremadura, Portugal
EHUMC-2247 . fusitanica-01 Ruinas de Conimbriga, Coimbra, Portugal 117 29T 543439 4438930
EHUMC-2248 . lusitanica-02 Vale da Couda, Cruce Bouxinhas, 2 255 348461 H10278
Leiria, Portugal
EHUMC-2249 . fusitanica-03 Sesimbra, Estremadura, Portgal 033 245 480680 4255913
FILT71607 C. ripkeni FJLT1607 Puerto de Ordwia, Castilla ¥ 591 30T 497900 4757308
Ledn, Espaiia
EHUMC-2209 O ripkeni-01 Gorbea, Alava, Espana 1333 30T 317626 4763103
EHUMC-2210 € ripkeni-02 Campas de Urbia, Guiplizcoa, Espafia 1171 30T 332763 47536442
EHUMC-2211 . ripheni-03 Txindoki, Pafs Vasco, Espafia Oa0 30T 575012 4763827
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3.2 DNA extraction, PCR amplification and sequencing

Total genomic DNA was extracted from the whole body using the DNAeasy
Blood and Tissue kit (Qiagen, Valencia, CA, USA) following the manufacturer's
guidelines. During the extraction the shell aperture was preserved to allow a
possible final check-up. Four different loci were selected: two mitochondrial
genes (COI and 16S ribosomal RNA gene) and two nuclear genes, the

ITS1 with the nuclear rRNA, including the 3" end of the 5.8S rRNA gene, and the
complete ITS2 region clustering the 5” end of the 5.85 rRNA gene and the 3" end
of the 285 rRNA gene. Primers used and annealing temperature are given in Table
2.

Table 2. List of primers used for DNA amplification and sequencing.

Gene Primer Sequence Reference T (O

COIL LCO1490 (59 5 GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG 3/ Folmer et al. (1994) 55,5
LCO2 (59) 5 TTTCNACTAACCATAARGATATTGG 3 Van Riel et al. (2005)
HCO2198 (39 5 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA 3/ Folmer et al. (1994)

168 rRNA 168¢s1 (57) S-AAACATACCTTTTGCATAATGG-3 Chiba (1999) 5535
168cs2 (3") 5-AGAAACTGACCTGGCTTACG-3 Chiba (1999)

ITS1 ITSIL (59 5 TCCGTAGGTGAACCTGCGGAAGGAT 3/ Hillis and Dixon (1991) 55
58C (3) 5 TGCGTTCAAGATATCGATGTTCAA 3/ Hillis and Dixon (1991)

ITS2 LSU-1 (59 5" CTAGCTGCGAGAATTAATGTGA 3’ Wade et al. (2006) 56
LSU-3 (3) 5" ACTTTCCCTCACGGTACTTG 3’ Wade et al. (2006)

General PCR cycling conditions used for DNA amplification were 5 min at 96 °C,
[30 s at 94 °C, 30 s at 55-56 °C, 1 min at 72 °C] 35 cycles, and 10 min at 72 °C.
Amplicons were sequenced at Macrogen using an ABI3730XL or ABI3700
sequencer with the same primers as for PCR. The resulting forward and reverse
sequences were assembled using Geneious 5.1.7 (Kearse et al., 2012). Following
automatic assembly, each contig was checked for errors/ambiguities. Double
peaks with equally high intensities in the chromatograms were assigned as
heterozygous sites (SNPs), and coded as ambiguous nucleotides following
[UPAC-IUB code. Sequences were deposited in GenBank and their accession
numbers are: COI (MT495636-MT495705), 16S (MT508844-MT508909), ITSI-
5.85 (MT502863-MT502891) and 5.8S-1TS2-28S (MT502796-MT502858).

3.3 Phylogenetic analyses

Three different data matrices were analysed: (i) the combined matrix of the 4
concatenated gene fragments COI, 16S rRNA, ITS1-5.8S and 5.85-1TS2-28S; (ii)
the nuclear ITSI1-5.8S and 5.8S-1TS2-28S fragments concatenated; and (iii) the
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COI gene fragment data matrix including the GenBank COI sequences (see Table
3) published by Kokshoorn et al. (2010) for the Cantabrian species. Sequences
were aligned with MAFFT 7 (Katoh & Standley, 2013) using the ‘auto’ strategy
for the COI gene fragments and the Q-INS-i algorithm (more appropriate for
rRNA fragments) for the 16S rRNA, ITS1-5.85 and 5.8S-1TS2-28S fragments. COI
sequences were amended according to the ‘corrigendum’ published by Somoza-
Valdeolmillos et al. (2019). For each codon position in COI, substitution
saturation was assessed following the information method based on Xia’s test
(Xia et al., 2003) using DAMBE v.6.1.19 (Xia, 2013). Each gene partition was
obtained using Partition Finder V1.1.1 (Lanfear et al., 2012). Partitions were
calculated separately and without outgroups within the alignment. The
evolutionary model for each gene partition was estimated prior to jModelTest 3.7
analysis (Darriba et al., 2012) conducted according to the Bayesian Information
criterion (BIC) using the CIPRES supercomputer (Miller et al., 2010). For
phylogenetic analyses of the different datasets, both Bayesian Inference (BI) and
Maximum likelihood (ML) methods were used. A Bayesian search of tree space
was conducted through MrBayes 3.2.2 (Ronquist et al., 2012) by the CIPRES
supercomputing (Miller et al., 2010) cluster applying a partition scheme by genes.
MrBayes was programmed to run according to Bayesian Information Criterion
(BIC) for 50 million generations in two parallel runs, sampling every 1000
generations; the first 25% of trees were discarded as burn-in. Convergence
between runs and the choice of an appropriate burn-in value were assessed by
comparing the traces using Tracer v1.7.1 (Rambaut et al., 2018). Maximum
likelihood analyses for a matrix partitioned by genes were conducted using
RAxXML 8.2.10 (Stamatakis, 2014) in the CIPRES Gateway under the
GTRGAMMA model, with 1000 non-parametric bootstrap replicates to assess
node support. For the different topologies obtained, we interpreted Posterior
Probability (PP) values from the BI analysis above 0.95 and values above 70% for
bootstrap support (BS) from ML analysis as meaningful support.

For alignment of all gene fragments, we used 75 Chondrina individuals and five
outgroups: Abida secale secale (Draparnaud, 1801) (GenBank accession numbers:
COI-EU395404.1, 16S-EU857443.1 and ITS1-EU395294.1), Rupestrella rhodia (J.
R. Roth, 1839) (UTM: 33T 584097 4894309 and 33T 637091 4811872 GenBank:
COI-M'T495708/M'T495709; 165-MT508910/MT508911; ITS1-
MT502894/MT502895; and ITS2-MT502861/MT502862) and Rupestrella
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dupotetii (Terver, 1839) (UTM: 30S 337917 4127250 GenBank: COI-
MT495706/M'T495707; ITS1-MT502892/MT502893; and ITS2-
MT502859/MT502860). For COI mtDNA tree reconstruction, 25 sequences
(published by Kokshoorn & Gittenberger, 2010; Somoza-Valdeolmillos et al.,
2019) were added, analysing 100 specimens in total. For COI phylogenetic
reconstruction, we used as outgroups Rupestrella dupoteti (MT495706/
MT495707), Rupestrella occulta  gibilfunnensis (De Gregorio, 1895)
(EU857468.1), Pyramidula pusilla (Vallot, 1801) (KP727147.1/KP727357.1),
Abida secale secale (EU395404.1) and Abida spp. from Kokshoorn et al. (2010)
(EU395308, EU395325, EU395401 and EU395409).

4. Results and discussion

Our phylogenetic reconstructions arising from analysis of the three datasets,
concatenated-gene tree, COI gene tree, and nuclear gene tree are provided in Figs
2-4. The topologies obtained by ML and BI phylogenetic analyses of the dataset
comprising all genes (Fig. 2) were nearly identical and differed only in support
values. The larger DNA sequences included in the concatenated-gene tree offered
higher support of clades. Phylogenetic interpretation was therefore based on this
tree, with comments on the COI tree (Fig. 3) made when necessary. Finally, we
presented the results of the nuclear gene tree (Fig. 4).

In Fig. 2, Chondrina avenacea, C. lusitanica and C. ripkeni constituted
monophyletic groups, this relationship is also given in Figs 3 and 4. Chondrina
ripkeni was recovered by BI analysis (PP = 0.99; BS = 44%) as the sister group of
the remaining species analysed in this study. In agreement with previous
molecular studies (Kokshoorn et al., 2010; Somoza-Valdeolmillos et al., 2019), C.
avenacea and C. lusitanica emerged as sister groups (PP = 1; BS = 83%). All
specimens belonging to C. cliendentata, C. kobelti and C. kobeltoides
morphospecies after Raven (1986) appeared together within a large clade only
supported by BI analysis (PP = 1; BS = 45%).
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Fig. 2. Phylogenetic tree based on Bayesian inference (BI) analysis of the
concatenated data set including COI, 165 rRNA, ITS1-5.8S and 5.85-1TS2-28S gene
sequences. Numbers correspond to BI posterior probabilities and ML bootstrap
values, respectively. Dots represent 1/100 support values. The main groups are into
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Fig. 3. Phylogenetic tree based on Bayesian inference (BI) analysis of COI
sequences. Numbers correspond to BI posteriorprobabilities and ML bootstrap
values, respectively. Dots represent 1/100 support values. The main groups are
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Fig. 4. Phylogenetic tree based on Bayesian inference (BI) analysis of the
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Numbers correspond to BI posterior probabilities and ML bootstrap values,
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Fig. 5. Distribution map of samples identified as C. kobelti kobelti (light diamonds),
C. kobelti ordunensis (dark diamonds), C. ripkeni (semicircles) and C. avenacea
(pentagons). Dotted line represents the watershed. Dashed line in the left marks the
western limits of limestone rocks in the Iberian Peninsula. Scale bar represents 50

km.
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Fig. 6. Distribution map of samples identified as C. cantabroccidentalis sp. nov.
(stars), C. cliendentata [K-C2 (dark triangles), K-C3 (light triangles)], C. kobeltoides
(dark circles). Light circles represent samples belonging to clade K-C4 that have
not been used in the description of the new species. Dotted line represents the
watershed. Dashed line in the left marks the western limits of limestone rocks in
the Iberian Peninsula. Scale bar represents 50 km.

Chondrina kobelti constituted a well-supported monophyletic group (PP = 1; BS
= 85%) with two well-differentiated subclades within it, designated in Fig. 2 as
Kobelti 1 (PP = 1; BS = 92%) and Kobelti 2 (PP = 1; BS = 100%). These two
subclades were also evident in the COI tree (Fig. 3. PP = 0.99: BS = 82%), being
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thus strongly supported by both analyses. In Figs 7 and 8 are shown shells of the
groups kobelti 1 (Fig. 7C-D), kobelti 2 (Fig. 7E-H) and hybrid shells forms (Fig.
8A-D). Kobelti 1 comprised all the populations collected in the eastern
Cantabrian Mountains, from Anboto (Bizkaia) to Picos de Europa in Asturias
(Fig. 5). Kobelti 2 gathered all the populations living in the western Cantabrian
Mountains, from Picos de Europa to the western limits of calcareous rocks (Fig.
5). In the Picos de Europa region, both lineages overlapped. Morphological
analyses of the specimens living East and West of the Cantabrian Mountains
revealed notable differences. Eastern populations had larger shells (height, H >
5.3 mm; diameter, D > 2.1 mm), which were broader and more oval; body whorl
was comparatively large and the penultimate whorl had thin irregular striae on
the shell surface; the aperture base was V- shaped. Western populations were
smaller (H: 3.7-5.3 mm; D: 1.8-2.3 mm), slender, with regular and prominent
striae; aperture base was more rounded. Populations living in the Picos de Europa
and surroundings, at the border between Asturias and Cantabria, showed
intermediate shell characters (Fig. 8A-D), suggesting both lineages interbreed in
the contact zone.

Based on the genetic distances found between these two lineages, their different
geographic distribution ranges and their morphological differences, they should
be considered different taxa. The strong evidence of hybridization of both
lineages giving rise to viable populations indicates they are not reproductively
isolated, that is, two subspecies. The type locality of Chondrina kobelti is near
Oviedo, in Asturias province' (Westerlund, 1877) (Fig. 5). According to analysis
of the lectotype of Pupa kobelti Westerlund C.A., 1887 (Fig. 7E. Gothenburg
Natural History Museum in Sweden. Collection number: C. A. Westelund, 2207)
and the location of its type locality, we conclude that this type specimen belongs
to the western group, Kobelti 2. Thus, considering two subspecies of C. kobelti we
propose the name C. kobelti kobelti for the western populations (Fig. 7E-H). For
the populations living in the east (here named Kobelti 1), we revalidate the name
C. kobelti ordunensis Pilsbry, 1918 (Fig. 7C-D), a described taxon from Pefa de
Orduna in N Burgos (Fig. 5). The description and figures published by Pilsbry
(1918) fit well with the morphology shown by the eastern populations of C.
kobelti, including the marked V-shaped of the base aperture.
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Chondrina kobeltoides and C. cliendentata did not constitute monophyletic
entities. Populations of these species grouped into four clades in the
concatenated-gene tree and, sometimes, appeared together within the same clade.
We have named these four groups Kobeltoides-Cliendentata clades: K-C1 to K-
C4 (Figs 2-4). In the COI analysis, the population of C. kobeltoides from
Poncebos (C. kobeltoides-01) grouped with full support (Fig. 3. PP = 1; BS =
100%) with the samples sequenced by Kokshoorn et al. (2010), which included
topotypes of C. kobeltoides, constituting the K-C1 group. Consequently, the name
C. kobeltoides should be restricted to this monophyletic entity, which is not co-
specific with other populations traditionally included within C. kobeltoides s.1.
that live further west (Raven, 1986). Biogeographically, the species C. kobeltoides
s.str. (Fig. 7A-B) is restricted to the Picos de Europa region (from Gorge 'Los
Beyos' and Lake Ercina to Gorge La Hermida'). C. kobeltoides s.str. formed the
sister group of Kobelti 1 and Kobelti 2. This relationship, weakly supported in the
COI analysis (PP = 0.94; BS = 49%), appeared well supported by Bayesian tests in
the 4-gene study (PP = 1; BS = 77%). The topotype of C. cliendentata (C.
cliendentata-03, Fig. 8F) grouped with strong support (PP = 1; BS = 94%) within
the K-C2 clade along with the specimens of C. cliendentata collected from the NE
Leon and N Palencia provinces and with another two specimens classified as C.
kobeltoides collected from the northern slope of the Cantabrian Mountains, in SE
Asturias (Fig. 6). The five specimens of C. cliendentata sequenced by Kokshoorn
et al. (2010) grouped with strong support (PP = 1; BS = 94%) within the K-C2
clade in the COI tree (Fig. 3). Based on these results, K-C2 is considered to belong
to C. cliendentata s.str. (Fig. 8E-H). Another three specimens classified as C.
kobeltoides from 'Valle de Campén' and 'Puerto de Tarna'in SE Asturias made up
clade K-C3 (Figs. 2-4). Based on the shell morphology of specimens of the
populations included within this clade K-C3 (Fig. 7G), we considered them co-
specific with C. cliendentata s.str. While C. cliendentata has been described as
restricted to the southern slopes of the Cantabrian Mountains (Gittenberger,
1973; Raven, 1986), our results indicate its presence also in some localities of the
northern slopes in SE Asturias (Fig. 6). Thus, the classification of all the
populations of the complex Chondrina kobeltoides-cliendentata living on the
northern slopes of the Cantabrian Mountains under the name of C. kobeltoides
requires revision through a detailed study of shell characters. In recent field
surveys (September 2019), we were able to identify a contact zone between C.

cliendentata s.str. and C. kobeltoides s.str. in the locality ‘Desfiladero de los Beyos',
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whereby C. kobeltoides s.str. occurs along almost the whole length of this narrow
gorge and C. cliendentata s.str. is restricted to its southernmost zone. No mixed
populations of both species were found.

Chondrina calpica and K-C2 were recovered as the sister clade of K-C3 (PP = 1;
BS = 98%), endemic to the S Iberian Peninsula and North Africa. This close
relationship between C. cliendentata and C. calpica was also recovered by
Kokshoorn et al. (2010) and was also appreciable in our COI tree (PP = 1; BS =
91%). The monophyly of C. calpica was not recovered in the COI analysis but was
strongly supported in the concatenated-gene tree (PP = 1; BS = 89%). Sister
relationships within these three clades could not be fully established as we only
obtained weak support for the sister relationship between K-C2 and C. calpica
(PP = 0.53; ML = 81%). Additional studies are needed to establish whether C.
cliendentata s.str. constitutes a monophyletic entity. In any case, our results
indicate that C. calpica colonized the S Iberian Peninsula and North Africa from
the Cantabrian mountain region (Fig. 1). This certainly occurred via passive
transport as proposed for other land snails (Gittenberger, 2012; Korabek,
Petrusek, & Jurickova, 2018; Simonova et al., 2016). Two arguments support this
notion: the existence of wide expanses without suitable habitats for Chondrina
species in the central Iberian Peninsula, and the absence of species closely related
to C. calpica elsewhere than in the Cantabrian mountain region (Kokshoorn et
al., 2010; Somoza-Valdeolmillos et al., 2019). The long tree branches in the C.
calpica clade suggest that colonization of the S Iberian Peninsula and North
Africa was an ancient event and not the result of human transport.

The populations living in the westernmost region of the Cantabrian Mountains,
traditionally classified as C. cliendentata and C. kobeltoides (Raven, 1986) (Fig.
6), grouped in the COI tree (Fig. 3) into two subclades: K-C4a and K-C4b,
although they were not statistically supported. All the populations appearing
within subclade K-C4a were distributed on the south ern slopes of the Cantabrian
Mountains, while sub clade K-C4b included populations from both slopes. Both
subclades constituted one monophyletic group (K-C4) in the BI concatenated-
gene tree analysis (PP = 0.99; BS = 69%). Subclade K-C4a gathered with full
support (PP = 1; BS = 100%) the populations of C. cliendentata from the southern
Cantabrian mountain slopes between Porma dam and Caldas de Luna, in Le6n
province (Fig. 6). Subclade K-C4b joined together the populations located further
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west (PP = 1; BS = 67%) and living on the northern (C. kobeltoides s.I.) and
southern (C. cliendentata s.1.) slopes.

Clade support values were lower for nDNA (Fig. 4) than for the other two data
matrices. Chondrina ripkeni was recovered as the sister group of the remaining
species in the BI analysis (Fig. 2. PP = 1; BS = 45%). Basal relationships of these
taxa were unresolved. Chondrina avenacea, C. lusitanica, C. calpica and C. kobelti
constituted monophyletic groups statistically supported, although Kobelti 1 and
Kobelti 2 clades were not recovered monophyletic. Chondrina kobeltoides s.str.
(Clade K-C1) represented by only one population was recovered apart from the
other three K-C clades. Four of the five haplotypes of C. cliendentata s.str. (K-C2
K- C3) containing specimens from both slopes of the Cantabrian Mountains were
recovered monophyletic, but with weak support (PP = 0.96; BS = 33%). The other
haplotype of K-C2 clade joined without support with C. calpica and C. kobelti.
The close relationship between C. cliendentata and C. calpica recovered in
concatenated-gene (Fig. 2) and COI (Fig. 3) trees could not be obtained in the
nDNA tree (Fig. 4). K-C4 clade was recovered in three different groups in the
nDNA tree. One of them was sister to C. lusitanica (PP = 1; BS = 75%), while the
other two showed uncertain relationships as a result of the low support of basal
nodes.

Although, K-C4 clade constituted three different clades in the nDNA, all these
three groups were recovered monophyletic and statistically supported, and no
evidence of hybridization with the closest taxa has been detected. All populations
of clade K-C4 from the south of the mountain system were similar in shell shape
and size (Fig. 9A-H), while populations living on the northern slopes showed
high shell polymorphism. Clade K-C4 was recovered in the BI analysis of the
concatenated gene tree (PP = 99%) as the sister group of the clade comprising C.
calpica, C. cliendentata s.str., C. kobelti and C. kobeltoides s.str. and should be
considered a different taxon. As there is no name available for this taxon, a formal
description of this undescribed new species is provided below. High differences
in shell morphology and different geographic distribution of K-C4 clade
populations living in the northern slopes of the Cantabrian Mountains makes it
uncertain if they belong to the same species as populations living in the southern
slopes. More studies using additional populations of Chondrina living on the
north slopes should be done before concluding if they are co-specific with the
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Fig. 7. Shell shape of C. kobeltoides (A-B), C. kobelti ordunensis (C-D) and C.
kobelti kobelti (lectotype E, F-H). A, Los Beyos, Asturias. B, Poncebos, Asturias. C,
Portillo de Lunada, Burgos. D, Collados del Asén, Sendero del Hondojén,
Cantabria. E, Asturias province, near Oviedo. F, Los Beyos Asturias. G, Valle del
Campon, Asturias. H, Desfiladero de Valdecerezales, Entrago, Asturias.
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34

Fig. 8. Shell shape of C. kobelti hybrid shell forms (A-D) and C. cliendentata (E-
H): A, Lago de La Ercina, Asturias. B, Urdén, Cantabria. C, Sta M* de Lebeiia,
Cantabria. D, Sotres, Asturias. (1) sample of clade Kobelti 2 with morphology of
clade Kobelti 1; (2) specimen of the Kobelti 1 clade with morphology of the Kobelti
2 clade; (3) specimens with hybrid morphology. E, Los Beyos, Asturias. F, Cistierna,
Ledn. G, Besande, Le6n. H, Arrobio, Asturias.
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Fig. 9. Shell shape of C. cantabroccidentalis sp. nov. (A-H). A-B, Villafeliz de Babia,
Castilla-Leén, Holotype. C, Villafeliz de Babia, Castilla-Ledn, Paratype. D, La
Cueta, Castilla-Le6n. E, Poladura de la Tercia, Leén. F, Caldas de Luna, Castilla-
Ledn. G, Pontedo, Castilla-Ledn. H, Valle del Lago, Asturias.
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new species here described. For this reason, only the populations living on the
southern slopes of the Cantabrian Mountains have been used for the description
of the new species.

5. Systematics description
Family Chondrinidae Steenberg, 1925

Genus Chondrina Reichenbach, 1828

Chondrina cantabroccidentalis Somoza-Valdeolmillos &Vaquez-Sanz sp. nov.
ZOOBANK SPECIES REGISTRATION:

urn:lsid:zoobank.org:act: CO90FBOE-B798-4F8B-85C1-94D9D605B3CD.
HOLOTYPE: MNCN 15.05/200120 (BG, 07.07.2018).

Shell of adult specimen (Fig. 9A-B. Height: 7.074 mm; width: 2.585 mm).

PARATYPES: MNCN 15.05/200120P1 (photographed paratype in Fig. 9C);
MNCN 15.05/200120P2 (29 specimens preserved in 96% ethanol); and MNCN
15.05/ 92757 (6 specimens preserved in 70% ethanol and reproductive system of
three specimens preserved in 70% ethanol) (BG, 07.07.2018).

TYPE LOCALITY: Villafeliz de Babia, Province of Le6n, Spain (30T 257019
4758374. 1,137 m asl).

ADDITIONAL MATERIAL: Leén province: Pico Polvoredo top, 30T 297356
4752402, EHUMC-2232 (23; L.C., 01.06.2013); Pico Polvoredo, 30T 297023
4753751, EHUMC-2233 (15; L.C., 01.06.2013); Valporquero de Torio, 30T
290648 4753767, EHUMC- 2231 (30; L.C., 10.10.2016); Pontedo, 30T 290498
4760657, EHUMC-2425 (16; B.G., 07.07.2018); Pontedo, 30T 290500 4760642,
EHUMC-2234(30; L.C., 10.10.2016); Poladura de la Tercia, 30T 276612 4758797,
EHUMC-2422 (9; B.G., 07.07.2018); Cubillas de Arbas, 30T 270007 4756709,
EHUMC-2420 (30; L.C,, 10.10.2016); Caldas de Luna, 30T 266022 4757215,
EHUMC-2419 (35; B.G., 07.07.2018); Villafeliz de Babia, 30T 257019 4758374,
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EHUMC- 2417 (2; B.G., 07.07.2018); Villafeliz de Babia, 30T 257019 4758374,
EHUMC-2418 (2; B.G., 01.11.2011); Quejo, 29T 729073 4764030, EHUMC-2421
(30; B.G., 07.07.2018); Puerto de Somiedo, 29T 726061 4766175, EHUMC-2411
(6; B.G., 01.11.2011).

Asturias province: Valle del Lago, 29T 728253 4772607, EHUMC-2410 (25; B.G.,
07.07.2018).

ETYMOLOGY: The name of the species refers to its geographic distribution
range restricted to the western part of the Cantabrian region with habitats
suitable for the genus Chondrina.

DIAGNOSIS: Shell up to 6.8 mm high, conical-elongated, surface finely to
strongly ribbed-striated. Aperture U-shaped with 8-9 plicae, including at least
angularis and spiralis, parietalis, columellaris, infracolumellaris, three palatal
lamellae, and usually one small suprapalatalis.

5.1 Description

SHELL: Shell dextral, slender, conical-elongated, slightly cylindrical with an
acute apex, from light to dark brown, semitranslucent. The 6% to 7% convex
whorls increase regularly in size, last two whorls similar in size. Surface covered
by rather coarse irregular riblets. Sutures deep. Base of the shell rounded. Cervical
wall rounded or slightly flattened, not presenting a notch opposite the
infrapalatalis. Peristome thickened, yellowish, not reflected. Aperture rounded
basally, generally U-shaped, with 8-9 plicae: angularis forms a white callus to a
well-formed lamella; spiralis present in the form of a small lamella or tooth that
can be continuous or discontinuous with the angularis; parietalis strong and
submerged, well-separated from the angularis; columellaris as strong as the
parietalis; infracolumellaris always present, but smaller and sometimes barely
visible in frontal view; three well-formed lamellae in the palatal wall, with the
palatalis superior strong, progressing to the peristome; palatalis inferior same
height but shorter; infrapalatalis somewhat smaller; sometimes there is a small
suprapalatalis denticle. Palatal system directly opposite to the parieto-columellar
system, although sometimes the former may be slightly displaced basally. Shell
height 4.4-7.1 mm; diameter 2.2-2.8 mm.
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5.2 Comparisons

The shell of C. cantabroccidentalis sp. nov. is quite constant in size, shape,
striation and colour. The shell of C. cliendentata differs from that of C.
cantabroccidentalis sp. nov. because in the new species striation is weaker and the
aperture is more rounded. In addition, the development of the angular fold is
stronger and well-separated from the parietal lamella in the new species than in
C. cliendentata. Chondrina cantabroccidentalis sp. nov. has a spiral fold, although
small and not visible in frontal view (Fig. 9E), which is absent in C. cliendentata
(Fig. 8E). Furthermore, the palatal system is generally directly facing the
parietocolumellar system. The new species has a more regularly distributed
striation pattern, a smaller spiral fold and thinner peristome than C. kobeltoides.
Further, the base of the shell in C. cantabroccidentalis sp. nov. is rounded, with a
U-shaped aperture and without a notch in the infrapalatal position,
differentiating it from both C. cliendentata and C. kobeltoides.

MALE GENITALIA: The reproductive apparatus is formed proximally by a small
ovotestis followed by a convoluted hermaphrodite duct (Fig. 10). The albumen
gland of the three dissected specimens is variable in size, followed by a convoluted
spermoviduct, which continues as a quite long free oviduct, ending in the genital
atrium. Duct of the bursa copulatrix long, without diverticulum; bursa copulatrix
long, three times wider than its duct, with very thin wall, rounded at the apex and
reaching albumen gland. Penis and epiphallus forming the loop typical of the
family; penis cylindrical, longer and slightly thicker than epiphallus, without a
flagellum; penis two times wider than vagina with a short muscle inserted in the
transition between proximal and distal regions of penis; proximal portion of
penis slightly narrower and longer than distal portion; vas deferens very thin,
with the joining point of vas deferens and epiphallus covered by muscle fibres.
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Fig. 10. Reproductive apparatus of C. cantabroccidentalis sp. nov. from the type
locality. Arrow indicates the boundary of the penis and epiphallus.

HABITAT AND DISTRIBUTION: Specimens inhabit limestone rocks in rather
open environments, usually forming quite large populations. The new species is
distributed throughout the northern slope of the western area of the Cantabrian
Mountains in the NW Iberian Peninsula (Fig. 6). Its distribution runs along the
Montana central of Ledn, from the valley of the river Curuefio, along the natural
area of Hoces de Vegacervera, and the natural park of Babia y Luna, entering the
western limits of the calcareous rocks of the NW Iberian Peninsula. To the north
of the Cantabrian Mountains, it has only been collected from one locality (Valle
del Lago, Somiedo Natural Park) that is placed very close to the slope barrier.

THREAT STATUS: We applied the IUCN criteria (IUCN, 2019) to assess the
threat status. The geographic range of C. cantabroccidentalis sp. nov., expressed
as either extent of occurrence (EOO = 567.56 km2) or area of occupancy (AOO
= 349.86 km?2), is beyond the limits defined for any threatened category of the
TUCN red list (IUCN, 2012, 2019). Both parameters were measured with Qgis

Desktop 3.4.13 (QGIS Development Team, 2018). No data are available regarding
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its population size and population trends. Nevertheless, specimens are quite
abundant at the locations sampled and there is no evidence of declines or extreme
fluctuations in EOO, AOO, number of subpopulations or number of mature
individuals. In effect, through non-intensive sampling efforts we were able to
identify the presence of this species at 10 locations. Besides, some populations
inhabit well-established protected areas. This means that according to IUCN
criteria, the threat status of this species is considered of Least Concern.
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Chondrina genus in the Iberian Peninsula

1. Abstract

Chondrina Reichenbach, 1828 is a highly diverse genus of terrestrial molluscs
currently including 44 species with about 28 subspecific taxa. It is distributed
through North Africa, central and southern Europe, from Portugal in the West
to the Caucasus and Asia Minor in the East. Approximately 70% of species are
endemic to the Iberian Peninsula constituting its main center of speciation with
30 species. This genus includes many microendemisms, some of them not yet
described, confined to limestone habitats (being strictly rock-dwelling species).
They are distributed along rocky outcrops up to 2000 m.a.s.l. It is a genus of
conical-fusiform snails that differs mainly in shell characters and in the number
and position of teeth in their aperture. So far, molecular studies on Chondrina
have been based exclusively on the mitochondrial COI gene fragment. These
studies gave a first view of the phylogeny of the genus but many inner nodes were
not statistically supported.

This study aims to the better understanding of taxonomy and phylogeny of the
genus Chondrina on the Iberian Peninsula, using multilocus molecular analysis.
The mitochondrial and nuclear DNA sequences of the Cytochrome Oxidase
subunit I region (COI), 16S rRNA, Internal Transcribed Spacer 1 (5.8S-ITSI) and
Internal Transcribed Spacer 2 (5.8S-ITS2-28S) were obtained from individuals of
all the extant Chondrina species known in the Iberian Peninsula. In addition to
this, the COI new sequences were combined with those previously published in
the GenBank. Phylogenetic relationships were inferred using maximum
likelihood and Bayesian methods. The reconstructed phylogenies showed high
values of support for more recent branches and basal nodes. Moreover, molecular
species delimitation allowed to better define the studied species and check the
presence of new taxa.

Keywords: Mollusca; Pulmonata; Chondrinidae; Chondrina; Phylogeny;
multilocus DNA; Iberian Peninsula; cryptic species.
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2. Introduction

The two key role of systematics are delimiting species and reconstructing their
phylogenetic relationships (Mayr and Ashlock, 1991; Agapow et al., 2004; Coyne,
1992; Dépraz et al., 2009; Mayden, 1997; Nixon and Wheeler, 1990). These tasks
become of mayor relevance when considering that species are the fundamental
units in studies focused on biogeography, ecology, evolution and conservation
biology (Avise, 2000; Frankham et al., 2012; Magurran, 1988; Pellens and
Grandcolas, 2016; Sites and Marshall, 2003; Stanton et al., 2019; Weiss and
Ferrand, 2007). However, delimitation of species can be hindered by the presence
of cryptic species (Bickford et al., 2007; Dincd et al., 2015; Mayr, 1942),
intraspecific phenotypic plasticity (Miner et al., 2005; Stearns, 1989; Via et al,,
1995), and convergence phenomena (Bickford et al., 2007; Losos, 2011; Struck et
al., 2018; Via et al., 1995).

These issues are especially widespread in molluscs, the second phylum in number
of living species that includes poorly known groups, for which species
delimitation and interspecific relationships are not fully resolved (Kocot et al.,
2011; Smith et al.,, 2011; Wanninger and Wollesen, 2018, 2015). Within molluscs,
terrestrial gastropods are an interesting group in terms of biodiversity (Bieler,
1992; Dayrat et al., 2011; Mason et al., 2020; Ponder and Lindberg, 2008, 1997;
Wade et al., 2001), and are good models to study speciation, historical
biogeography, radiation processes and mechanisms generating biodiversity
(Chueca et al., 2021; Glaubrecht, 2009; Greve et al., 2010; Holland and Cowie,
2009; Neiber et al., 2018; Parent and Crespi, 2006; Sherpa et al., 2018). In the
Western Palearctic region, the Iberian Peninsula constitutes one of their main
hotspots, representing an important portion of the endemic fauna (Cadevall and
Orozco, 2016; Cuttelod et al., 2011; Neubert et al. 2019). As in other organisms,
the classification of molluscs has traditionally been based on morphological
characters, with the shell used as the main structure to discriminate taxa at the
species level (Ponder and Lindberg, 1997; Welter-Schultes, 2012). Nevertheless,
several studies have questioned the usefulness of key shell characteristics to
delimitate species and to infer interspecific phylogenetic relationships. Indeed,
land snails shell variations could be the result of local adaptations to particular
environmental conditions as a result of high phenotypic plasticity (Fiorentino et
al., 2013; Hollander et al., 2006; Stankowski, 2011; Stankowski and Johnson, 2014;
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Zajac et al., 2020). In addition, homoplasies including parallel and convergent
evolutionary processes, are quite frequent in shell form (e.g. flattened versus
rounded), composition of apertural barriers (lamellae, plicae and teeth) or
presence of periostracal structures, such as hairs or shell microsculpture (Chueca
et al., 2018; Cuezzo et al., 2018; Motochin et al., 2017; Pfenninger et al., 2005;
Pholyotha et al., 2021; Uit de Weerd and Gittenberger, 2013). Finally, it has also
been found that in gastropods there is a high rate of cryptic species which may
hide their diversity (Cole et al., 2019; Lajus et al., 2015; Matsuda and Gosliner,
2018; Raphalo et al., 2021; Rundell, 2008; Weiss et al., 2018). Thus, implementing
molecular studies can help to delimit species (Agapow et al., 2004; Chueca et al.,
2017; Cole et al., 2019; Hirano et al., 2014; Mayden, 1997; Zajac et al., 2020) and
to further reconstruct their phylogenetic relationships (Criscione et al., 2017;
Elejalde et al., 2009, 2008; Neiber et al., 2017; Neiber and Hausdorf, 2015; Xu and
Hausdorf, 2021).

The family Chondrinidae Steenberg, 1925 includes seven genera (Gittenberger et
al., 2016) and together with Truncatellinidae Steenberg, 1925 they constitute the
superfamily Chondrinoidea Steenberg, 1925, which is included within
Orthurethra along with Azecoidea and Pupilloidea (Saadi et al, 2021). In
Chondrinidae 91 extant species are currently recognised (Kokshoorn and
Gittenberger, 2010; MolluscaBase eds., 2021), being highly diversified in the
Western Palaearctic region. Nonetheless, Chondrina is by far the most polytypic
genus of this family (Gittenberger, 1973; Kokshoorn and Gittenberger, 2010;
Nordsieck, 1970, 1963). It is distributed in North Africa and through Central and
Southern Europe, from Portugal in the west to the Caucasus and Asia Minor in
the east (Gittenberger, 1973). Approximately 70% of species are endemic to the
Iberian Peninsula constituting its main centre of speciation (Altonaga et al., 1994;
Bodon et al., 2015; Gomez and Rallo, 1988; Kokshoorn et al., 2010; Kokshoorn
and Gittenberger, 2010). All species of the genus own a strict rock-dwelling
behaviour, show a strong xerophilous niche conservatism (Kokshoorn et al,
2010), and present a discontinuous distribution pattern, living exclusively in
karstic areas (Gittenberger, 1973) up to 2000 m a.s.l. This habitat has favoured
speciation mechanisms in terrestrial molluscs (Schilthuizen et al., 2005).
Chondrina awakens great interest in evolutionary studies of non-adaptive
radiation (Gittenberger, 2004; Kokshoorn, 2008; Solem and van Bruggen, 1984)
because speciation events within the genus seem to occur in allopatry and there
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is speciation in the absence of apparent niche differentiation (Gittenberger, 2004,
1991). As a result of these allopatric speciation processes, this genus includes a
high number of microendemisms, particularly in the Iberian Peninsula. The
genus is characterized by a conical-fusiform shell that differ mainly in some shell
characters such as shell form, sculpture and in the number and position of teeth
in their aperture (Gittenberger, 1973; Nordsieck, 1970, 1963). However, the
reproductive system, that is of high taxonomic value in some land snail taxa, is
rather simple in Chondrina and not informative for species identification (Bodon
etal., 2015; Nardi, 2009). So that, traditionally, the different species (Table 1) were
characterized by shell morphology.

The study of the phylogenetic relationships within the genus Chondrina is crucial
to provide relevant data for the conservation of its huge biodiversity and to
provide insight on the evolutionary complexity of its multiple speciation events.
Studies performed by Kokshoorn et al. (2010) gave the first reconstruction of the
phylogenetic relationships within Chondrina using molecular techniques. Based
on these molecular results, Kokshoorn and Gittenberger (2010) updated the
classification of the genus, validating most of the morphospecies previously
considered by Gittenberger (1973), and assigning full species status to another
seven species previously considered within the synonymy of Chondrina farinesii.
These authors also described four new species (Chondrina arigonoides, C. ingae,
C. marjae and C. pseudavenacea). Moreover, they suggested that another six
undescribed putative new species (designated as Chondrina spec.1 to Chondrina
spec. 6), could also be involved in the Iberian Peninsula. Therefore, as many as
34 species of Chondrina, some of them with several subspecies, have been
reported for the Iberian Peninsula (Kokshoorn and Gittenberger, 2010).
Although these two works highly contributed to solve the taxonomy and
phylogeny of the genus Chondrina, the limited DNA sequence length used did
not allow solving most inner nodes. Moreover, these studies relied solely on a
single mitochondrial locus and it has been widely acknowledged that multilocus
approaches based on both mitochondrial and nuclear markers is essential for
concise reconstruction of the evolutionary processes (Chueca et al., 2018;

Rubinoff and Holland, 2005). Therefore, further studies are needed to progress
in the knowledge of the systematics of this genus.
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Table 1. Chondrina species from the Iberian Peninsula included in this study.

Nomenclature follows the proposal of Kokshoorn and Gittenberger (2010).

Species

OO0 O00O00O0000000O000000000000000000000O0OO0O0

. aguilari Altimira, 1967

. altimirai Gittenberger, 1973

. arigonis (Rossmassler, 1859)

. arigonoides Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
. ascendens (Westerlund, 1878)

. avenacea (Bruguiére, 1792)

. bigorriensis (Des Moulins, 1835)

. calpica (Westerlund, 1872)

. cantabroccidentalis Somoza-Valdeomillos &Vazquez-Sanz 2021
. centralis (Fagot, 1891)

. dertosensis (Bofill, 1886)

. farinesii (Des Moulins, 1835)

. gasulli Gittenberger, 1973

. granatensis Alonso, 1974

. guiraoensis Pilsbry, 1918

. ingae Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010

. cliendentata Gittenberger, 1973

. kobelti kobelti (Westerlund, 1887)

. kobelti ordunensis Pilsbry, 1918

. kobeltoides Gittenberger, 1973

. lusitanica (Pfeiffer, 1848)

. maginensis Arrébola & Gémez, 1998

. marjae Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010

. massotiana massotiana (Bourguignat, 1863)

. massotiana sexplicata (Bofill, 1886)

. pseudavenacea Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
. ripkeni Gittenberger, 1973

. soleri Altimira, 1960

. tenuimarginata (Des Moulins, 1835)

spec. 1 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
spec. 2 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
spec. 3 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
spec. 4 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010
spec. 5 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010

. spec. 6 Kokshoorn & E. Gittenberger, 2010

53



PAPER 3

Thus, the present study aims to advance in the resolution of the taxonomy and
phylogeny of the genus Chondrina within the Iberian Peninsula, using multilocus
molecular analysis including substantially more populations and different
methods of species delimitation. With this target, the specific goals of this study
were thus to 7) elucidate the phylogenetic relationships for the Iberian Chondrina
species using a multilocus molecular phylogenetic approach, ii) investigate the
diversity and species limits in this highly diverse land snail genus with conserved
morphological characters and iii) explore the value of morphological characters
for Chondrina systematics.

3. Materials and methods

3.1 Taxon sampling

We examined 175 Chondrina specimens covering all taxa listed in Table 1, with
the exception of Chondrina spec. 4 and C. jumillensis, and including several
samples of presumably new species (specimen data is provided in Supplementary
Material S1). Shells and living specimens were collected by hand from rock walls.
Whenever possible, they were collected from type localities. Specimens were
preserved in 96% ethanol for DNA isolation and molecular analyses. Adults were
classified by shell characters, focusing on the number and position of teeth in the
aperture, following the descriptions of previous authors (Alonso Alonso, 1974;
Arrébola and Gémez, 1998; Gittenberger, 1973; Kokshoorn and Gittenberger,
2010; Raven, 1986). In some cases, the geographical location of the specimens was
also used for species assignment.

3.2 DNA extraction, gene amplification and sequencing

Total genomic DNA was extracted from the whole body using the DNAeasy
Blood and Tissue kit (Qiagen, Valencia, CA, USA) following the manufacturer's
guidelines. During DNA extraction, shell aperture was preserved to allow
posterior morphological identifications.

For the multilocus analyses performed in this study, we selected two
mitochondrial gene fragments, the cytochrome c oxidase subunit I (COI) and the
16S RNA ribosomal subunit (16S), together with the nuclear rDNA gene cluster
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divided in two fragments: the 3" end of the ITSI region and the 5" end of 5.8S
rRNA gene (ITS1-5.8S) and the 3" end of the 5.85 rRNA gene, the complete ITS2
region and the 5" end of the large subunit 285 rRNA gene (5.8S-1T52-28S).
Employed primers are listed in Supplementary Material S2. General PCR
conditions used for DNA amplification were as follows: an initial denaturation
step at 96 °C for 5 min, 35 cycles of 30 s at 94 °C, 30 s at 55-56 °C (depending on
the annealing temperature of the primer pairs, see Supplementary Material S2),
and 1 min at 72 °C, and a final extension step at 72 °C for 10 min.

Amplicons were sequenced at Macrogen in The Netherlands and in Spain using
an ABI3730XL or ABI3700 sequencer. The resulting forward and reverse
sequences were assembled using Geneious 5.1.7 (Kearse et al., 2012). Following
automatic assembly, each contig was checked for errors/ambiguities. Double
peaks with equally high intensities in the chromatograms were assigned as
heterozygous sites. These polymorphic sites were coded as ambiguous
nucleotides following IUPAC-IUB code.

3.3 Phylogenetic analyses

We analysed two different datasets for phylogenetic reconstruction. On the one
hand, in order to get strong support in phylogenetic inference, we analysed the
concatenated matrix of the new sequences obtained in this work for COI, 16S
rRNA, ITS1-5.8S and 5.8S-1TS2-28S loci (hereafter multilocus dataset). This
dataset consisted of 169 Chondrina specimens and three species were used as
outgroups (GenBank accession numbers are in Supplementary Material S1):
Abida secale (Draparnaud, 1801), Rupestrella rhodia (]J. R. Roth, 1839) and
Rupestrella dupotetii (Terver, 1839). On the other hand, we analysed a dataset
combining the new COI sequences generated in this study with the COI
sequences published by Kokshoorn et al. (2010) for the Iberian Chondrina
specimens (hereafter COI dataset), taking into account the corrigendum of
Somoza-Valdeolmillos et al. (2019). These analyses allowed us to compare the
results of that publication with our COI dataset information. The COI dataset
included sequences of 234 Chondrina individuals with ten outgroup samples
belonging to 5 species (Supplementary Material S1): Rupestrella dupotetii,
Rupestrella occulta (Rossmassler, 1839), Pyramidula pusilla (Vallot, 1801), Abida
secale secale, Abida secale ateni Gittenberger, 1973 and Abida bigerrensis
(Moquin-Tandon, 1856).
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Sequences were aligned with MAFFT 7.313 online version (Katoh et al., 2017)
using L-INS-I strategy for COI gene fragments and the Q-INS-i algorithm for 16§
rRNA, ITS1-5.8S and 5.8S-1TS2-28S loci. For each codon position in COI,
substitution saturation was assessed following the entropy-based information
method (Xia et al., 2003) as implemented in DAMBE v.6.1.19 (Xia, 2013). Gene
partition scheme for the two datasets were obtained with Partition Finder V1.1.1
(Lanfear et al., 2012). The best evolutionary model for each gene partition was
estimated with jModelTest 3.7 (Darriba et al., 2012) according to the Bayesian
Information Criterion (BIC) employing the CIPRES Science Gateway (Miller et
al., 2010). Molecular characters statistics including parsimony informative sites
and base frequency were calculated with MEGA 7 (Kumar et al., 2016) for each
gene partition.

Phylogenetic analyses on the different datasets were conducted using both
Bayesian Inference (BI) and Maximum Likelihood (ML) methods and applying
the partition schemes obtained with Partition Finder (see Supplementary
Material S3). Bayesian search of tree space was performed with MrBayes 3.2.2
(Ronquist et al., 2012) at CIPRES Science Gateway cluster specifying for each
partition the best evolutionary model obtained with jModelTest. MrBayes was
programmed to run for 95 million generations in two parallel runs, sampling
every 1.0E+3 generations with the first 25% of trees being discarded as burn-in.
Convergence between runs was assessed by comparing the traces using Tracer
v1.7.1 (Rambaut et al., 2018). Maximum Likelihood analysis, was conducted with
RAxXML 8.2.10 (Stamatakis, 2014) at CIPRES Science Gateway, under the
GTRGAMMA model, with 1000 non-parametric bootstrap replicates to assess
node support. For the different topologies obtained, we interpreted Posterior
Probabilities (PP) values from the BI analysis above 0.95 as significant statistical
support and values above 70% from bootstrapping procedures (BS) as
meaningful support.

3.4 Species Delimitation analyses

Species boundaries were explored using different approaches employing three
species delimitation methods: i) the Automatic Barcode Gap Discovery (ABGD)
(Puillandre et al., 2012a), ii) the STACEY package v.1.2.5 (Jones, 2017) for
BEAST2 v.2.5 (Bouckaert et al., 2014), and iii) BPP v.3.4 program (Yang, 2015;
Yang and Flouri, 2018).
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ABGD method should rely in a single locus and, since it was specifically
developed for COI gene (Puillandre et al., 2012b), we applied it only to the COI
sequence data from the multilocus dataset. This method is based on the fact that
within the distribution of pairwise differences between sequences, a gap can be
observed between intraspecific and interspecific diversity which can be used as a
threshold for delimiting species under the assumption that individuals within
species are more similar than between species (Roy et al., 2014). The data matrix
used for ABGD analysis consisted of 162 COI sequences. The sequences were
uploaded at https://bioinfo.mnhn.fr/abi/public/abgd/abgdweb.html and the
method was run under the default settings (Pmin = 0.001, Pmax = 0.1, Steps = 10,
Nb = 20) with Kimura 2-parameter distances calculated with TS/TV = 2.0 and a
relative gap width of 0.4.

Both Stacey and BPP are multispecies coalescent species delimitation methods
that accommodate lineage sorting due to ancestral polymorphism to estimate the
probability of different species delimitation hypotheses in a Bayesian approach.
These methods were used to explore species limits for the multilocus sequence
data including COI, 16S rRNA and ITS2 sequences. For ease of analyses, we avoid
using ITSI nuclear marker because of the low amount of sequences and 5.8S and
28S genes due to their low variability. Similarly, due to computation limitations
and the differences in the composition of each of the clades, these analyses were
conducted partitioning the data matrix into the main clades (C1-C5). Thus, the
analyses were performed independently for each of the clades except for Cl1,
which was not tested because it includes a single species, C. maginensis, with a
great genetic divergence with respect to the other groups of the genus.

For STACEY analyses, it is not mandatory to assign individuals to species.
However, we provided some information to the method by grouping some
individuals by population or by their close relationship according to their
geographical distribution and the phylogenetic tree (Supplementary Material S4).
A single tree and a single relaxed log-normal molecular clock were specified for
mitochondrial genes. For the nuclear marker, individual strict clock and tree were
defined. The collapseweight (w) values specified for each clade are shown in Table
2. Finally, a Yule speciation tree prior and a collapseheight of 1.0E-4 were set and
two independent runs of 5.0E+7 generations were carried out using BEAST tool
throughout CIPRES Science Gateway (Miller et al., 2010) with 10% burn-in for
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C2 and C4 clades and 16% for C3 and C5 clades. To assess the statistical support
of species delimitation, the posterior tree distribution was analysed using
SpeciesDelimitationAnalyser v.1.8.0 (Jones et al., 2015), setting different
collapseheights for each clade (Table 2).

BPP, on the other hand, requires a priori assigning samples to candidate species
and, therefore, we used the information obtained from ABGD to define the
species hypothesis for each of the main clades specified above. The specimen
composition of the putative species tested with BPP are shown in Supplementary
Material S5. The prior distributions of the ancestral population size (8) and root
age (7o) can affect models’ posterior probabilities. To assess if the prior means of
these parameters were reasonable for the data, we checked the posterior
distribution created for the parameters under the coalescent model when the
species phylogeny was fixed (A00 analysis). The final inverse gamma priors and
their means for each of the main clades are summarised in Table 2. Since the
datasets often contain more information about species delimitation than about
their relationships (Yang, 2015), we carried out the BPP analysis that do not
require a guide species tree so that both different species delimitation models and
different species trees are explored (A1l analysis). Each species delimitation
model was assigned equal prior probability, cleandata was set to 0, all finetune
settings to 1.0E-2 and T to 3. For each of the rjMCMC algorithms (0 and 1)
implemented in the program, running the rjMCMC analyses for 3.0E+5
generations (sampling interval of three) with a burn-in period of 3.0E+4,
produced consistent results across separate analyses initiated with different
starting seeds.
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Table 2. w and collapseheights values for C2, C3, C4 and C5 clades for Stacey and 6
and 7 values for each main clade for BPP.

Clade
Parameter C2 C3 C4 G5
Stacey
collapseweight (w) 0.84 0.63 0.5 0.8
collapseheights 0.09 0.03 0.09 0.09
BPP
0 mean 0.2 0.025 0.03 0.04
0 ~ IG(a, B) (3,04) (3,005 (3,0.06) (3,0.08)
T mean 0.002 0.0175 0.0075 0.0075
7 ~1G(a, ) (3,0.004) (3,0.035) (3,0.015) (3,0.015)

4. Results

4.1 Dataset characteristics

The information of both datasets concerning alignment length, parsimony
informative sites and average base frequencies for each marker are listed in
Supplementary Material S3. The multilocus dataset included 169 new Chondrina
individuals and the COI dataset incorporated 175 sequences to the 68 GenBank
sequences from Iberian Peninsula published by Kokshoorn et al. (2010). The best
evolutionary models are also shown in Supplementary Material S3. All new
sequences were deposited in GenBank and their accession numbers are provided
in Supplementary Material S1.

No stop codons were detected in the COI sequences. Nor overall COI nor any
codon position in COI showed signs of saturation, indicated by an Iss (index of
substitution saturation based on 32 OTUs with 1.0E+3 replicates) significantly
lower than the Iss.c (critical substitution saturation index).
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4.2 Phylogenetic inference

The phylogenetic reconstructions obtained from the analyses on both datasets,
multilocus and COI, are shown in Figures 1, 2, 3 and 4. For the multilocus dataset
containing all genes (Figures 1 and 2, hereafter multilocus tree), the topologies
obtained through ML and BI phylogenetic analyses were identical and differed
only in support values, such that the topology of the phylogeny shown is based
only on BI. The topology of the tree obtained from the COI dataset (Figures 3 and
4, hereafter COI tree) is also based on BI since the results of both ML and BI were
congruent and differ only in weakly supported relationships. A tree relaying on
the mitochondrial information (COI + 16S rRNA) and another one using nuclear
loci (ITS1-5.8S + 5.85-1TS2-28S) of the multilocus dataset have been included as
Supplementary Material S6 and S7, respectively.

The larger number of loci used in this work in the case of the multilocus tree gave
a better resolved phylogeny for the genus compared to previous studies
(Kokshoorn et al., 2010) and the COI tree of this study, obtaining clades with
higher support and more robust phylogenetic relationships within Chondrina.
Below we use the obtained multilocus tree to describe the phylogenetic
relationships within the genus, with comments about the COI tree, when
necessary.

Chondrina genus was recovered as monophyletic (PP = 1.00; BS = 89%) and the
results yielded five well supported main phylogroups, named clades C1-C5
(Figures 1-4). The geographical distribution of the samples included in the
multilocus tree are represented in Figures 5 (Clades C1, C2 and C4) and 6 (Clades
C3 and C5).

The fully supported clade C1 (PP = 1.00; BS = 100%) included only C. maginensis
specimens and was recovered as the sister group of the remaining species (PP =
1.00; BS = 64%). The sequences published by Kokshoorn et al. (2010) for C.
maginensis joined within this clade in the COI tree.
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nodes are marked with an asterisk. The tree is coloured to distinguish the five main
phylogroups. Brown bars correspond to specimens’ assignation to nominal species
and new putative species according to morphology. Coloured bars represent the
main clades and their subclades.
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Figure 5. Distribution map of the samples assigned to the main phylogenetic clades
C1 (black stars), C2 (green diamonds) and C4 (yellow circles).

Figure 6. Distribution map of the samples assigned to the main phylogenetic clades
C3 (orange squares) and C5 (purple pentagons).
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Clade C2 joined with strong support (PP = 1.00; BS = 92%) several species
distributed along the northeastern quarter of the Iberian Peninsula, from East
Cantabrian Mountains in the west, to Alicante province in the south (Figure 3).
It contained five subclades (subclades C2a-e). The most divergent group
(subclade C2a) joined with strong support (PP = 1.00; BS = 99%) four specimens
of the morphotype C. farinesii collected from the Central Iberian System (Soria,
Zaragoza and Guadalajara provinces), here called as Chondrina spec. A. Subclade
C2b (PP = 0.97; BS = 57%) grouped two specimens of C. farinesii morphotype
from the northeast Iberian Peninsula. Subclade C2c (PP = 0.98; BS = 67%) joined
other specimens of C. farinesii morphotype from the northeast Iberian Peninsula
together with the topotypes collected in La Preste (Eastern Pyrenees, France).
Consequently, subclade C2c corresponded to C. farinesii s.str. Subclade C2d
joined with full support (PP = 1.00; BS = 100%) a few populations living in
Castellon and Cuenca provinces, including specimens collected from Los
Cloticos (Castellon). We have provisionally called these populations Chondrina
spec. 5, the name proposed by Kokshoorn and Gittenberger (2010) for the
specimens collected from Los Cloticos Bejis (Castellén) which were also placed
within this subclade in the COI tree (Figure 2). Subclade C2d was recovered with
full support as the sister group of the bigger subclade C2e. Chondrina ascendens
was recovered as paraphyletic within subclade C2e. C. massotiana massotiana
and C. m. sexplicata were also paraphyletic and intermingled with Chondrina
spec. 6 sensu Kokshoorn and Gittenberger (2010). On the contrary, a clade
joining C. arigonis, C. dertosensis and Chondrina spec. 1 sensu Kokshoorn and
Gittenberger (2010) within subclade C2e was fully supported. Some specimens of
the C. farinesii morphotype were also included within C2e subclade.

Clade C3 was strongly supported (PP = 1.00; BS = 94%) and recovered as the
sister group of clade C2 (PP = 1.00; BS = 81%). C3 phylogroup was divided into
two supported sister groups, C3a (PP = 1.00; BS = 100%) and C3b (PP = 1.00; BS
=97%). Subclade C3a joined the species C. aguilari, C. soleri and Chondrina spec.
2 sensu Kokshoorn and Gittenberger (2010), all of them strongly supported and
with the latter two taxa recovered as sister groups (PP = 1.00; BS = 90%). These
species are restricted to Catalonia and adjoining parts of Aragén (northeast
Iberian Peninsula). The COI tree also grouped the sequences published by
Kokshoorn et al. (2010) for C. aguilari and Chondrina spec. 2 within this group.
Chondrina soleri was not included in the molecular study of Kokshoorn et al.
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(2010). Subclade C3b was subdivided into three main lineages. Subclade C3bi was
supported only by BI analysis (PP = 0.98; BS = 43%) and it joined C. granatensis,
C. guiraoensis, Chondrina spec. 3 and Chondrina non-spec. 4 (specimens which
were collected in the same locality as Chondrina spec. 4 of Kokshoorn and
Gittenberger (2010)), all of them supported. Another two supported lineages,
here called Chondrina spec. B from Alzira in Valencia (sister to Chondrina spec.
3 with full support) and Chondrina spec. C from Sierra Espufia in Murcia (sister
to C. guiraoensis + Chondrina non-spec. 4 with full support) were also recovered
within C3bi. High genetic divergences were observed within C. granatensis.
Subclade C3bii grouped with full support C. arigonoides, C. marjae, C. ingae, C.
pseudavenacea and C. gasulli, together with another four separate lineages here
called Chondrina spec. D, E, F and G, all of them living in the south of Valencia
and Alicante provinces. Chondrina spec. D was sister to C. marjae (PP = 1.00; BS
= 81%). Chondrina spec. E, Chondrina spec. F and C. pseudavenaea were closely
related (PP = 1.00; BS = 89%), but the relationships between them were not
resolved. Chondrina ingae, C. gasulli and Chondrina spec. G were also grouped
together, although without support. Finally, lineage C3biii consisted only of one
specimen, collected from Cabo Cope in Murcia, that we called Chondrina spec.
H. With the exception of Chondrina non-spec. 4, which is restricted to Cuenca
(middle-east Iberian Peninsula), all the species grouped within C3b clade are
distributed in the southeast Iberian Peninsula, from Serra de Corbera in Valencia
to Cerro Juan in Malaga. In the COI tree, all sequences published by Kokshoorn
et al. (2010) for C. arigonoides, C. ingae, C. marjae and C. pseudavenacea joined
with our new sequences for the same species. Nevertheless, the two COI
sequences ascribed by Kokshoorn et al. (2010) to C. gasulli did not group with
our C. gasulli clade containing topotypes of this species. Instead, one of them
grouped with Chondrina spec. E and the other with Chondrina spec. F (Figure 2).

Clade C4 was recovered as the sister group of C2 + C3 clades, although supported
only by Bayesian analysis (PP = 0.99; BS = 68%). This clade grouped the species
C. altimirai, C. bigorriensis, C. centralis, C. ripkeni and C. tenuimarginata, all of
them fully supported. C. ripkeni and C. centralis were recovered as sister species
(PP = 1.00; BS = 100%) closely related to C. bigorriensis with strong support (PP
= 1.00; BS = 97%). However, the remaining relationships within this clade were
not resolved. Sequences published by Kokshoorn et al. (2010) for each one of
these species joined with our new sequences for the same species in the COI tree.
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Clade C5 was recovered as the sister group of clades C2-C4 but this relationship
was only supported by Bayesian analysis (PP = 1.00; BS = 64%). C5 phylogroup
was divided into five main lineages, groups C5a-e. Subclade C5a (PP = 1.00; BS
= 97%) joined the supported C. calpica from the south Iberian Peninsula with C.
cliendentata living in the southern slope of the Cantabrian Mountains, including
specimens from the type locality of the latter. Subclade C5b (PP =1.00; BS =
100%) grouped several populations of the newly described C. cantabroccidentalis
Somoza-Valdeolmillos & Vazquez-Sanz 2021, living also in the southern slope of
the Cantabrian Mountains. Chondrina kobeltoides (lineage C5c) was recovered
sister to C. kobelti (PP = 0.99; ML = 70%). Chondrina kobelti, living in the
northern slope of the Cantabrian Mountains, constituted subclade C5d (PP =
1.00; BS = 100%) and included two very differentiated lineages. Finally, subclade
C5e (PP = 1.00; BS = 83%) joined the supported C. avenacea and C. lusitanica as
sister groups. In the COI dataset tree, there was a full correspondence between
the new sequences and those published by Kokshoorn et al. (2010) for C.
avenacea, C. calpica, C. cliendentata (= C. kobelti cliendentata), C. kobelti (= C.
kobelti kobelti), C. kobeltoides and C. lusitanica.

4.3 Species delimitation

The results of the three species delimitation methods used to explore species
limits are summarised in the three black columns within Figures 1 and 2. For
ABGD, different prior maximal distances yielded different number of groups
(Supplementary Material S8). We used geographical distribution and the inferred
phylogenetic relationships as independent data to choose among the different
partitions recovered by ABGD method and we considered the result with 49
groupings (P = 2.15E-02, K80 kimura Distance MinSlope = 0.4) as the most
plausible. Table 3 lists the 5 best clustering obtained with Stacey for each of the
main clades excluding C1, not included nor in these analyses nor in BPP analyses
as stated above (in Supplementary Material S4 are listed the groups tested and 10
best clustering achieved with Stacey). For BPP, species posterior probabilities for
the groupings tested in each main clades (excluding C1) are provided in Table 4.
These two multispecies coalescent species delimitation methods recovered the
same 36 species within clades C2-C5.

ABGD supported the validity of C. maginensis, the only species belonging to clade

C1, which was not tested with BPP and Stacey precisely because it was
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monospecific. All the three species delimitation methods recovered two species
within Clade C2. Chondrina spec. A (subclade C2a) was strongly supported as a
valid species and the remaining taxa, joined in subclades C2b-C2e, constituted a
second species.

Within clade C3, Stacey and BPP yielded 21 species while ABGD recovered 23.
The three species delimitation methods recovered as valid taxa the nominal
species C. soleri, C. aguilari, C. guiraoensis, C. arigonoides, C. marjae, C.
pseudavenacea, C. ingae and C. gasulli. Chondrina spec. B, C, D, E, F, G and H, as
well as Chondrina spec. 2, Chondrina spec. 3 and Chondrina non-spec. 4 were
also recovered as valid species by the three analyses. Regarding the nominal
species C. granatensis, both Stacey and BBP analyses supported three species
within the taxon, while ABGD suggested five.

BPP and Stacey analyses recovered C. altimirai, C. bigorriensis and C.
tenuimarginata from clade C4 as valid species. ABGD supported C. altimirai and
C. bigorriensis, but split C. tenuimarginata into two taxa. All the three analyses
supported the species C. centralis and C. ripkeni from clade C4 as a single species.

Within clade C5, all the species delimitation methods recovered C. cliendentata,
C. kobeltoides and C. lusitanica as valid species. The species status of the newly
described C. cantabroccidentalis was also validated by the three analyses.
Chondrina avenacea was recovered as one species by Stacey and BPP analyses,
but ABGD divided it in two groups. C. kobelti was split into two species by all the
delimitation methods. Finally, the results concerning C. calpica showed the
greatest discrepancies between the analyses. ABGD yielded 10 groupings within
this nominal species, while Stacey and BPP recovered two species. However, it
must be highlighted that some of the BPP analyses supported the species status
of two populations of C. calpica (C. calpica-a and C. calpica-b) (see Table 4), but
within the same clade to which these populations belonged, the other groupings
were not supported as species (C. calpica-c, C. calpica-d and C. calpica-e) and,
according to the phylogeny obtained, is was not possible to create monophyletic
groups leaving aside the two supported populations. So that, we finally tested the
entire clade collapsed (C. calpica-a/b/c/d/e) and it was fully supported.
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Table 3. Results obtained in the Stacey analysis in each main clades for: counts,
Posterior Probabilities and the nclusters. The tested groups are presented in
Supplementary Material S4.

Groups
Clusters results assigned to multilocus dataset tree
c2 [ [
39525 24761 211 410 270 1671 736 641 572 356
0,3833 0,3668 0,0314 0,0061 0.0040 0,0265 0,0120 0,0102 0,0001 0,0088
nclusters 2 1 3 2 3 21 18 20 17 20
C.spec. A+
C.spec. A € mpc. A+ C.spec. A c cfpfarimxij C.spec. A C.spec. 2 C.spec. 2 C.spec. 2 C.spec. 2 C.spec. 2
C o farmas  Cof C farinasiis € o Cspec3  Cospec3  Cospec3  Cospecd  Cospec3
- - A L L ) .3 g .3 . 3 : .3
C of favinesii  + C. farinesii farinesii str. + (Clef  farinesii+ C. pe P P P P
+ C farimesiis. s st (C.of Jarinesii’C.  jarinesiis. str.  C. gguilari C.spec. 4 C. aguilari C.spec. 4 C.spec. 4
str+(Cof  Jarinesit/C. C farinesiis.  spec. 6/C. m. C_spec 3 C_aguilarl __C_arigonoides __C_aguilari C aguilari
farinestlC. spec. 6/C.m. 7 (C & massotiana’C. (C.of o . C. granatensis- ]
ipec. 6/C. m.  massotiana/C: Jarinesii'C. m. sexplicata) Jarinesii/C. C.spec. B C. arigonoides C. gasulli C. gasulli
N Tieat: spec. 6/C. m < (C.¢f spec. 6/C. m -
mzz.;mfm_mr/(.‘ m. sexplicatd) massotiana/C.  farinesii/C ~ massotiana/C. c c = C. granatensis- c
m saxplicad)  *(C.of et o m ) is-1 is-1 is-1 2 granatensis-1
+(C.cf Jarinesii'C. 4 ag il -
L5 o +(C of ieonis C ~(C of c c c C. granatensis- c
farinesii/C. dertosensis/C. arigonis/ _ R N 2 B
dertosensis/C arigonis/C. Jarinest'C. _ spee 1) farinesuC 52 g 2 g -2 2 granatensis-2
ariaonis/C. sgac: 1) " dertesensis/C. dertosensis/C. - < < -
g : . ) arigonis/C. arigonis/C i3 ) i3 s 3 C. guiraoensis granatensis-3
Ee=ll spec. 1) spec. 1) . & I - & -
C.spec. 4 C. guiraoensis C. ingae C. ingae C. guiraoensis
C. guiraoensis C. ingae C. marjae C. marjae C. ingae
. C. . N
C.spec. C C. marjae preudavenacen C. soleri C. marjaz
C. arigonoides C. soleri C. soleri C.spec. B pssudac\"gmcaa
C. marjae C_spec. B C.spec. B C.spec. C C. soleri
C.spec. D C.spec. C C.spec. C C.spec.D C.spec. B
C.spec. E C. spec. D C. spec. D C.spec. G C.spec. C
C.spec. F C. spec. G C.spec. E C.spec. H C.spec. D
@ .
C. spec. H C.spec. F C arigomoides €. spec.E
preudavenacea P P + C. gasulli + P
C. ingae C gasulli + C C.spec. G C C.spec. G
C spec. G preudavenacsa . spec. H  pseudavemacea C.spec. H
Cgasulli T C Pt E+ "Copec 4+ T C B 0 aonsides
C.spec. H C.spec. F guiraoensis C. spec. F + C spec. F
Groups
Clusters results assigned to multilocus dataset tree
] [ 3
count 24338 15313 6337 5650 2954 2248 1771 1158 798 692
Posterior 3555 2268 0,0939 0,0843 00438 00357 00251 0,0184 0,0127 0,0110
probability
nclusters 4 3 2 3 1 9 3 10 10 10
¢ alimirai+ aiﬁg! i it C i+ C. calpica C. calpica-
C. alfimirai C. altimirai C. y AT o calpica-1 P C. calpica-1*  C. calpica-1* . ;?
. _ tenuimargin C 1
tenuimarginata
ata tenuimargi
[ C o nata + C. . C. calpica- - .. C calpica-
bigarriensis _tenuimarginata  C. bigorriensis _bigorriensis  bigorriensi & i 2 €. calptea2®  C. calpica2 2%
. + C. centralis . s+C C .
C. centralis C. centralis C C. calpica-
+ ; ; + ; fr 3R fm 3
+C ripkent C bigorriensis C. ripkeni C ripkent cgnzai:zm cliendentaia dzgnc{zr'gnta.f C. calpica-3 C. calpica-3 3%
————— +C cenrralis P
C . ; C C
) N + C. ripkeni . C. C
tenuimargin cantabrocei  camtabroce cliendentata C. cliendentata cliendentata
ata dentalis identalis
o [od C c C
. kobeltoide cantabroceide cantabrocciden cantabrocei
kobeltoides
o 5 nralis talis dentalis
.. C kobelii- . . C
C. fobelti-1 1 C. kobeltoides  C. kobeltoides kobelioides
C. kobelti-
C. fobelti-2 P C. kobelti-1 C. kobelti-1 C. kobelti-1
C lsitwica |, S Clebelti2  Ckobelti2  C kobeli2
lusitanica
C. avenacea C. C. lusitanica €' lusitanica _ C. lusitanica
lusitanica
+C C. avenacea C. avenacea  C. avenacea
avenacea
*Calpica groups that Stacey delimits but with different internal

relationships.
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Table 4. BPP results obtained without guide species tree for the candidate species
recovered in mtDNA delimitation analyses (ABGD), before and after collapsing
unsupported candidate species (supported candidate species PP > 0.97).

Candidate species Posterior probabilities Candidate species Posterior probabilities
Algorithm 0 Algorithm 1 Algorithm 0 Algorithm 1
C2
1st run 2nd run
C spec. A 1,000 1,000 1,000 1,000
C. farinesii 1,000 1,000 1,000 1,000
C3
1st run 2nd run
C. spec. 2 0,999 1,000 0.999 1,000 C. spec. 2 0,999 0,999 0,999 0,999
C. soleri 0,999 1,000 0.999 1,000 C. soleri 0,999 0,999 0,999 0,999
C. aguilari 1,000 1,000 1,000 1,000 C. aguilari 1,000 1,000 1,000 1,000
C.spec. 3 0.986 0,986 0,983 0,985 C.spec. 3 0,982 0,984 0,984 0,982
C.spec. B 1,000 0,999 1,000 1,000 C.spec. B 1,000 1,000 1,000 1,000
C. gramteM§-a 0.901 0,895 0.899 0,898 C g ensis-1(a/b) 0,992, 0,996 0,997 0,997
C. granatensis-b 0,899 0,894 0.896 0,898
C. granatensis-c 0,933 0,935 0933 0936 s ;
g § § § C. granatensis-2(c/d; 0,976 0,974 0,976 0,982
C. granatensis-d 0.940 0,940 0.940 0,940 granatensis-2(c/d) - - g -
C. granatensis-e 0,996 0,996 0.998 0.997 C. granatensis-3(e) 0,981 0.976 0,977 0,983
C. spec. 4 0,999 1,000 1.000 1,000 C. spec. 4 0,999 1.000 0,999 0,999
C. guiraoensis 0,997 0,997 0.998 0.998 C. guiraoensis 0,997 0,998 0,998 0,997
C spec. C 0,984 0,984 0,981 0.984 C_spec. C 0,980 0,981 0,982 0,980
C. arigonoides 0,996 0,996 0,996 0,996 C. arigonoides 0,996 0,995 0,996 0,995
C. marjae 0.999 0,999 0,999 0.999 C. marjae 0,999 0,999 0,998 0,999
C.spec.D 0,997 0,996 0.997 0.997 C.spec. D 0,997 0,997 0,997 0,997
C.spec. E 0,981 0,982 0.983 0.984 C.spec. E 0,982 0,981 0,983 0,982
C.spec. F 0,990 0,989 0.990 0.989 C.spec. F 0,988 0,989 0,989 0,987
C. pseudavenacea 0,974 0,974 0,975 0,975 C. pseudavenacea 0,973 0,973 0,976 0972
C. ingae 1,000 1,000 1,000 1,000 C. ingae 1,000 1,000 1,000 1,000
C.spec. G 1,000 0,998 0.999 1,000 C.spec. G 0,999 0,999 1,000 1,000
C. gasulli 0,999 0,998 0.998 0.999 C. gasulli 0,998 0,998 0,999 0,999
C spec. H 1,000 1,000 1,000 1,000 C spec. H 1,000 0,999 1,000 1,000
Cc4
1st run 2nd run
C. altimirai 0,998 0,998 0,997 0,998 C. altimirai 0,989 0,990 0,990 0,989
C. bigorriensis 1,000 1,000 0.999 1,000 C. bigorriensis 0,999 0,999 0,999 0,999
C. centralis & C. ripkeni 1,000 1,000 1.000 1,000 C. centralis & C. ripkeni 1,000 1.000 1,000 1,000
C. temuimarginata-a 0,963 0,963 0,963 0,966 .
g : : : C. te ta (a/'b; 0,989 0,990 0,990 0,989
C. tenuimarginatab 0,964 0,963 0,963 0,966 enuimar ginata (alb) : : ; :
cs
Lst run 2nd run 3rd run
C. calpica-a 098 0587 0987 0988 C.calpicaa 0984 0585 0984 0984
C. calpicad 0987 0985 0987 0936 C. calpicab 0982 0985 0984 0983
C. cajpica-c 0973 0872 0974 0973 C. calpica-c 0963 0868 0968 0974 € calpica-1{a/blcidle) 1,000 1,000 1000 1000
C. calpica-d 0944 0946 0946 0946 ’
¢ calpione 0347 0045 0945 0047 C calpica-d'e 0865 0871 0871 0876
C. calpicat 0701 0692 0,698
C. calpica-g 0701 0692 069
C. calpica-n 0940 0938 0936 0941 C. calpica-Bghij 1,000 1000 1000 1,000 C. calplea-2(Eg/hii) 1,000 1,000 0999 1,000
C. calpica-i 0898 0898 0903 0902
C. calpicas 0922 0520 0927 0924
C. cliendentata 099 1000 0998 099 C. cliendentata 1,000 059 089 1,000 C. clisndentata 1,000 1000 0899 1000
C. cantabroceidentalis 1,000 1,000 1,000 1,000 C. camtabroccidentalis 1,000 1,000 1.000 1,000 C. caniabroccidentalis 1,000 1,000 1.000 1,000
C. kobaltoides 1000 1000 0898 0999 C. kobsitoides 1,000 059 089 1,000 C kobeltoides 1,000 1,000 1000 1000
C. kobelti-a 1000 0898 1000 0999 C. kobelti-a 0999 089 099 0999 C. kobelti-1(2) 0999 0899 099 0998
C. kobelti-b 1.000 0,999 1,000 0.999 C. kobelti-b 0.999 0.999 0,999 0.999 C. kobelti-2(b) 0.999 0.999 0,999 0,999
C. lusitanica 1000 1000 1000 1000 C. lusitanica 1,000 1000 1000 1,000 C lusitanica 1,000 1,000 1000 1000
C. avenacea-a 0,938 0,935 0.933 0.934 5 ; . §
ey oost 003 0035 0034 C avenacea (a'b) 1,000 1000 1000 1,000 C. avenacea (a/h) 1,000 1,000 1000 1,000
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5. Discussion

It is widely agreed that species are the fundamental units in biology (Birky et al.,
2010) and the base of many scientific studies (Agapow et al., 2004; Fraser and
Bernatchez, 2001). Consequently, identifying all the taxa within a genus is
essential to estimate biodiversity in conservation biology (Terlizzi et al., 2003).
Here, we have addressed the systematics of Chondrina genus in the Iberian
Peninsula (western Mediterranean) by carrying out the most extensive molecular
phylogeny for the genus to date.

Previous works on the genus Chondrina have already reviewed the number of
existing species in the Iberian Peninsula (Gittenberger, 1973; Kokshoorn and
Gittenberger, 2010) and their phylogenetic relationships (Kokshoorn et al., 2010;
Somoza-Valdeolmillos et al., 2021). Our results are consistent with those
reported by Kokshoorn et al. (2010), but the addition of new molecular markers
as well as the extended number of populations included in our work, have allowed
us to deepen our knowledge of the systematics of this group (Supplementary
Material S9 summarized the classifications of Chondrina taxa living in the Iberian
Peninsula given by Gittenberger (1973) and Kokshoorn and Gittenberger (2010)
compared with our proposal).

As in Kokshoorn et al. (2010), our results also recovered C. maginensis as the
sister group to all remaining Chondrina species living in the Iberian Peninsula.
All known localities where C. maginensis was previously cited (Arrébola and
Gomez, 1998; Kokshoorn and Gittenberger, 2010) are placed in the north flank
of Sierra Mdgina (Jaén), and this species was considered a microendemism.
Nevertheless, one population coming from Zueros (Cérdoba), and included in
our analyses also belongs to this species, enlarging its extension area 90 km to the
West.

There was a full correspondence between our clade C2 and clade B obtained by
Kokshoorn et al. (2010). Kokshoorn et al. (2010) and Kokshoorn and
Gittenberger (2010) considered six species within this clade, four of them
traditionally classified within C. farinesii s.I. (Gittenberger, 1973): C. arigonis, C.
dertosensis, C. farinesii and C. massotiana (including C. massotiana massotiana
and C. m. sexplicata). Besides, they considered C. ascendens and the undescribed
Chondrina spec. 1 with full species status. Our results indicate that the taxa
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mentioned by Kokshoorn and Gittenberger (2010) under the names Chondrina
spec. 5 and Chondrina spec. 6, that were not included in their molecular analysis,
also belong to this clade. However, the species delimitation approaches used in
the present study, upon many more sequences of all these taxa, indicated that
only two species should be considered in this clade. One of them, named
Chondrina spec. A is an undescribed species living in the Iberian System,
separated from the rest of species of this group by the whole middle Ebro Valley.
Speciation processes al both sides of the Ebro Valley are quite common in land
snails living in rocky substrates (Caro et al., 2019; Puente et al., 1998)(Puente et
al., 1998) The remaining taxa should be included within C. farinesii s.I. Thus, the
putative species Chondrina spec. 1 and Chondrina spec. 6 proposed by
Kokshoorn and Gittenberger (2010) should no longer be considered as valid taxa,
as they belong to the groups C. arigonis + C. dertosensis, and C. massotiana + C.
sexplicata, respectively. On the contrary, Chondrina spec. 5 really constitute a
very different lineage within C. farinesii s.I., and a subspecific name could be
created to name this taxon according to genetic differences, morphology and
geographic distribution. Chondrina species have traditionally been recognized on
the basis of shell characters and particularly on the number of apertural teeth
(Alonso-Alonso, 1974; Arrébola and Gémez, 1998; Gittenberger, 1973; Gémez
and Angulo, 1982; Haas, 1926; Raven, 1986). Nevertheless, molecular results
indicated that shell morphology can be very different in populations
phylogenetically very closely related. Surprisingly, within subclade C2e, for which
the molecular data and species delimitation methods found no big genetic
discontinuities, there is a high polymorphism in shell characters. Within subclade
C2e populations of C. arigonis morphotype, characterised by a thickened
peristome and two conspicuous palatal teeth (Kokshoorn and Gittenberger,
2010), grouped within C. dertosensis with very weak or without teeth in the palatal
wall (Cadevall and Orozco, 2016). Some populations of the morphotype C.
farinesii, without palatal teeth and with a tiny peristome, are also grouped within
this same subclade. The incorporation of topotypes of Chondrina jumillensis
unidentata described by Altimira (1960) from Llaberia, Cueva del Ramé
(Tarragona), and considered by Kokshoorn and Gittenberger (2010) within C.
farinesii, are also grouped within subclade C2e, despite it is a form of C.
dertosensis with extreme shell teeth reduction. The same can be said regarding
the morphospecies C. sexplicata characterised by six strong teeth into the shell

aperture and C. massotiana with reduced apertural teeth (Cadevall and Orozco,
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2016), joined also in the same subclade C2e and constituting no monophyletic
entities.

The clade C3 of the present work corresponded to clade C of Kokshoorn et al.
(2010). In this work, the species status of C. aguilari and C. soleri, included in the
synonymy of C. farinesii and C. guiraoensis respectively by Gittenberger (1973),
as well as C. gasulli, are validated within this clade. Our results also confirmed the
validity of four new species described by Kokshoorn and Gittenberger (2010),
named C. arigonoides, C. marjae, C. ingae, and C. pseudavenacea. Besides, the
putative new species provisionally named by Kokshoorn and Gittenberger (2010)
under the names Chondrina spec. 2 and Chondrina spec. 3 were also confirmed.
Finally, another eight monophyletic and very divergent lineages have been
identified (here named Chondrina spec. B to Chondrina spec. H and Chondrina
non-spec. 4) and constitute eight undescribed species as indicated by ABGD,
Stacey and BPP analyses. These results indicate that the genus has extensively
radiated within Alicante province. The addition of more Chondrina populations
in the molecular analyses allowed us to identify several microendemisms within
clade C3. This is just the opposite situation to clade C2, were the incorporation
of more populations shortened branch length between lineages, grouping within
the same species several morphospecies currently considered with full species
status (Kokshoorn and Gittenberger, 2020). C. granatensis, included also in this
clade, showed high genetic divergences, indicating that more studies are needed
within this species that occupies a widespread distribution range throughout the
south Iberian Peninsula (Alonso, 1977; Arrébola and Gémez, 1998) to fully
identify the genetic lineages and their phylogenetic relationships, as well as the
presence of putative microendemisms. For example, a recent work concerning
the molecular phylogeny of the species of Chondrina living in the Cantabrian
Mountains incorporating some more populations living in this region allowed us
to progress in the resolution of the taxonomy and phylogeny of the species, with
the description of new taxa, as well as to better delimitate their geographic ranges
(Somoza-Valdeolmillos et al., 2021).

Our clade C4 fully corresponded with clade D of Kokshoorn et al. (2010). This
clade is mainly a Pyrenean group, with most species living in the Pyrenean region,
although C. tenuimarginata is also extended to Castellon province (Gittenberger,
1973; Cadevall and Orozco, 2016) and C. ripkeni is endemic to the East
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Cantabrian mountains (Altonaga et al., 1994). According to Kokshoorn et al.
(2010) all these species are characterised by having a more or less reflexed
apertural lip of the shell. Within this clade, BPP and Stacey supported the validity
of C. tenuimarginata as a single species, but ABGD split it into two. ABGD
analysis is known to be specially sensitive to population structuring and to
consider population structuring as different species when structuring is present
even it is not very pronounced (Dellicour and Flot, 2018; Lohse, 2009; Puillandre
et al., 2012a). Consequently, in this case we prioritised BPP and Stacey results,
considering C. tenuimarginata as monospecific taxa. On the contrary, C.
altimirai and C. bigorriensis were recovered with full species status by all the
analyses. The phylogenetic relationships of C. altimirai and C. tenuimarginata
were not resolved, but the high similarity of the shell morphology of both species
(Gittenberger, 1973) indicated that they could constitute sister species.
Chondrina centralis and C. ripkeni are two taxa very closely related, and all the
three species delimitation analyses joined them in a single species. The former is
restricted to the Pyrenees (Bertrand, 2020; Gittenberger, 1973), while the latter is
endemic to the East-Cantabrian Mountains (Altonaga et al., 1994). Based on their
geographic isolation and shell differences (Gittenberger, 1973) we propose to
classify them as two subspecies of C. centralis.

Finally, clade C5 corresponded with clades E (= clade C5a), F (=clades C5¢ +
C5d), and G (= clade C5e) obtained by Kokshoorn et al. (2010). The
incorporation of more DNA sequences including additional gene fragments and
more populations of the species joined within these clades, allowed us to recover
all these groups in a monophyletic clade. Within clade C5, we recovered the
populations of C. avenacea from east of the Baetic System as the sister group of
this species’ populations living in the north Iberian Peninsula and Portugal
(Altonaga et al., 1994; Gittenberger, 1973). As in C. tenuimarginata, ABDG
suggested two species for C. avenacea matching these groupings, while Stacey and
BPP supported it as a single species. This discrepancy is probably due to a certain
population structuring between the two groups (Dellicour and Flot, 2018; Lohse,
2009; Puillandre et al., 2012a) and, therefore, we propose to consider C. avenacea
as monospecific taxa. C. kobelti formed two very divergent clades that occupy
different geographic ranges, one living to the East and the other to the West
Cantabrian Mountains. Somoza-Valdeolmillos et al. (2021) already noted that
they hybridize in the contact zone and concluded that they constituted two
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different taxa of subspecific entity after the Biological Species Concept
(Aldhebiani, 2018; de Queiroz, 2005; De Queiroz, 2007) and named them as C.
kobelti kobelti (Westerlund, 1887) and C. kobelti ordunensis Pilsbry, 1918. C.
cantabroccidentalis was recovered as valid species too, as concluded Somoza-
Valdeolmillos et al. (2021). C. cliendentata, C. kobeltoides and C. lusitanica were
supported with full species status in all the three analyses of species delimitation,
revalidating the data obtained by Kokshoorn et al. (2010). Finally, in the case of
C. calpica, which has a wide distribution range, we did not obtain fully conclusive
results regarding species delimitation. ABGD results largely dissented with BPP
and Stacey results and even within BPP the results were blurred. It seems that at
least two species may be involved, but it would be needed to analyse more
populations of this species to fully understand its systematics.

The extensive sampling of this study has made it possible to include in our
analyses almost all species described in the Iberian Peninsula until now,
increasing the number of known localities for many of them. In spite of this, two
nominal taxa mentioned in the review published by Kokshoorn and Gittenberger
(2010) could not be included in our work. One of them was C. jumillensis
(Pteiffer, 1853). Figures of the type of C. jumillensis have been published by Haas
(1926: pl. 27 fig. 8) and by Kokshoorn and Gittenberger, (2010: pl. 11 fig. G1-2)
and it is characterised by the presence of two palatal folds. The original label of
this species indicated two localities, Orihuela in Alicante and Jumilla in Murcia
(Gittenberger, 1973; Haas, 1926). However, Kokshoorn and Gittenberger (2010)
concluded that this species does not occur near Jumilla and restricted the type
locality to Orihuela. We intensively sampled Orihuela Mountains looking for this
species, but only specimens with reduced dentition were found and, despite they
turned to be a new species here named as Chondrina spec. D, they did not
resemble the specimens described for C. jumillensis. As a result, C. jumillensis is
still one enigmatic species and no locality could be ascribed to it.

The second species mentioned in Kokshoorn and Gittenberger (2010) and not
included in our study was Chondrina spec. 4. These authors did not give any
description of this species and no molecular data were included for it. They only
tigured one shell under the name Chondrina spec. 4 coming from Cuenca,
Ciudad Encantada, collected by Vilella and Tejedo (Kokshoorn and Gittenberger,
2010: plate 12: 11-2). Chondrina spec. 4 resembles a conical C. farinesii s.I. with
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reduced dentition and without palatal teeth. We extensively sampled the
surroundings of Cuenca, Ciudad Encantada, looking for specimens with reduced
dentition, but we only found two morphs and they did not match with the
original figure of Chondrina spec. 4. One of them was the typical C. avenacea
characterized by four palatal teeth (Gittenberger, 1973). The other specimens
found in Ciudad Encantada had as many as five teeth, including always two
evident palatal teeth. These individuals were supported as a valid species by our
analyses and we provisionally called it Chondrina non-spec. 4, to highlight that
although the specimens came from the cited locality, they did not correspond
morphologically with the figured specimen. In our opinion, the species labelled
as Chondrina spec. 4 in Kokshoorn and Gittenberger (2010) could belong by shell
sculpture, apertural lip and apertural teeth to the nominal species C. dertosensis
placed within C. farinesii s.1., but this species does not extend to Cuenca so we
suspect that the locality of the figured specimen may be misplaced.

Many studies have demonstrated that molecular studies combined with
automated methods for species delineation are essential to fully understand the
speciation processes existing within a group of organisms (Cunha and Giribet,
2019; Hebert et al., 2004; Hirano et al., 2015; Pfenninger and Schwenk, 2007;
Smith and Dunn, 2008). Molecular analyses have documented both, under- and
over-estimated species diversity within a genus (Horsdkova et al., 2019;
Sukumaran and Knowles, 2017). The former occurs when several highly
supported monophyletic clades are classified within one species and referred to
as cryptic species (Bickford et al., 2007). The latter can occur when various shell
forms are joined together within a given species-level clade (Horsdkova et al.,
2019). Underestimation of species diversity in Chondrina is especially evident
within Clade C3, containing as many as ten undescribed species. On the other
hand, Clade C2 represents a good example of over-estimated species diversity,
indicating that C. arigonis, C. dertosensis, C. farinesii s.str., C. massotiana and C.
sexplicata (and also the undescribed Chondrina spec. 1, Chondrina spec. 5 and
Chondrina spec. 6) should be included within one species, named Chondrina
farinesii s.l.. As a result, the genus Chondrina illustrates very well the limits of
morphology alone to delimit species owing to the few diagnostic characters,
limited to shell morphology. Kokshoorn et al. (2010) and Kokshoorn and
Gittenberger (2010) described four new species and proposed another 6 putative
taxa based on their COI phylogenetic results. Somoza-Valdeolmillos et al. (2021),
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based on a multilocus molecular phylogeny, described another new species and
revalidated one subspecies. The present work shows that at least nine species
(Chondrina spec. A to Chondrina spec. H and Chondrina non-spec. 4) should be
described. Besides, we confirm that another two species named Chondrina spec.
2 and Chondrina spec. 3 by Kokshoorn and Gittenberger (2010), need a formal
description, too. More studies are needed before considering further subdivision
within C. granatensis and C. calpica, two taxa where more than one species could
be involved, as suggested by the species delimitation methods. In short, this
makes a total amount of 16 new species delimited by DNA sequencing out of 33
species living in the Iberian Peninsula (considering C. farinesii as only one
species). Thus, 46% of the species of this genus living in the Iberian Peninsula
(MolluscaBase eds., 2021) were not recognized by previous morphological
studies. High (28%) under-estimated biological diversity has also been reported
to butterflies within the Iberian Peninsula (Dincd et al., 2015), a group deeply
studied by taxonomists. The new species identified within Chondrina magnified
the importance of the Iberian Peninsula as the main centre of radiation of this
genus. Most undescribed species are placed in the southeast Iberian Peninsula,
enlarging the known importance of the Mediterranean region (Gémez and Lunt,
2007; Myers et al., 2000), and particularly that of the Baetic region (Médail and
Quézel, 1999; Molina-Venegas et al., 2013), as a hot spot of biodiversity. Although
the limits of the distribution ranges of many undescribed species of Chondrina
are not fully known, some of them might show very restricted geographic ranges,
as is prevailing in rock-dwelling snails (Hoekstra and Schilthuizen, 2011; Rundell,
2008; Schilthuizen et al., 2005; Tongkerd et al., 2004), characterised by high
calcium requirements and scarce dispersal abilities. Some Chondrina species live
in one mountain system or in a few adjacent mountain areas, indicating the role
of alluvial deposits in valleys as barriers to gene flow, favouring allopatric
speciation. This patchy distribution is particularly evident in southeast Iberian
Peninsula.

Most cryptic species in Chondrina corresponded to species with reduced shell
teeth, fine radial shell sculpture and non-thickened apertural lip, previously
classified within C. farinesii s.l. These characters make difficult to find diagnostic
characters to describe them. This is true for C. ingae and C. marjae, but also for
the following undescribed species: Chondrina spec. 2, Chondrina spec. A,
Chondrina spec. D, and Chondrina spec. G. Some other undescribed species are
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similar in shell morphology to C. gasulli (Chondrina spec. E and Chondrina spec.
F) or to C. granatensis (Chondrina spec. 3, Chondrina non-spec. 4, Chondrina
spec. B, Chondrina spec. C and Chondrina spec. H) and many of them have
reduced teeth in the aperture, too. All these cryptic and pseudocryptic species, in
the sense of (Bickford et al., 2007; Lajus et al., 2015) are under study and a full
description will be published in the near future.
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Supplementary Material. Chondrina genus in the Iberian Peninsula

Supplementary Material S1. List of specimens included in this study with voucher
code, tree code, locality information (province, country, UTM, height (m) and
collection date) and GenBank accession numbers (COI, 16S rRNA, ITS1-5.8S and
5.8S-1TS2-28S).

Voucher Code Tree Code Locality Province  Country UTA H (m) Date Accesions umbers

165 rRNA ITS1-585  S8SITS1-285
EHUMC2087 € maginensis 2087 Cuadros, Sierra Magina (paratype) Jaén Spain 305 452000 4182300 950 10,0190 MWS22810
EHUMC-2088 € maginensis_J058 Tarre de Cuadros, Sierra Magina Jagn Spain 305 4430344182528 670 141172005 MWS22820
ERUMC-20820  © maginensis_J050 Lz Atalaya, Zuheros Cérdoba  Spam 305 3837004135543 761 OLILI015 MWSITES0 MWSI2EN
EHUMC-2080 € spec. A_J090 Muela de Beratén Saria Spain 30T 6010044619117 1548 26082013 MW522842
EHUMC-2081 € spec. A_J091 Alto de Iz Cacuta, Malanquilla Zaramza  Spam 30T SS30564605070 1227 15082015 MWSITES6 MWSI1844
EHUMC-2082 € spec. A_J082 Alto de Iz Cacuta, Malanguilla Zaragoga  Spaim 30T SC30564605070 1227 13082015 MWS22843
EHUMC-2083 € spec. 4_J092 Rio Masz, Alzar da Mesa Guadalfars  Spaim 30T 5875364554383 888 0505200 MWS22841 WIWS30020
ERUMC-2004  © of farinesii 1094 Gombreny-Montzromy Gironz Spain  3IT423304678144  ©77  OT0B2012 MWSITEST MWS2IT83 MWS30966
EHUMC-2085 © of flinesii_3095 Enmita de Saxta Erigida, Amer Gironz Spain  IT46TG484652224 412 08112012 MWS22796
EHUMC-2006 € fhrinesii s str_209  La Preste {topotype) Ormers  Framce AT4SITI4OS10 115 07082012 MWS2I7T62 MIWS30063
EHUMC-2087 C favinesii 5. st _2097 Monasterio Mant hiare de Dex, Bauda Gironz Spam  3IT475704 4678551 1083 24052013 MWS22800 MWS30071  MWS22677
EHUMC-2008  © flwinesii 5. str_2002 Canproddn Gironz Spain  3IT4476824684700 043 052016 MWS22803 MWS22680
ERUMC-2000 ¢ flarinesii 5. se_2000 La Bauma del Serrstdsl Pant, Sadermes (Girona Spain  3IT4STIITA6TTIAL 215 01172012 MWSIIT04 IWS30867  MWS22671
EHUMC-2100 € flgrinssii 5. str._2100 Torelld Gironz Spain  IT4T07344677951 431 21052015 MWSIIT90 MWS30970  MW322676
EHUMC-2101 € figrinscii 5. str._2101 Montagus-Sademes Gironz Spain  JIT46T0444677801 251 08112012 MWSII795 MWS30968  MWS22672
EHUMC-2102 € figrinesii 5. str_2107 Dot da Llierca, Tartelly, Gamoma Gironz Spain 31T 4704004676000 37 0872011 MWS22861 MWSs22738
EHUMC-2103 Navzjas Castellin  Spaim 308 712568 4418213 06042013 MWS20850  MWS22628
EHUMC-2104 Navgjas Castellén  Spaim 308 712568 4418213 07042015 MWS20851  MWS22620
EHUMC-2105 Les Cloticos, Bejis Castellin  Spain 305 693730 4421586 06042015 MWSII7T52 MWS30852  MW322630
EHUMC-2106 € spec. 5_2106 Santa Cruz de Moye Cuenca Spain 305 648757 4424366 06042015 MWS22753 MWS522631
EHUMC-2107 C ascendens_2107 Pantano Arguis Huesca Spam 30T 711970 4686760 31102012 MWS22771 MWS22643
EHUMC-2108 € ascendsns_1108 Puants rominico, laba Mavawa  Spam 30T 6707604748500 210572013 MWS2Z MWS22651
EHUMC-2108 € ascendsns_2100 Lz Horadada Bursos Spain 30T 464603 4733020 1072013 MWS2ITTS MWS0058  MWS22651
EHUMC-2110  © ascendens_1110 Desfiladero ée Cambras Huesca Spain 31T 2587184715637 03072013 MWSITETE MWS22 MWS22654
EHUMC-2111 € ascendsns_1111 Escales Hiesca Spam 31T 313705 4686946 011112012 MWS12772 MWS309SE  MWS22649
EHUMC-2112 € ascendsns_1112 Siarra de Kodes Mavamz  Spaim 30T 554231 4720274 30:042011 MWS2ZTT0 MWS22647
EHUMC-2113 € ascendsns_1113 Vallibarna, Senarta Huesca Spain 31T 300010 4723802 26082013 MWS22778 MWS22655
EHUMC-2114 € ascendsns_1114 Lz Foz de Lumibier Mavamz  Spaim 30T 638061 4721750 21052013 MWS22773 MWS22650
EHUMC-2115  C ascendens_1115 Santa Elens, Biescaz Huesca Spain 30T 719573 4726857 28082013 MWSIITT6 MWS30960  MW322653
EHUMC-2116  © ascendsns_1116 Campo Hiesca Spain 31T 283069 4700378 26/082015 MWS127T MWS22656
EHUMC-I117 C m massotiang 2117 Cami Gresolst, Saldes, Bergadi Barcslona  Spam 31T 3830004675400 1557 OB/2011 MWSI2826 MWS30882  MWS22704
EHUMC-2118 € of fawinesii 2118 Montserrat Barcalonz  Spam 31T 4020114605186 733 24102015 MWS MWS22801 MWS22678
EHUMC-2118 € spec. 6_3119 §i?;msiﬁcﬁi?f de Llsida Spam  3IT3253004657400 449 OB2011  MOWS MWS522632
EHUMC-2120 € spec. 6_2120 ;;?;msiwﬁff d Llsids Spain 31T 3255644657007 360  OL1L2012 MWS
EHUMC-2121 € spec. 6_2121 :;?;msiﬁc;:{‘?f de Llsids Spam 31T 325483 4656730 362 25072013 MWs 56 NOWS30853  MWS22633
EHUMC-2122 € m massptiong 2122 i:‘;u';:m; de Mantgai, Camarasa, Lleida Spain 31T 3222004637700 201 082011  MWS MWS22825 MW522703
EHUMC-2123 € m sexplicata 2123 i’gﬁ;ﬁ""“*‘es"@“ ArtesadeSeme ), Spain 31T 3336004641500 315 0Q2011 MOWSIT802 MWS22835 MWS20087  MWS22713
EHUMC2124 C m sexplicata 3124 fu"s“;?"“ Eriry3, Senterads, Ballars Lleida Spam 31T 3200004638400 711 0872011 MWS22834 MWSI0086  MWS22712
EHUMC-2125  C m massotiong_ 2125 Lz Seo d'Usgall - Alis Llsida Spain  IT3T9631 4600442 74D 08082012 MWS522827 MWS522705
EHUMC-2126 € m massotigng_2126  SamtJulia de Léria (locus typicus) Andorra  Andorra 31T 3788384702683 950 23072011 MWS22850 MWS30983  MWS22708
EHUMC-I127 C m sexplicata 2127 Montafiana Huesca Spain 31T 3088174660844 563 QL112012 5 MWSII837 MW330983
EHUMC-2128 € m massotiong_ 2128 Comgost dels Exphrvins Llsidz Spaim 31T 360321 4666174 527 080872012 MWS22820
EMUMC-2128 ¢ m massotiang 2120 Parsdss calciress, Deramole Llsidz Spain 31T 3560704657300 615 03072013 MWS22851
EHUMC-2130 € m massotiang_2130 Fizols i Alimya Llsida Spain 31T 3623764672070 531 08082012 MWS22828
EHUMC-2131 € m sexplicata_3131 Fizols i Alinya Llsida Spain 31T 3623764672079 531 08082012 MWS21836
EHUMC-2132 € of fawinesii 2122 Penyagolosa, Villahermosa del Rio Castellin  Spaim 30T 725103 4436026 1672 30.052015 MWS22802
EHUMC-2133 € dertasensis_3133 Exrmita Mare Deu, Montsant Temszoma  Spaim 31T 3234384 W26 20052012 MWS20863
EHUMC-2134  C derasensis_3134 Lz Farada, Mantral Llsidz Spain 31T 338045 457 976 0LD6I012
EHUMC-2135 € dertasensis_2135 Vora-Sitzes Temazora  Spam 31T 3946444571401 92 0872010 MWS22783 MWS522660
EHUMC-2136  C dertasensis_2136 Font dsl Taix poseds, Cards Tamszora  Spam 31T 2877404537002 660 08062012 MIWSITS11 MWS2ITES MWS30864  MWS12663
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EHUMC-2137
EHUMC-Z138 C arigonis 1135
EHUMC-2139
EHUMC-2140
EHUMC-2141
EHUMC-2142
EHUMC-1143
EHUMC-2144
EHUMC-2145
EHUMC-2146
EHUMC-2147
EHUMC-2148
EHUMC-2142
EHUMC-2150
EHUMC-1151
EHUMC-I152
EHUMC-2153
EHUMC-2154

C. derrosensis 2137

C avigonis_1140

 avigonis_2141
€. avigonis_3142
C derrozersis_2143
2744
€. arigonis_3145
. of fwinesii 2146
C derrozsnsis 2147
C. derrosensis 2148
. of fwinesii_2149

C. derrozensic 2150

. avigonis

€ spec. 1_2I51
€ spec. 1_3152
C spec. 2_2153
© spec. 2_2054
EHUME-2155
EHUMC-2156

C. solevi_1135
C. soleri_1156
EHUMC-2157
EHUMC-1158
EHUMC-2150
EHUMC-2160
EHUMC-2161
EHUMC-2162
EHUMC-11463
EHUMC-I164
EHUMC-2165
EHUMC-2166
EHUMC-I167
EHUMC-2168
EHUMC-2169
EHUMC-2170
EHUMC-2171
EHUMC-I1T72
EHUMC-1173
EHUMC-2174
EHUMC-2173
EHUMC-2176
EHUMC-2177
EHUMC-1178
EHUMC-2179
EHUMC-2150
EHUMC-2181
EHUMC-2152
EHUMC-I183
EHUMC-I1234
ERUMC-2185
EHUMC-2186
EHUMC-2187
EHUMC-2188
EHUMC-I129
EHUMC-1120
EHUMC-2191
EEUMC-2152
EHUMC-2193

C. solevi_1157

C. gguilari 2158

C aguilavi 2139

C. gguilari_ 2160

€. aguilari 2161

C. spec. 3_2J62

C. spec. 3_2J63

C spec B_JIc4

C. granmensis_1185

C prammensis_J186

C grapmersis_J187

C. granmensis_J168

C grammensiz_J169

C. gravumtensis_II70

C grammensiz_JIT]

C. grammtensis_JI72
Cospec. 47 2172

C zpec. 47_2174

C. spec. 47_2I75

C. guirapensis 2176

C. gutrapersis_JI7T
Cospec. C_2ITH

C spec. C_1I7R

C. arigenoides_2180

C avigonoider_I151

C. marjae 2182

C maygjas_2153

C. mugjas_2154

C. zpec. D_JI85F

C zpec. D_JI86

C spec. E_JIE7

C spec. E_JIGE

C zpec. E_JIE0

C spec. E 2190

C spec. F_2104

C spec. F_2182

C preudvenacea_I1193
EHUMC-1184
EHUMC-1195
EHUMC-I184
EHUMC-1197
EHUMC-2188
EHUMC-1189
EHUMC-2200
EHUMC-1201
EHUMC-1202
EHUMC-1203
EHUMC-I204

€. prendmvenacen 2194
C fngas 1105
C. ingas_210¢
C. ingas_1107
C ospec. G 2198
C. spec. G_2199
C. spec. G_J200
C. parulli 2201
C garulli 2201
C. parulli 2203
C spec. H_J204
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La Foradada-Montsia, Sant Carles de La
Ragita

Montzd

Martzd

Montzs

Eamanco de Los Frailes, Peso
Orba - Parcent

Cueva de San Jesé, Vall dTUixd
Navarres - Quesa

Pantano de Tous

Llaheriz, Cueva del Famé

Monte Caro

Mala del Boix, Roquetes
Matarrafia, Beceita

Presa de Sitjar, Cingle, Ribesalbes
Arafe]

Arafise]

Cami Gresolet, Saldes, Bargueda
Guardiola de Bergueds-hMaganers
Womtcau (Sant Lloreng del Munt), Mura,
Bages

Montserrat

Canal del Mara (Mantzerrar), Margansll,
Bages

Qliana (Fio Segre)

Pomt delz Espluving, Coll de Marzd
Eenabare

Congost de Erinya (topotype)
Ficote

Ficotz

Fontanelles, Alzira

Siemra de Gador
Alhzma de Almeriz

Cerro Juan Lz Arafiz

Cemro Juan, La Arafia

Caharros del Fio Chillar, Mesja
Fio Hizuerdn, Friziliana
Cueva del Agua, Tiscar

Cerro La Amalays, Huéscar
Ciudad Encantada, Cuenca
Civdzd Encantada, Ciienca
Ciudad Encantada, Cuenca
Castillo de Jumilla (topotype)
Embalsa de Talave

Baranco Moriana, Sierrz Espofia
Moriana, Sierra Egpudia

Montgé, Barc (topotype)

Ermita de Sant Pere, Dénia
Castillo de Xativa (topotype)
XMitiva

Castillo de Xativa

Caflada Lefia, Sierra de Quibas, Murcia
Montes de Oribmela

Fuartes dal Azar, Callosa dEn Sarmia
Sella Font La Mayor

Fellau

Castell de Guadalest

Penyal dTfach

Penyal dTfach

Castallet de Calpe

Barrance del Mascarat, Altea
(topatype)

Castille da Castalla

Sierra de Biar

Ermita las Virtedes, Villens
Eeniarbeig - El Vergel

Cueva Bolumini, Serra de Segaria,
Beniarbeig

Cueva de les Calavares, Benidoleiz
Font Sald Oliva

El Castellar, Alcoi

Pego - Vall de Eho

Caba Cope

Tamagona
Tarragona

Tamagona

Terusl

Earcelona
Barcelonz
Barcelona
Earcelona
Earcelona

Huesca

Mfurcia
Murcia
Valencia

MElsgz
MlElzzz
MlElzzz
MElezz

31T 292320 4300840
315 247787 4299338
315 247784 4200336
215 243047 4300484
308 §97612 4275830
305 755000 4196366
305 T3F105 411746
305 627770 4351420
205 TO6G3T 4334813
1T 317354 4548824
31T IT3068 4520458
31T 273419 4517054
J1T 262462 4524845
30T 733300 4432600
30T 715041 4438106
30T 713041 4435106
31T 393080 4675361
31T 403352 46743035

31T 414300 4614300
1T 403348 4605116
31T 401451 4606421
31T 350007 4660721
31T 360166 4667243
31T 252000 4664721
31T 310894 4681600
305 641560 4223387
305 §41560 4223387
308 727024 4336074
305 518958 4083158
308 537354 4000107
305 551026 4065308
305 351759 4065116
305 422102 4072635
205 420088 4073815
305 407083 4180031
305 343603 4183887
30T 324230 4451023
305 354130 4451046
30T 584230 4451025
305 645355 4260545
305 398019 4262008
305 §34427 4120326
305 634427 4190816
315 250751 4293797
315 242857 4300671
305 714931 4317705
305 714019 4317707
305 TL3034 4317840
305 G69153 4241990
305 670003 4217801
205 752768 4283082
308 T36826 4277020
305 T3Z0E3 4274080
305 T4IE00 4204475
318 2433536 4280215

313 243341 4280401

318 230648 4280738
315 239473 4280724
305 TO2601 4274666
30S G97T64 4280734
308 679875 4277210
205 760031 4303468

el
205 730045 4203034
308 753260 4308315
305 712440 4286363
305 T43E10 42804601
305 633455 4142458

TRl 4302188

674
130
120
133
733
157
142
245

243

1042

537

300
300
1557
946
363
578

236

540
72
636
230
420
200

1920

131
213

218

238
1098
1403
1403
1403

557

316

406

406

T34

103

7

248

238

340

1463

116

300

421

340
22
161

133

731
236
301

301
ml
10
870
309
4

03042014
17042008
17042002
09042015
01082017
OL082017
20042008
01052000
07042013
10/06:2012
03082016
06012016
02711/2012
13012012
14042000
04052010
0872011
071082012

082011
037112012
0872011
02082012
25072013
01112012
01112012
18042002
13042015
28022000
120472012
047012016
01022015
QLY82015
0472012
OL082015
071272011
147042014
08042000
28042013
28042013
02042015
10/042015
12102009
08042015
080672012
17042002
310272009
077042013
07042013
19042009
04042000
227052011
191272013
191272013
010720135
18052012
13042015
10:05,2012
12042015
21122011
08042013
12052012
12012013

WTT013
2013
12012
131272011
OLUT2015
12042015

MW317912 MW312759

MW517884
MWS17023

MW312763
MW312

MW517013
MW517808
MWS17893

T WMW3511742
MW312743
MW311744

WWS17880
LOWS178E1

MWS521838
MW522840
MWS521850
MW317850
MW317251

MW3517862
MWS17E63
MWS17867

MW311347
WW312807
MW312811
MW311208
MW312813
37 MW3I11800

MW517839
MWS17040
MWS179335

MW3517838
MW517033
MWS17034

MW521812
MW522806
MW522810
MWSZLT4T

MW311748
MW312749
MW312814
MWS17877 MW522815
WOWS17870 WIW322045
LOW317971 WIW311845

MW312822
MW311823
MW311824
MW312848
MW311840
MW312850
MW312852
MW3112851

WWS17053
MWS17254
MW517841

MWS17063

MWS17062
MW317063

WMWS522853
MW522832
MW522833
MW522816
MWS522818
MW512817
WW321856
7 MW511858
5 MW311857
MW512804
WMWS522803

MW512850

MMW330857
MMWE20050

MW3305446
WMW320047

MW3S30989
WWI0054

3 MW330043

MW3300a2

MW330573

MW330074
WWI0040

MWsI0076
MW330877

MW3300a1

MW320056

WMWS20080
MW3300EL
MW330993
WMW320004
MW330523
WMWE2007
MW330024
WMWI0003
MW520000
WOW521000
MWS20084
MWS20085

MW7
MW530078
WW521001
MW531003
WIW521002
MW530072
MWS20073

MW521004

MWS22666
MIWS22640
MWS22641
MIWS22644
MIWS22645
MWS22646
MWS22661
MWS22642
MIWS22643
MWS22675
MWS22668
MWS22667
MWS22674
MIWS22665
MWS22620
MWS22611
MWS22622
MWS22623
MW522716
MWS22718
MWs22717
MWS22634
MWS22637
MWS22635
MWS22636
MWS22624

MW522724
MW322685
RW522650
MW322686
MW522601
RW522687
MW322650
RW522654
MW322688
MW322625
MWS522626
MW322627
MW522602
MW522603
MW322712
MW522713

MW522630
MW5227

MW522701
MW522702
MW522715
MWS522726
MW522717

MMW322606
MW312605
MW322733
MWS2.

MW322734
MW312681
MW522682
MW322683
MW522736




EHUMC-1205
EHUMC-1204
EHRUNC-2207
EHUMC-I208
EHUMC-1209
EHUMC-2210
EHUMC-2211
EHUMC-1212
EHUMC-1213
EHUMC-2214
EHUMC-1215
EHUMC-I216
EHUMC-1217
EHUMC-2218
EHUMC-1219
EHUMC-1220
EHUMC-1221
EHUMC-2222
EHUMC-1223
EHUMC-1224
EHUMC-1225
EHUNC-2224
EHUMC-1227
EHUMC-1228
EHUMC-1229
EHUNC-2230
EHUMC-1231
EHUMC-1232
EHUMC-1333
EHUMC-2234
EHUMC-1235
EHUMC-123§
EHUMC-1337
EHUNMC-2238
EHUMC-1239
EHUMC-1240
EHUMC-1241
EHUMC-1242
EHUMC-1243

EHUMC-1244
EHUMC-1245
EHUMC-124§
EHUMC-1247
EHUMC-1248
EHUMC-1249
EHUMC-1250
EHUMC-I251
EHUMC-1352
EHUMC-1253
EHUMC-I254
EHUMC-I235
EHUMC-2256
EHUMC-1257
EHUMC-I258
EHUMC-1259
EHRUMC-2260
EHUMC-1261
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€. altimirai 2205

C. Bigorrignsis_1206

C. bigorrisnsis_2207

€. cempralis_3208

. righeni_3200

C. ripheni_2210

C. ripkeni_3211

C. temuimarginma_ 2213

C tenuwimarginma_ 2213

C. caipica 2214

C. caipica 2213

C. calpica 2218

C calpica 1217

C. calpica 21118

C. calpica 1119

C. calpica 2230

C. calpica 2231

C. caipica 2331

C. caipica 2133

C. calpica 2224

C. calpica 2233

C. calpica 22325

C. cliendenrata 1217

€. cliendentaa_232

C. cliendenrarg 1210

C. clienderzata 2230

C. comtabroccidentalis 2231
C. cantabroceidentalic 1232
C. comtabroccidentalis 1233
C. carvabrocridenialis 2234
C. comtabroccidentalis 1233
C. kobeltaides_1136

C. kobelti ordunensis_JI137

C. kobalti ordunensiz_1140
C. kobalti ordunensiz_1141
C. kobalt! ordunensis_1242
C. kobalti ordunensis_1143

C. kobelti kobelri 1244
C. kobsitl kobelti_1245
C. kobeltl kobelri_1246
C lusiteptica 3347
C. lusitapiica 3248
C. lusitariicg 3249
C. avenacea_J230
a5

C. avemacea 123

C. avemacea 2131

C. auenacea_2233

C. avenacea 2134

C. mvenacea_ 2235
C. of forinesii_3256
C. f firinesii_3257
C. dertozensis 2255
€. guirapensis_3259
C. guiraensis_3240
C. ingas_3261

hlare de Len de les Ulletes, Sant
Privat d'en Bas, Garrotxa (topotype)

Pont dEsquit

Saint Beat

Candanchi

Monte Gorbes

Ermita de Urbia

Monte Trindoki

Sigiies

Congost Mont-Rebsi

Valle gz Abdalajiz

Fuente de 1z Vivda, Valle de Abdalajis
Tjo del Cuerva, Valls de Abdzlzjis
Tajo hontero, Siarra de Becerro, Estepa
Estepa

Cueva del Humidero, Momtejague
Cafidn del ria Baildn, Fuharos
Ermita de ls Virgen de la sierva, Cabea
EBamranco de Los Cazadores, Hetja
Fio de Misl, MNerja

Puarto del Viento, Rondz

Fusnte gorda, Comares

Peiicn: de Benadalid

Embalsa de Vagamiin

Bezande

Fuentes Carionas, Cardafio de Abajo
Ciztiema

Walparquera de Torio

Pico Polvorado, Correcillas

Pico Polvoredo, Comrecillas

Ponteda

Caldas de Lz

Doncebos

Tielve - Somes

Eulne:

Portillo da Lunads

Collzdos del Asor, Hondojan

TUrdon

Labeiia

Amnbote

Pefiamayor

Carigos, Canzas de Ouiz
Fatta de sz Xanas
Fuinas de Conimbriza
“ale da Couda, Eousxdnhas
Sesimbra

Inrtam

Aralar

Dientes del Qrijar, Camporrobles
Portzll de Cosp, Cardé
Eerdsjo

Castall Carling, La hala
Gombresry-hlont sromy
Mavés

Canzl de Miz, La Moz
Embalzs de Talave
Calasparra

Eamranco del Tarmo, Omil

Girona

Huesca
Alava
Cruipaziooa
Pais Vasco
Faragoza

Mélzza
Milaga
MElzzz
Sevilla
Sevilla
MElzza
Cidrdoba
Cordoba
MEleza
MElzza
MElzzz
MElzzz
MEleza

Miucia

Spain
France

France

Portugal
Pormgal
Paortagal

31T 450100 4664000
30T 604014 4750475
31T 311790 4753663
30T 705008 4739371
30T 517626 4765103
30T 552763 4756442
30T 575012 4763827
30T 662857 4713326
31T 308425 4661371
30E 349500 4089200
303 346201 4089020
30T 347385 4088175
305 332255 4123124
303 332003 4127813
303 300512 4070077
305 383605 4155331
3035 373000 4140000
303 425082 4074167
303 428484 4070578
305 517230 4073118
305 323000 4079000
305 290000 4030000
30T 316300 4758908
30T 345720 4751231
30T 356175 126
0T 326006 4743483
30T 291320 4753858
30T 297356 4752402
30T 287023 4753751
30T 290500 4760642
30T 266143 4757154
30T 351452 4701257
30T 357231 4720040
30T 352242 4788328
30T 447813 4780259
30T 451587 4783373
30T 367185 4701575
30T 370501 4785607
30T 532173 4770900

30T 106840 4706838
30T 326623 4795683
30T 257550 4705401
20T 543420 4438020
105 543461 4410178
193 490680 4235013
30T 395686 4733354
30T 524631 4754321
308 637376 4387083
I1T 296590 4336947
30T 387308 4602060
31T 418210 4610370
1T 423320 467144
31T 387480 4651020
31T 320602 45531350
305 508014 4252800
303 §16359 4231963
305 TO1178 4278280

1131
438
306
1096
1333
17l
260
520
337
1]
823

1300
1327
plins
1394
1071
1633
1178
1240
234
833
633
1300
208
170
209
1119

1037
128
333
117
2357
218
223
Q50
26
G648
a7

1093

977

738
316
390
817

082011

200872013

26082013
07072016
030672013
0407205
040 2016
31102012
030472013
260672010
OL1072015
OLT92015
011172014
27032016
OLUT2015
01112013
180672016
QL6015
041272015
OL1072014
160352016
1L03/2017
01112011
200672013
011172011
QL1201
107102016
OL0672013
OL0672013
101020148
107102016
100672017
200072008
22042014
41052011
16002013
311072011
31102011
31102015

130572013
31102011
2200672013
2410672013
2410672013
01022002
31102012
0440772015
15062012
09/062012
31102012
11052012
07082012
091102011
11052012
201102004
10/0412003
20122011

WMWS517030
MW517027
MW517928
MW5170256
MT425703
MT495704
MT485
MW517051
MW517032
MT495642
MT485643
MT425644
MT425645
MT485646
MT485647
MT425640
MT425642
MT495652
MT485653
MT425650
MT425651
MT495634
MT485655
MT425656
MT425658
MT495637
MT485658
MT425660
MT425661
MT495662
MW517e28
MT42568T

MT425670

MT425680
MT485681
MT495682
MT425700
MT425701
MT495702
MT425636
MT425637
MT42563%
MT48563%
MT425640
MT425641
MW517868

MWS2I781
WWSZITED
MW3SZ2TEL
MWSZITE2
MT508007
MT308908
MT508008
MW5Z1862
MWS22853
MTI08830
MT508851
MT508852
MT508853
MT508334
MT508853
MT3508857
MT508856
MT508360
MT3508861
MT508858
MT508850
MTI08862
MT508863
MT508364
MT3508366
MTI08863
MT508867
MT508362
MT508360
MTI08ET0
MW5Z2860
MT508304
MT508876
MTI08ETT
MT508878
MT508870
MT508380
MT508881
MT3508883

MT508384
MT508885
MT508886
MT508004
MT508003
MT508908
MT508844
MT508845
MT508846
MT308347
MT508842
MT508840

MW520053

MWSI0951

MW530062

MT302381

MW531005

MT502364

MT302865

MT302368

MT502867
MT502362

MT3502881

MT502873
MT502874
MT302873
MT502876

MT302877
MT502878

MT502380
MT302850

MT3502863

MW522638

MW522657

MW322658
MW312630
MT502856
MT02857
MT502858

WT502802
MT502803
MT502804
MT502805
MT502806
MT502807
MT502800
MT502808
MT502812
MT502812
MT502810
MT502811
MT502814
MT502815

MT502816
MT502817
MT502818
MT502810
MT502820
MW322737
MT502842
MT502826
MT02827
MT502828
MT502820
MT502830
MT502831
MT502833

MT502834
MT02835
MT502836
MT502852
MT502854
MT502855
MT502796
MT502797
MT502798
MT02799
MT502800
MT502801
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Supplementary Material S2. List of primers used for each locus including primer

sequences, bibliographic references and annealing temperatures (°C).

Gene Primer Sequence Reference T ("C)
LCOL400 (5} 5-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-Y Folmer 7 al. (1924)
cor LCO2 (37 STTTCNACTAACCATAARGATATTGG-3 Van Riel er al. (2005) 553
HCOZISE (39 5-TAAACTTCAGGGTGACCAAAANATCAS  Folmer eral (1924)
165csl (37 F-AAACATACCTTITTGCATAATGG-S Chiba (1298)
TR s 37 F-AGAAACTGACCTGECTTACG- Chiba (1298 33
ITSIL (5% 5-TCCGTAGOTGAACCTGOGGAAGEAT-S  Hillis and Dixen (1991) B
= 58C (37) S-TGCGTTCAAGATATCGATGTTCAA-Y  Hillis and Dinen (1891) 30
] LET-1 (57} 5 -CTAGCTGUGAGAATTAATGTGA-S Wade et al. (2006} i
= LT3 (37) $-ACTTTCCCTCACGGTACTTG-3 Wade et al. (2006} e

Supplementary Material S3. Gen partition determined for each dataset including

alignment length, number of taxa, selected evolutionary model, base frequencies

and parsimony informative sites for each gene fragment.

. Base Parsimony
Dataset G‘.ﬂf Length  Taxa Evolutionary frequencies informali‘je
partition model C A G sites
COT codon 1 1-57073 TN+ G 38 18 25 19
cor COT codon 2 2-57043 243 TPMluf+1 31 13 30 26 250
COT codom 3 35703 GIR+G 19 El 4 36
COT codon 1 16213 N+ G 30 14 28 18
COT codon 2 2-62173 169 TPMluf+1 43 22 13 20 158
COT codon 3 362173 GIR+G 43 8 33 13
Mulsilocus 158 1050 167 HEYT+I+G 35 12 37 14 527
IT51 /T2 732/ 590 76163 BEY +G 21 30 18 31 168
5.88-3"/ 5.88-3" 571754 76163 IC 17 33 13 37 11
285 323 163 IC 1?2 26 24 31 3
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Supplementary Material. Chondrina genus in the Iberian Peninsula

Supplementary Material S4. Information on Stacey's analyses: a) initial groupings
used for each main clade and b) delimitation results for the 10 best schemes

obtained for each main clade.
a) Initial groupings

Samples Group
C2
C. spec. 1_2151/ C. spec. 1_2152 Gl
C. spec. 5_2105 G2
C. spec. 5_2103 / C. spec. 5_2104 G3
C. spec. 6_2120/ C. spec. 6_2119 / C. spec. 6_2121 G4
C. arigonis_2138 G5
C. arigonis_2140 / C. arigonis_2139 G6
C. arigonis_2144 G7
C. arigonis_2141/ C. arigonis_2142 G8
C. arigonis_2145 G9
C. ascendens_2114 | C. ascendens_2112 / C. ascendens_2113 Gl10
C. ascendens_2116 / C. ascendens_2115 G11
C. ascendens_2110 Gl12
C. ascendens_2107 G13
C. ascendens_2111 Gl4
C. ascendens_2108 / C. ascendens_2109 Gl15
C. ascendens_2111 G16
C. dertosensis_2143 G17
C. dertosensis_2137 | C. dertosensis_2136 G18
C. dertosensis_2134 [ C. dertosensis_2133 G19
C. dertosensis_2150 G20
C. dertosensis_2148 | C. cf. farinesii_2149 G21
C. dertosensis_2147 G22
C. farinesii s. str._2101 / C. farinesii s. str._2102 G23
C. farinesii s. str._2096 G24
C. farinesii s. str._2099 G25
C. ¢f. farinesii_2146 G26
C. farinesii s. str._2100 G27
C. farinesii s. str._2097 G28
C. ¢f. farinesii_2118 G29
C. ¢f. farinesii_2132 G30
C. ¢f. farinesii_2094 G31
C. m. massotiana_2125 G32
C. m. massotiana_2130 / C. m. sexplicata_2131 / C. m. m._2128 / C. m. m._2129 G33
C. m. sexplicata_2127 | C. m. massotiana_2126 G34
C. m. massotiana_2122 | C. m. sexplicata_2123 G35
C. m. massotiana_2117 G36
C. m. sexplicata_2124 G37
C. spec. A_2093 G38
C. spec. A_2091 / C. spec. A_2092 G39
C3
C. spec.2_2154/ C. spec. 2_2153 Gl
C. spec. 32162/ C. spec. 3_2163 G2
C. spec.4_2174/ C. spec. 4_2173 / C. spec. 4_2175 G3
C. aguilari_2158 G4
C. aguilari_2161/ C. aguilari_2160 G5
C. aguilari_2159 G6
C. arigonoides_2181 / C. arigonoides_2180 G7
C. gasulli_2201 G8
C. gasulli_2202 G9
C. gasulli_2203 G10
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C. granatensis_2172 | C. granatensis_2171 Gl11
C. granatensis_2165 / C. granatensis_2166 GI12
C. granatensis_2168 / C. granatensis_2167 G13
C. granatensis_2170 / C. granatensis_2169 Gl4
C. guiraoensis_2176 | C. guiraoensis_2177 Gl15
C. ingae_2195/ C. ingae_2197 | C. ingae_2196 Gl6
C. marjae_2183 / C. marjae_2182 / C. marjae_2184 G17
C. pseudavenacea_2194 | C. pseudavenacea_2193 Gl18
C. soleri_2157 / C. soleri_2155/ C. soleri_2156 G19
C. spec. C_2179 / C. spec. C_2178 G20
C. spec. B_2164 G21
C. spec. D_2186/ C. spec. D_2185 G22
C. spec. E_2188/ C. spec. E_2189 / C. spec. E_2187 / C. spec. E_2190 G23
C. spec. F_2191/ C. spec. F_2192 G24
C. spec. G_2199 / C. spec. G_2198 G25
C. spec. G_2200 G26
C. spec. H_2204 G27
C4
C. altimirai_2205 Gl
C. bigorriensis_2206 G2
C. bigorriensis_2207 G3
C. centralis_2208 G4
C. ripkeni_2209 G5
C. ripkeni_2210 G6
C. ripkeni_2211 G7
C. tenuimarginata_2212 G8
C. tenuimarginata_2213 G9
C5
C. avenacea_2250/ C. avenacea_2251 Gl
C. avenacea_2252 G2
C. avenacea_2255 G3
C. avenacea_2254 G4
C. avenacea_2253 G5
C. calpica_2216 / C. calpica_2214/ C. calpica_2215 G6
C. calpica_2219 G7
C. calpica_2220 G8
C. calpica_2217 / C. calpica_2218 G9
C. calpica_2222 | C. calpica_2223 G10
C. calpica_2224 Gl1
C. calpica_2221 GI2
C. calpica_2225 Gl13
C. calpica_2226 Gl4
C. cliendentata_2230 / C. cliendentata_2229 Gl15
C. cliendentata_2228 | C. cliendentata_2227 Gl6
C. kobeltoides_2236 G17
C. kobelti_2237 | C. kobelti_2243 GI18
C. kobelti_2240 / C. kobelti_2239 G19
C. kobelti_2241 G20
C. kobelti_2244 G21
C. kobelti_2238 G22
C. kobelti_2245 | C. kobelti_2246 G23
C. lusitanica_2247 | C. lusitanica_2248 G24
C. kobelti_2242 G25
C. lusitanica_2249 G26
C. spec.1_2231 G27
C. spec.1_2235/C. spec.1_2234 G28
C. spec. 12232/ C. spec.1_2233 G29
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Supplementary Material S5. Specimen composition of the putative species tested

with BPP.

e )

= TETE]

T e 7

TOTT qmssd )

1oz apessd 7

oo s 7

ss1z s )

1z 0 wds 7

61z anduy 1)

a1z anduy 1)

s617 andy 1)

T T
61T nammusanpras 1)

1eds

sjnsnd 7y

n ey

smifuy 7y

remumpnzrd 7

1=

L]

nadsy

andiur 7y

narusanprzed 7

SEIT TRIsIAp T
BEIT TRIsIEp T

{qre) vawuaaE 7 {q7T) P T s qw=ds) e
IR T) 1T s w )
sy aeds
Rl ] BIUOREN] T} e )
ey
aeds qdsy T
[CUSE S bl AP T TAPESY T
£RIT anlow 7) o 7y anfimw 7y
TRIT anlimw 7}
1BIT sappoundun 7
proundian T o
ORIT sappoundun 7 - 2 FERIRE Y
(B IREgey T THR4OY T TRy T 6217 0l 1)
pmeds T 3o -
Borz o s 2 2 . ?
£01E ssunongnd 7y
- P snuRonand *
aglE ssumongnd 7y 2 " i )
TP 7} TRy T TR ) iz sp 1)
vl rads Ty 11z swEps 1)
OIIT SWapwase 7}
kel o e ousmmd 1) 601z SEpE 7
(#)e-smapmunad - a-sisuapmnd
LI wruamuEd 7 #e ) E
orr s 7 P
&91T s 7
~ I ipprwsummd T
- - - §91T Trusmnd 1) —
9 2 2 £91T Trusmund 7y =
S9IT mrusnund 7 g smmapEund )
- Rz :
g 5 s g, VAR
o 7y verz g weds a-ads aeds
Ul B yz-mapdpn 7 Tnydy-epdios 7 Yo ) o1z £ s 7
- ods ks 7
Bade 3 Tonz € s ) At ® o
1o €17 mmpdrwmE 7) [ — gEuEmwm ) 191z 7y BGOT 435 7 w7}
I awudiEs 7 TIT mmdrwmE 7) - e ) 081z i 7 J—— J— LBOT 45 ey 7)
" 2 o ) T ey 7 51T pmpnde ) = S BG0L 45 T R 7
e D) el s ore nﬁ “ sy Ty P pEgum Ty a7 spEguD ) EH.E,.M“ “
(PP e e 73 arpde 7 S w1z p— 4
LT sEwLedg 7 SEIT 1308 )
—— S ads
e ) e 7 oange sy 1) i i i i veiz T wds - R v 2
ST PR 7 e 7 g 7 w1z T eds T © -
" " nampads smdnosd ausmaayg simdnost o waumady surdnosd aapanoey_ séundnasd o sHupdnosd ey
) ¥ £

100



Supplementary Material. Chondrina genus in the Iberian Peninsula

OUTGROUPS

™

0.06

36
. xa riosensis 2137

c a vmum( 2150
2152

1=

.

59
salari 2160
. ogultart 2161

B 2164
ptensis 2165
sranatensis_2

& granatensis 2167

A

5

erandionss 2169
ranatensis 2170
€ rnatensis 2171
ranatesis, 2172 e
nonspec. 4 2
s s

.~_’§
£

0763

e G e

" spec. H 2

204
€ altimirai_2205 - »
— C. higorriensis 22
o ——1—C bigomiemsis 207
‘[_- ralis 2208

C. calpica 2222
5

. calpica_2226
€ et
C elendenta

eliende
'_chnnm...u(.uum By
comiabroce
175 w1 - C. (ulm;lmx‘u(lmlulu
A2 camabroceidentalls
— — C kobeltoides 2236

C_lobel
I——C( kobel
M & kabeli 2239

kobel

7 g C ko
19 v LC kobelti 2732
€. Hobelt 2233

kobelii 2244
“"{g ioiein 3348

Supplementary Material S6. Phylogenetic reconstruction obtained from the
Mitochondrial Phylogenetic tree (COI + 16S gene fragments). Numbers on the
nodes correspond to BI posterior probabilities and ML bootstrap values,

respectively. Fully supported nodes are marked with an asterisk.
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respectively. Fully supported nodes are marked with an asterisk.
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Supplementary Material S8. Number of groups obtained for different prior
maximal distances (P) in ABGD. Selected result is highlighted in grey.

p Groups
0.0010 115
0.0017 115
0.0027 115
0.0046 115
0.0077 114
0.0129 90
0.0215 49
0.0359 23
0.0599 1

Supplementary Material S9. Chondrina species names after Gittenberger (1973)
and Kokshoorn and Gittenberger (2010). The new proposal based on the current
study is also included.

Gittenberger 1973

Kokshoorn & Gittenberger 2010

Current study and S Valdeolmillos ef al. 2021

C. aguilari Altimira, 1967

C. aguilari Altimira, 1967

C. altimirai Gittenberger, 1973 C. altimirai Gittenberger, 1973 C. altimirai Gittenberger, 1973
C. farinesit arigonis (Rossmassler, 1839) €. arigonis (Rossmassler, 1859) C. farinesit arigonis (R ler, 1839)
C.arig Kokshoorn & Gittenberger, 2010 C.arig Kokshoorn & Gittenberger, 2010
C.ascendens (Westerlund, 1878) C. ascendens (Westerlund, 1878) C. farinesii ascendens (Westerlund, 1878)
C.avenacea (Bruguiére, 1792) C. avenacea (Bruguiére, 1792) C. avenacea (Bruguiére, 1792)
C. bigorriensis (Des Moulins, 1833) C._ bigorriensis (Des Moulins, 1833) C. bigorriensis (Des Moulins, 1833)
C. calpica (Westerlund, 1872) C. calpica (Westerlund, 1872) C. calpica (Westerlund, 1872)
C. cantabroccidentalis Somoza-Valdeomillos &Vizquez-Sanz 2021
C. centralis (Fagot, 1891) C._ centralis (Fagot, 1891) C. centralis (Fagot, 1891}
C. dertosensis (Bofill, 1836) C. farinesii arigonis (Ro ler, 1859)
C. farinesii (Des Moulins, 1833) C. farinesii (Des Moulins, 1833) C. farinesii (Des Moulins, 1833)
C_ gasulli Gittenberger, 1973 C. gasuili Gittenberger, 1973 C. gasulli Gittenberger, 1973
C._ granatensis Alonso, 1974 C._ granatensis Alonso, 1974
C. guiraoensis Pilsbry, 1918 C. guiraoensis Pilsbry, 1918
C. ingae Kokshoorn & Gittenberger, 2010 C. ingae Kokshoorn & Gittenberger, 2010
C._jumillensis (L. Pfeiffer, 1853) *
lcéf;bek‘ cliendeniata Gittenberger, €. cliendentata Gittenberger, 1973 €. cliendentata Gittenberger, 1973
I - I - C._ kobelti (Westerlund, 1887)
C. kobelti (Westerlund, 1887) C. kobelti (Westerlund, 1887) C_ Fobaltt ordunansic Pilstry, 1918
C. kobeltoides Gittenberger, 1973 C. kobeltoides Gittenberger, 1973 C. kobeltoides Gittenberger, 1973
C. lusifanica (Pfeiffer, 1848) C._ lusifanica (Pfeiffer, 1848) C._ lusitanica (Pfeiffer, 1848)
C. maginensis Arrébola & Gomez, 1998 C. maginensis Arrébola & Gomez, 1998
C. mariae Kokshoorn & Gittenberger, 2010 C. marjae Kokshoorn & Gittenberger, 2010
C. massotiana (Bourguignat, 1863) o _ R .
C.farinesil sexplicata (Bofill, 1386) C_ massotiana sexplicata (Bofill, 1386) €. farinesii massotiana (Boorguignat, 1863)
C. pseudavenacea Kokshoorn & Gittenberger, 2010 C. pseudavenacea Kokshoorn & Gittenberger, 2010
C. ripkeni Gittenberger, 1973 C. ripkeni Gittenberger, 1973 C. centralis ripkeni Gittenberger, 1973
C. soleri Altimira, 1960 C. soleri Altimira, 1960
C. rginata (Des Moulins, 1835)  C. ginata (Des Moulins, 1835) C. ginata (Des Moulins, 1835)
Chondrina spec. 1 C. farinesii (Des Moulins, 1833)
Chondrina spec. 2 Chondrina spec. 2
Chondring spec. 3 Chondring spec. 3
Chondrina spec. 4 Chondrina spec. 47
Chondrina spec. 5 C_farinesii (Des Moulins, 1835)
Chondring spec. 6 C. farinesii massotiana (Bourguignat, 1863)
Chondring spec. A
Chondrina spec. B
Chondring spec. C
Chondring spec. D
Chondrina spec. E
Chondring spec. F
Chondring spec. G
Chondrina spec. H
* Not included in this study
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Discussion. Taxonomic update of Chondrina genus in the Iberian Peninsula

Actualizacion taxonomica del género Chondrina
Reichenbach, 1828 en la peninsula ibérica, con la
descripcion de 11 nuevas especies y reinterpretacion
de la especie politipica C. farinesii

La propuesta de ordenacién taxonémica que hemos seguido en este capitulo y las
relaciones filogenéticas entre taxones, se han basado en los capitulos previos 1-3.
Ademas, a la hora de delimitar los taxones con rango de especie y de subespecie,
nos hemos basado en los resultados de los analisis de delimitacion de especies de
los capitulos 2 y 3. La metodologia empleada para la obtencidn de las relaciones
filogenéticas, basada en dos genes mitocondriales y dos nucleares, asi como los
distintos métodos de delimitacion de especies (ABGD, Stacey, BPP) estan
extensamente expuestos en dichos capitulos. La Fig. 1 resume las relaciones
filogenéticas obtenidas en el capitulo 3 de la presente Tesis para los 4 loci
concatenados, colapsado para los siete grupos principales de Chondrina, y que
denominamos: maginensis, farinesii, soleri, granatensis + gasulli, tenuimarginata,
kobelti y avenacea. Los numeros que aparecen en los nodos reflejan las
probabilidades a posteriori para los andlisis de Inferencia Bayesiana (Bayesian
Inference, BI) y los valores de soporte de los andlisis de Mdxima Verosimilitud
(Maximum Likelihood, ML).

The proposed taxonomic arrangement followed in this chapter and the
phylogenetic relationships between taxa are based on previous chapters 1-3. The
methodology used to obtain the phylogenetic relationships, based on two
mitochondrial and two nuclear genes, as well as the different methods of species
delimitation (ABGD, Stacey, BPP) are extensively described in these chapters.
Fig. 1 summarizes the phylogenetic relationships obtained in chapter 3 of the
present Thesis for the 4 concatenated loci, collapsed for the seven main groups of
Chondrina, and which we named: maginensis, farinesii, soleri, granatensis +
gasulli, tenuimarginata, kobelti and avenacea. The numbers appearing at the
nodes reflect the a posteriori probabilities for Bayesian Inference (BI) analyses
and the support values for Maximum Likelihood (ML) analyses.
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— OUTGROUPS

Grupo maginensis

< Grupo farinesii
1/81
Grupo aguilari
1/89 I 5
0.05 subs./site 1/94
=1 0.99 /68 ‘
Grupo granatensis

Grupo fenuimarginata

2%
W

Grupo kobelti

Gl'lll)() avendacea

Figura 1. Reconstruccién filogenética modificada del capitulo 3 de la
presente Tesis, para el arbol multilocus y obtenida por inferencia bayesiana.
Los principales grupos se presentan colapsados. Los nameros en los nodos
corresponden a las probabilidades a posteriori de BI y los valores de soporte
de ML, respectivamente.
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Para cada taxén se indican sus sindnimos, siempre que se hayan producido
cambios con respecto a la obra de revisién de los Chondrinidae efectuada por
Gittenberger (1973), que ha sido tomada como obra de referencia. En los casos
en que la sinonimia se ajusta a la publicada por Gittenberger (1973) nos hemos
limitado a indicarlo, evitando su repeticién. Se expone una descripcion de la
concha, destacando las diferencias y semejanzas con especies similares y se define
su darea de distribucion. De todas las especies tratadas, su descripcién se
acompana de alguna fotografia de la concha.

Las conchas se fotografiaron utilizando una cdmara digital acoplada a un
microscopio estereoscopico de luz (S8APO de Leica Microsystems) y se
procesaron con el paquete informatico Leica LAS V3.7, que se utiliza para
fusionar diversos planos focales. Los parametros de la concha (altura, anchura y
altura/ancho de apertura) se midieron utilizando el software del propio
microscopio estereoscopico o un calibre de precision.

El material utilizado proviene de las colecciones de moluscos terrestres
conservadas en el Laboratorio de Zoologia de la Universidad del Pais Vasco
(UPV/EHU). Esta coleccion se ha ido enriqueciendo desde 2010 hasta 2021 con
la recoleccion de nuevos ejemplares que han sido conservados en etanol al 96%
para su utilizacion en estudios de secuenciaciéon de ADN. Ademads, se ha contado
con la coleccion de moluscos de Chondrina del Museu Valencia d’Historia
Natural de Valencia. Por otro lado, se han consultado las colecciones de moluscos
terrestres del Museu de Ciencies Naturals de Barcelona y del Museo Nacional de
Ciencias Naturales de Madrid.

En la tabla 1 se presenta la nomenclatura utilizada en este trabajo, basada en los
resultados discutidos en los capitulos 2 y 3. De todas las especies nuevas
pendientes de descripcion se ha seleccionado material tipo (holotipo y paratipos).
Los cddigos asignados por los museos para dicho material estd pendiente de
obtenerse a expensas de que la informacion de este capitulo esté aceptada para su
publicacion.
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Tabla 1. Nomenclatura de las especies y subespecies de Chondrina utilizada en este
trabajo.

Especies

C. aguilari Altimira, 1967

C. altimirai Gittenberger, 1973

C. arigonoides Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. avenacea (Bruguiére, 1792)

C. bigorriensis (Des Moulins, 1835)

C. calpica (Westerlund, 1872)

C. cantabroccidentalis Somoza-Valdeomillos & Vazquez-Sanz 2021
C. centralis centralis (Fagot, 1891)

C. centralis ripkeni Gittenberger, 1973

C. cliendentata Gittenberger, 1973

C. farinesii arigonis (Rossmissler, 1859)

C. farinesii ascendens (Westerlund, 1878)

C. farinesii farinesii (Des Moulins, 1835)

C. farinesii massotiana (Bourguignat, 1863)

C. gasulli Gittenberger, 1973

C. granatensis Alonso, 1974

C. guiraoensis Pilsbry, 1918

C. ingae Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. kobelti kobelti (Westerlund, 1887)

C. kobelti ordunensis Pilsbry, 1918

C. kobeltoides Gittenberger, 1973

C. lusitanica (Pfeiffer, 1848)

C. maginensis Arrébola & Gomez, 1998

C. marjae Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. pseudavenacea Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. soleri Altimira, 1960

C. tenuimarginata (Des Moulins, 1835)

C. spec. 1 sensu Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. spec. 2 sensu Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. spec. 3 sensu Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. non-spec. 4

C. spec. 5 sensu Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. spec. 6 sensu Kokshoorn & Gittenberger, 2010

C. spec. A

C. spec.
C. spec.
C. spec.
C. spec.
C. spec.
C. spec.

T O =@oHgow

C. spec.
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1. Sistematica de las especies del género
Chondrina de la peninsula ibérica

1.1 Grupo maginensis

Este grupo contiene Unicamente a C. maginensis. La morfologia de su concha se
asemeja, en ciertos caracteres, a la de las especies de Rupestrella Monterosato,
1894 y, en ocasiones, se ha clasificado dentro de este género. Sin embargo, tras
los estudios genéticos se ha ratificado su pertenencia al género Chondrina siendo
el grupo hermano (Fig. 1) del resto de especies del género.

1.1.1 Chondrina maginensis Arrébola y Gomez, 1998

Chondrina maginensis J. Arrébola y B.]J. Gémez, 1998, Iberus, 16 (2): 110; Figs.
1D, 2B.

Descripcion (Figs. 6A-B): Concha muy esbelta, cdnico-alargada no fusiforme, de
color pardo claro. De 5,5 a 7,0 mm de altura y entre 1,8 y 2,0 mm de didmetro.
Espira formada por vueltas muy convexas y provistas de céstulas finas y
regularmente distribuidas. Pared cervical ligeramente céncava en su zona media.
Ombligo relativamente ancho. Base de la concha redondeada. Desembocadura,
en vista lateral, apenas oblicua al eje longitudinal de la concha.

Abertura ovalado-cuadrangular, en forma de U, con los bordes palatal y
columelar sub-paralelos. Borde peristomal blanco, no engrosado, reflejado sélo
de forma muy débil en las zonas palatal y basal y algo mds ampliamente en la zona
columelar. Borde palatal ligeramente concavo. Base de la boca redondeada. De
los seis pliegues aperturales, unicamente el angular llega al borde peristomal.
Pliegue angular corto y poco elevado, que puede dar lugar a un pequefio
engrosamiento en su unién con el borde derecho de la abertura. Lamela parietal
alta y sumergida, finalizando por debajo del extremo interno del pliegue angular.
Lamela columelar de la misma altura que la parietal. Infracolumelar muy poco
elevada. Ninguno de los pliegues columelares sobrepasa la columela hacia el
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exterior. Palatal superior y palatal inferior cortos y muy separados entre si.
Sistema palatal fuertemente desplazado basalmente, de forma que el palatal
inferior aparece en posicion casi infrapalatal, enfrentado al infracolumelar. En
ejemplares de denticiéon muy reducida, los pliegues palatales y el infracolumelar
pueden ser muy débiles o incluso inexistentes.

Sus principales caracteres distintivos son, su forma cénico-alargada no fusiforme,
sus costulas finas y regulares, y su abertura estrecha, ovalado-cuadrangular con
el borde palatal ligeramente concavo. Los pliegues palatales estin poco
desarrollados y desplazados basalmente. También destaca lo reducido de su
didmetro, ya que conchas con hasta 8 % vueltas no superan los 2,0 mm de
didmetro; esto hace que la relaciéon H/D sea la mayor de todo el género, con
valores comprendidos entre 3,0 y 3,5. Las especies mds cercanas
morfologicamente son Chondrina granatensis y Chondrina calpica calpica, que
son igualmente las mas cercanas geograficamente. Comparte con ellas la fuerte
escultura de la concha, la débil reflexion del peristoma y el desplazamiento basal
de la denticién palatal, pero se diferencia facilmente por la forma general de la
concha.

Distribucién geografica. Especie endémica de Andalucia oriental, que presenta
un area de distribucién muy restringida. Habita en Sierra Magina y sus
estribaciones, en la provincia de Jaén (Arrébola and Gomez, 1998). Ademas, en
el capitulo 3 de la presente Tesis se citan del mirador de La Atalaya, Zuheros, en
Coérdoba, a partir de ejemplares cedidos por J. S. Torres-Alba y F. Vazquez.
Ambas poblaciones estdn separadas por una distancia de unos 90 km (Fig. 2). Las
localidades donde ha sido encontrada estan situadas a 600-800 m de altitud.
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Figura 2. Mapa indicando la procedencia de los especimenes analizados de los

grupos maginensisy farinesii.

1.2 Grupo farinesii

En la revision de la familia Chondrinidae realizada por Gittenberger (1973), C.
farinesii es considerada una especie politipica, conteniendo tres subespecies: C. f.
arigonis, C. f. farinesii y C. f. sexplicata. Posteriormente, (Alonso-Alonso, 1974)
incorpora una cuarta subespecie: C. f. granatensis. Tradicionalmente, dentro de
C. f. farinesii se han clasificado las poblaciones de Chondrina de denticién
reducida. Tras los recientes estudios moleculares del género (Kokshoorn et al.,
2010; capitulo 3 de la presente Tesis) queda patente que la reduccion de los
pliegues aperturales es un fendmeno que ha ocurrido varias veces en diferentes
linajes en Chondrina, por lo que no debe usarse por si s6lo para la clasificacion
de las especies. Estos mismos estudios moleculares demuestran, ademas, que
Chondrina granatensis no estd relacionada con C. farinesii. Los estudios de
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secuenciacién del COI (Kokshoorn et al., 2010) recogen a C. farinesii como un
grupo parafilético, relacionado muy estrechamente con C. ascendens, C.
massotiana sexplicata, C. dertosensis, C. arigonis y Chondrina spec.1 (siguiendo
la nomenclatura de Kokshoorn and Gittenberger, 2010). En el capitulo 3 de la
presente Tesis, se incluyen poblaciones adicionales y nuevos genes
mitocondriales y nucleares, obteniéndose tanto para el COI como para el estudio
multilocus esta misma agrupacion, en la que quedarian también recogidos los
ejemplares analizados de C. massotiana massotiana. Por tultimo, Chondrina spec.
5y Chondrina spec. 6, caracterizadas inicamente por la morfologia de la concha
en Kokshoorn and Gittenberger (2010) quedan también incluidas dentro de esta
gran agrupacion monofilética.

Los diferentes analisis de delimitacién de especies realizados en el capitulo 3 de
la presente Tesis recogen a todos estos taxones como una tnica especie, por lo
que no parece justificado seguir considerando a C. arigonis, C. ascendens, C.
dertosensis, C. farinesii y C. massotiana, como especies distintas. En funcion de
los nuevos datos genéticos, unidos a criterios morfologicos y biogeograficos,
proponemos volver a la clasificacion tradicional de considerar C. farinesii como
una especie politipica, conteniendo varias subespecies, que pasarian a
denominarse: C. farinesii arigonis, C. f. ascendens, C. f. massotianay C. f. farinesii.
Estos cuatro taxones presentan rangos de distribucién propios (Fig. 2), si bien
varios de ellos son altamente polimoérficos en lo correspondiente a la morfologia
de la concha. Las escasas distancias genéticas existentes entre ellos, son un
indicador de una reciente especiacion, lo cual quedaria nomenclaturalmente
resaltado por esta designacién como subespecies. Por otro lado, En el capitulo 3
de la presente Tesis se identifica un quinto linaje bien diferenciado dentro de C.
farinesii, que retine ejemplares procedentes de Navajas en Castellon y de Sta. Cruz
de Moya en Cuenca, junto a ejemplares de Chondrina spec. 5 (siguiendo la
nomenclatura de Kokshoorn and Gittenberger, 2010) de Bejis, en Castellon (Figs.
7A-D). Creemos necesario tener datos de mas poblaciones de C. farinesii antes
de crear nuevos taxones dentro de este complejo, pero estos ejemplares podrian
constituir una subespecie diferente de las 4 aqui mencionadas. Seria también
importante estudiar su relacion con C. f. arigonis (forma dertosensis) con la que
existe en localidades muy cercanas a las aqui mencionadas. La posible
consideracion de C. f. dertosensis y de C. f. sexplicata como subespecies propias,
se discute en C. f. arigonis y C. f. massotiana, respectivamente.
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Las poblaciones del morfo farinesii, situadas al sur del Valle medio del Ebro, en
el Sistema Ibérico (Fig. 2), constituyen una especie diferente, tal y como lo
demuestran los estudios genéticos y de delimitacién de especies realizados en el
capitulo 3 de la presente Tesis. Ha sido denominada como C. spec. A y se
encuentra en proceso de publicacion.

1.2.1 Chondrina farinesii farinesii (Des Moulins, 1835)

Pupa farinesii Des Moulins, 1835: 156. (Locus typicus: La Preste, Pyrénées-
Orientales, Francia).

Pupa farinesii b dentiens Moquin-Tandon, 1856: 359. (Locus typicus: La Preste,
Pyrénées Orientales, Francia).

¢ Pupa microdon Westerlund, 1887: 104. (Locus typicus: Montserrat, Barcelona,
Espaia).

Chondrina farinesii farinesii; Gittenberger, 1973 [part.]: 213.

Chondrina farinesii; Kokshoorn and Gittenberger, 2010 [part.]: 31.

Descripcion (Figs. 61-K): Concha conica, ligeramente fusiforme, de color pardo
claro u oscuro. Entre 4,2 a 7,9 mm de altura y con 1,8 a 3,0 mm de anchura. Espira
formada por 5 % a 8 Y% vueltas fuertemente convexas y con estrias de distribucion
regular, o irregular. Ultima vuelta ligeramente aplanada o curvada, con la base no
aquillada.

Abertura oval o redondeada, con el borde palatal ligeramente convexo o
aplanado. Base de la concha redondeada, con el borde columelar dando paso de
forma progresiva al borde basal. Peristoma blanco, ligeramente engrosado, no
reflejado. Bordes superiores ligeramente convergentes. La armadura apertural
consiste generalmente en un pequeno pliegue angular, poco elevado, con forma
de pequeno callo blanquecino que se une al borde superior derecho del
peristoma. Ademads, generalmente, aparece un diente columelar y, menos

frecuentemente, uno parietal, estando ambos sumergidos y siendo de poca
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envergadura, con el diente columelar algo mas desarrollado. Menos comunes son
los ejemplares totalmente desprovistos de pliegues aperturales.

Se diferencia de otras especies por presentar un peristoma poco o nada reflejado
y apenas engrosado, y por poseer unicamente un pequefio pliegue angular y un
columelar, que no siempre esta presente. Se distingue de C. f. ascendens por tener
una concha en promedio mas pequefa y porque su boca es menos ancha y mas
redondeada, con el borde palatal mas arqueado. C. f. massotiana presenta una
concha cénico-alargada, mucho mas esbelta y, generalmente, presenta pliegues
angular, parietal y columelar. De las formas con peristoma engrosado y denticién
apertural desarrollada (morfo arigonis) es muy facilmente diferenciable. De las
formas con denticién mas reducida y peristoma menos engrosado de C. f. arigonis
(morfo dertosensis) se distingue por la presencia en éstas de una estriacién mas
notoria y regular y porque el peristoma siempre estd algo engrosado. No obstante,
C. f. farinesii es muy dificil de diferenciar morfolégicamente de algunos
ejemplares de denticién muy reducida y peristoma no engrosado de C. f. arigonis,
recolectados en las provincias de Tarragona, Castellon y SE de Teruel.

Distribucién geografica: Esta subespecie se distribuye por el SE de Francia y NW
de la peninsula ibérica (Fig. 2). Segun la filogenia mostrada en el capitulo 3 de la
presente Tesis, las poblaciones de C. f. farinesii situadas en el norte de Girona,
entre Beuda (comarca de La Garrotxa) y Camproddén (comarca de Ripollés),
constituyen junto con los topotipos de La Preste en el sur de Francia una
agrupacion monofilética. Otras poblaciones de las comarcas catalanas de La Selva
y Berguedd también pertenecen a esta subespecie, aunque los estudios
moleculares no han podido recoger su monofilia. La distribucién geografica de
este taxon puede estar mas extendida por el interior de Catalufa y de esta forma
consideramos, aunque con dudas, que el taxén nominal Pupa microdon, descrito
del macizo de Montserrat podria pertenecer a esta subespecie, segun se desprende
del estudio morfoldgico del lectotipo. Hacia el norte se extiende ampliamente por
el SE de Francia. Asi, los ejemplares de Gorges de Galamus (Aude, Francia)
quedan agrupados dentro del clado de C. f. farinesii en los estudios del COI
(Kokshoorn and Gittenberger, 2010; capitulo 3 de la presente Tesis).

Comentarjos: Kokshoorn and Gittenberger (2010) restringen el nombre
Chondrina farinesii a las poblaciones de denticion reducida englobadas dentro
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del filogrupo de C. farinesii y que se corresponden con las caracteristicas
conquioldgicas expuestas aqui para este taxon. En el capitulo 3 de la presente
Tesis se restringe aun mds el nombre de C. farinesii farinesii. En ambas
reconstrucciones filogenéticas, C. f. farinesii constituye un grupo parafilético.

1.2.2 Chondrina farinesii ascendens (Westerlund, 1878)

Pupa jumillensis var. ascendens Westerlund, 1878: 179. (Locus typicus: St. Béat,
Haute Garonne, Francia).

Chondrina spec. 1; Gittenberger, 1973: 228.

Chondrina falkneri Gittenberger, 2002: 41. (Locus typicus: Gorge du Quiers Mort,
5 km SE de St. Laurent-du-Pont, cerca del Pic de Oeillette, Isére, Francia).

El resto de la sinonimia aparece recogida en Gittenberger (1973) para C.
ascendens.

Descripcion (Figs. 8A-D): Concha coénico-alargada, a veces ligeramente
fusiforme, de color pardo oscuro. Entre 5,6 y 9,5 mm de altura y de 2,3 a 3,1 mm
de didmetro. Espira formada por vueltas muy convexas, de estriacién fina e
irregular, pudiendo aparecer también conchas practicamente lisas. Pared cervical
bien curvada. Base de la concha no aquillada.

Abertura cuadrangular, con los bordes palatal y columelar sub-paralelos y la base
bien redondeada. Peristoma engrosado de débil a fuertemente, aplanado, no
reflejado. Armadura bucal muy fuertemente reducida, de forma que
generalmente no existen mds que un pequefio pliegue angular y otro columelar,
pequenio y muy sumergido. En algunos ejemplares puede existir, ademads, un
pliegue parietal. Los ejemplares de algunas poblaciones del norte de Huesca, (alto
valle del Essera, Benasque y Escales de Sopeira, en Nogueira Ribagor¢ana)
presentan un peristoma muy engrosado y una denticién mds desarrollada (Fagot,
1888; Gittenberger, 1973: fig 137; presente trabajo: Figs. 8A-B), donde ademas de
unos pliegues angular, parietal y columelar prominentes, contienen un diente
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infracolumelar, y dos pliegues palatales, palatal superior y palatal inferior con
forma de lamelas bien desarrolladas o como débiles impresiones blanquecinas.
Algunos ejemplares de Escales de Sopeira presentan también un infrapalatal y,
menos frecuentemente, un suprapalatal.

Se distingue de otras especies ibéricas por lo reducido de su armadura bucal. De
C. f. farinesii, se diferencia por su mayor tamafio y por su abertura menos
redondeada, con los bordes palatal y columelar subparalelos, asi como por tener
los bordes superiores del peristoma menos convergentes. Ademads, en C. f.
farinesii, el peristoma nunca estd tan engrosado. C. f. massotiana y C. f. arigonis
(morfo dertosensis) presentan generalmente un pliegue parietal, siendo la
primera especie siempre mas esbelta y la segunda teniendo una estriacion de la
concha mds marcada y més regularmente distribuida.

Distribuciéon geografica. Especie ampliamente distribuida por la region
pirenaico-cantabrica, habitando en ambas vertientes de Pirineos. En la norte se
extiende desde el Valle de Aspe en Pyrénées Atlantiques hasta Ussat-les-Bains en
Ariége (Gittenberger, 1973). En la vertiente sur estd mds extendida, teniendo su
limite oriental en el Valle del Noguera Pallaresa, en Lleida (Bofill and Haas, 1920),
y llegando a través de los valles pirenaicos y pre-pirenaicos de Huesca y Navarra
hasta los Montes Vascos y La Rioja, por el oeste (Altonaga et al., 1994), con su
extremo occidental situado en la Sierra de La Tesla, en el norte de Burgos. Desde
el extremo oriental de Navarra, hasta el limite occidental de su area de
distribucidn, aparece restringida a la vertiente mediterrdnea, estando por tanto
ausente de la vertiente cantdbrica (Fig. 2). No hemos encontrado esta especie en
las Sierras de Gorbea, Urbia y Aralar (Montes Vascos), donde parece estar
sustituida por Chondrina centralis ripkeni. Fuera de la peninsula ibérica existen
algunos nucleos poblacionales en la region de Grenoble y de Vercors, en Francia,
separados de las poblaciones pirenaicas por mas de 350km.

Comentarios: En la revisién del género Chondrina efectuada por Gittenberger
(1973), este taxon ha sido considerado como una especie propia. Kokshoorn and
Gittenberger (2010) llegan a la misma consideracion en virtud de los estudios
moleculares efectuados por Kokshoorn et al. (2010). Los analisis de secuenciacion
de un mayor nimero de muestras del complejo C. farinesii, junto con los
diferentes analisis de delimitacion de especies efectuados y mostrados en el
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capitulo 3 de la presente Tesis, indican que este taxon debe quedar incluido
dentro de C. farinesii. En funcion de las diferencias morfoldgicas, de su rango de
distribucion y de los resultados moleculares, se justifica su consideraciéon como
subespecie dentro de este complejo. En estudios genéticos en realizacién, hemos
incluido topotipos de C. falkneri, los cuales quedan dentro de C. ascendens (datos
no publicados), lo que nos lleva a proponer, de acuerdo con Welter-Schultes
(2012) el nombre de C. falkneri dentro de la sinonimia de C. ascendens.

Dentro de su drea de distribucién habita simpatricamente con C. avenacea, C.
bigorriensis y C. tenuimarginata. Por el contrario, parece mostrar vicarianza con
C. centralis ripkeni. En Gorge du Quiers (Alpes franceses), coexiste con C.
avenacea.

1.2.3 Chondrina farinesii massotiana (Bourguignat, 1863)

Pupa massotiana Bourguignat, 1863: 61 (Locus typicus: Sant Julia de Loria,
Andorra).

Pupa penchinatiana Bourguignat, 1863: 62 (Locus Typicus: Sant Julia de Loria,
Andorra).

Pupa penchinatiana Bourguignat, 1863: 62 (Locus typicus: Sant Julid de Loria,
Andorra).

Pupa farinesii var. obesa Bourguignat, 1863: 59 (Locus typicus: Sant Julia de Loria,
Andorra).

Pupa farinesii var. subcarinata Bourguignat, 1863: 59 (Locus typicus: Sant Julia de
Loria, Andorra).

Pupa jumillensis var. biplicata Bourguignat, 1863: 60 (Locus typicus: Sant Julia de
Loria, Andorra).

Pupa pulchella Bofill, 1886: 161 (Locus typicus: Entre Pont de Montanyanay Ca’n
Quinquilla (Montsech), Huesca, Espafia). Non Pupa pulchella Moquin-Tandon,
1856.
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Pupa penchinatiana var. sexplicata Bofill, 1886: 160. (Locus typicus: Pont de
Montanyana, valle del Noguera Ribagor¢ana, Huesca, Espaiia).

Pupa ilerdensis Fagot, 1888: 128. (Locus typicus: Figuerola d’Orcau, Lleida, Spain).
Pupa sexplicata var. minor Haas, 1926: 292. (Locus typicus: Ager, Lleida, Espaia).

Chondrina (s.s.) pulchella agerensis Altimira, 1967:24 (Locus typicus: Port d’Ager,
Lleida, Espana).

Chondrina (s.s.) pulchella bofilliana Altimira, 1967:24 (Locus typicus: Congost
d’Erinya, Lleida, Espaia).

Chondrina (s.s.) pulchella montsiciana Altimira, 1967:24 (Locus typicus: Port
d’Ager, Lleida, Espaiia).

Chondrina farinesii farinesii; Gittenberger, 1973 [part]: 213. Not Des Moulins,
1835.

Chondrina farinesii sexplicata; Gittenberger, 1973: 221.
Chondrina massotiana massotiana; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 31.
Chondrina massotiana sexplicata; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 32.

Chondrina spec. 6; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 40. (28 km NNE de Artesa
de Segre, 4 km SSW de Santa Lis, Lleida, Espafia).

Descripcion (Figs. 7E-L): Concha coénico alargada, esbelta o muy esbelta, conico-
alargada apenas fusiforme, con la tltima vuelta mas ancha que la penultima, de color
pardo oscuro. De 4,3 a 7,2 mm de altura y entre 1,7 y 2,6 mm de didmetro. Espira
formada por vueltas convexas, provistas de finas estrias transversales, de distribucion
irregular. Pared cervical aplanada o ligeramente convexa. Base de la concha redondeada.
Abertura ovalada, con el borde palatal curvado. Peristoma discontinuo, de bordes
muy convergentes. Borde del peristoma blanquecino, fragil, ligeramente
engrosado, ligeramente reflejado. Abertura presentando generalmente tres
pliegues (morfo massotiana). Pliegue angular con forma de lamela desde
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prominente hasta con forma de una débil impresion blanquecina. Pliegue parietal
pequefo y sumergido. Columela generalmente con un nitido diente columelar,
de desarrollo similar al parietal. En algunas poblaciones, los ejemplares muestran
uno o dos pequeiios pliegues palatales, apenas insinuados, con el palatal superior
algo mds largo que el palatal inferior y desplazados basalmente con respecto al
sistema parieto-columelar; no obstante, lo mas frecuente es que no existan
pliegues palatales (Figs. 7E-H).

En la zona pre-pirenaica comprendida entre los rios Segre y Noguera
Ribagor¢ana, las poblaciones de C. f. massotiana presentan una denticién
apertural notablemente mas desarrollada (morfo sexplicata), con 6 pliegues
prominentes: angular, parietal, columelar, infracolumelar, palatal superior y
palatal inferior, con el palatal superior que puede estar curvado hacia arriba hasta
alcanzar el peristoma. Ademads, el peristoma puede estar mds fuertemente
engrosado (Figs. 7]-K).

Se diferencia de otras especies de Chondrina de denticién reducida por su concha
conica-alargada, de esbelta a muy esbelta, apenas fusiforme. Aunque su denticién
es muy variable, siempre presenta un diente angular, un parietal y un columelar.

Distribucién geografica: Esta subespecie es un endemismo de la zona pirenaica y
prepirenaica de Huesca, Lleida, Andorra y extremo noroccidental de Barcelona
(Fig. 2). Se extiende desde el macizo de Pedraforca y Sierra del Cadi hasta el valle
del Essera entre Huesca y Lleida. La cita mas occidental es la indicada por
Kokshoorn and Gittenberger (2010, lam. 9, figs. E1, E2) en Linds de Broto, al
Oeste del rio Ara, en Huesca. El morfo sexplicata ocupa una zona muy concreta
dentro de este rango de distribucidn (Gittenberger, 1973), entre el rio Segre, antes
de su confluencia con el Noguera Pallaresa por el Este, y el rio Noguera
Ribagor¢ana por el Oeste, siendo abundante en las zonas medias y bajas del
Noguera Pallaresa. Las zonas mads altas de este tltimo valle y del Segre estan
ocupadas por el morfo massotiana.

Comentarios: Gittenberger (1973) situaba C. f. massotiana dentro de la sinonimia
de C. f. farinesii y separaba a las poblaciones de denticién muy desarrollada bajo
el nombre de C. farinesii sexplicata. No obstante, Kokshoorn and Gittenberger
(2010), separan C. massotiana como especie propia, dentro de la cual consideran
dos subespecies, diferenciadas morfolégica y geograticamente: C. m. massotiana
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y C. m. sexplicata, si bien no incluyen ejemplares del primer taxén en su estudio
molecular. Los estudios de secuenciacion de ADN del capitulo 3 de la presente
Tesis recogen el estrecho parentesco entre C. m. massotiana y C. m. sexplicata,
junto con Chondrina spec. 6, segin la nomenclatura de Kokshoorn and
Gittenberger (2010), grupo que constituye una entidad monofilética dentro de C.
farinesii. Sin embargo, estos estudios no recogen a ambos taxones como dos
entidades monofiléticas, no mostrando tampoco diferencias genéticas
importantes entre las poblaciones estudiadas de ambos morfos. En funcion de los
resultados filogenéticos hemos optado por englobarlos dentro una unica
subespecie. No obstante, las diferencias morfolégicas entre ambos morfos son
evidentes y existe una notoria, aunque no total separacién geografica entre ellos,
de forma que tampoco excluimos la posibilidad de considerar ambos como
subespecies distintas, basaindose en criterios morfolégicos y biogeograficos. Si se
desea darle rango de subespecie, deberian denominarse como C. f. massotiana y
C. f. sexplicata.

Por otro lado, los ejemplares denominados por Kokshoorn and Gittenberger
(2010) como Chondrina spec. 6 (procedentes de la localidad 28 km NNW de
Artesa de Segre, 4 km SSW de Santa Lis), se agrupan dentro de C. f. massotiana,
tal y como demuestran los resultados del capitulo 3 de la presente Tesis mediante
el estudio molecular de individuos procedentes del Pas de Terradets, en
Camarassa. Por la forma general de la concha (Fig. 7I), muy esbelta, y por la
presencia de tres pequeflos pliegues aperturales (angular, parietal y columelar),
los ejemplares denominados como Chondrina spec. 6 (Kokshoorn and
Gittenberger, 2010, lam. 12, figs K1, K2), se corresponden con C. f. massotiana
de denticion reducida, aunque quedan situados dentro del area de distribucion
del morfo sexplicata, y no se justifica considerar esta forma como un taxén
diferente. No obstante, en algunas localidades del valle del rio Segre, antes de la
confluencia con el Noguera Ribagorgana, aparecen poblaciones conteniendo
ejemplares de ambos morfos y formas intermedias (Figs. 7G, ).

De acuerdo con Cadevall and Orozco (2016), las citas asignadas por diferentes
autores a C. farinesii, dentro de la provincia de Lleida, deben asignarse a C. f.
massotiana.
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Las citas recogidas en Gittenberger (1973) para C. f. farinesii en la provincia de
Huesca (Valle del Essera, Congost de Ventamillo, El Run) y Linds de Broto
(Kokshoorn and Gittenberger, 2010), quedan dentro del rango de distribuciéon de
C. f. ascendens. Seria conveniente hacer un estudio de estas poblaciones de C. f.
massotiana situadas al Oeste del Noguera Ribagor¢ana, ya que en varias de ellas
es muy dificil adscribir los ejemplares a C. f. ascendens o a C. f. massotiana.

Convive con C. aguilariy con C. tenuimarginata.

1.2.4 Chondrina farinesii arigonis (Rossméssler, 1859)

Pupa arigonis Rossmadssler, 1859: 105. (Locus typicus: Pego, Alicante, Espafia).

Pupa dertosensis Bofill, 1886:162. (Locus typicus: Sierra de Card6, Tarragona,
Espaia).

Pupa arigoi Westerlund, 1887: 101. Emendacién injustificada.

Pupa jumillensis var. triplicata Fagot, 1888: 129. (Locus typicus: Sitges, Barcelona,
Espana).

Pupa tarraconensis Fagot, 1888: 129. (Locus typicus: Sitges, Barcelona, Espana).

Pupa (Modicella) arigonis f. isodon Bofill y Aguilar-Amat, 1924: 12. (Locus
typicus: Sierra de Montgd, Alicante, Espafa).

Chondrina (s.s.) dertosensis microstoma Altimira, 1961: 24. (Locus typicus: base
del monte Montsia cerca de Sant Carles de la Rapita, Tarragona, Espaia).

Chondrina (Modicella) jumillensis montrealensis Altimira, 1959: 92 (Locus
typicus: Mont-ral, Tarragona, Espafia).

Chondrina (Modicella) jumillensis unidentata Altimira, 1960: 12. (Locus typicus:
Entrada a la cueva del Ramé, cerca de Llaveria, Tarragona, Espafia).
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Chondrina (s.s.) dertosensis f. bidens, f. espafioli, f. nosae, f. brandti, f. cornudellae,
f. klemmi, triplicata Altimira, 1961: 21-24. Nombres infrasubespecificos
posteriores a 1960. No disponibles por Art. 15 CINZ.

Chondrina (Modicella) jumillensis f. toscari, f. alfarae Altimira, 1961: 26.
Nombres infrasubespecificos posteriores a 1960. No disponibles por Art. 15
CINZ.

Chondrina farinesii arigonis; Gittenberger, 1973: 225.

Chondrina farinesii farinesii; Gittenberger, 1973 [part.]: 213. Not Des Moulins,
1835.

Chondrina arigonis; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 32.

Chondrina spec. 1; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 32 (carretera CV20 de
Onda a Montanejos, Castellon, Espafia).

Chondrina dertosensis; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 32.

Descripcion (Figs. 8E-M): La subespecie C. f. arigonis reine ejemplares de dos
formas muy diferentes, particularmente en lo concerniente al engrosamiento del
peristoma y al desarrollo de los pliegues existentes en la boca de la concha, mads
desarrollados en el morfo arigonis (Figs. 8E-F) que en el morfo dertosensis (Figs.
8I-M). Por ello, la descripcion de los detalles de la abertura de la concha se ofrece
por separado para ambos morfos. La fig. 8G representa un ejemplar del morfo
farinesii (topotipo de Chondrina jumillensis unidentata) y la fig. 8H un ejemplar
de la poblacién designada como C. spec. 1 por Kokshoorn y Gittenberger (2010).
Ambas poblaciones quedan englobadas dentro del clado C. f. arigonis.

Concha cdnico-fusiforme, con el dpice casi puramente cénico, de color pardo
claro u oscuro. De 5,0 a 9,2 mm de altura y de 2,2 a 3,4 mm de didmetro (desde
4,6 mm de altura en el morfo dertosensis). Espira formada por vueltas
fuertemente convexas, esculpidas por fuertes estrias o cdstulas finas, muy
proximas entre si y dispuestas regularmente; no obstante, en algunos ejemplares,
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la superficie puede ser lisa. Pared cervical de la dltima vuelta ligeramente
aplanada. Base de la concha redondeada.

Morfo arigonis (Figs. 8E-F): Peristoma discontinuo, desde ligera a muy
fuertemente engrosado por el interior, no reflejado, de color blanco. Armadura
bucal constituida por seis pliegues. Pliegue angular siempre bien formado.
Lamelas parietal y columelar muy fuertes y altas. Infracolumelar
considerablemente mas pequefia que la columelar. Pliegues palatal superior e
inferior bien formados y practicamente de la misma altura, si bien el primero es
mas largo. Muy rara vez aparece un pequeino diente infrapalatal. El columelar y
el palatal superior pueden alcanzar el peristoma. Sistema palatal generalmente
desplazado basalmente con respecto al parieto-columelar.

Morfo dertosensis (Figs. 81-M): Abertura ovalado-alargada, con los bordes muy
convergentes. Bordes palatal y columelar sub-paralelos. Peristoma generalmente
engrosado internamente, no reflejado. Armadura bucal variable, consistente la
mayor parte de las veces en un pliegue angular, uno parietal y uno columelar.
Pliegue angular generalmente débil, pero claramente visible por su coloracién
blanca, situado en posiciéon externa; en ocasiones puede ser mas fuerte o estar
ausente. Pliegues parietal y columelar de posicién sumergida, siendo el altimo de
ellos el de mayor envergadura. Pliegue parietal de grosor variable, generalmente
fuerte, aunque en algunos ejemplares aparece sélo débilmente indicado. En
algunos ejemplares con denticion mads desarrollada, pueden existir
adicionalmente, uno o dos pliegues palatales y un infracolumelar. En otras
poblaciones, los ejemplares poseen conchas con denticién atin mas reducida, con
s6lo dos obsoletos pliegues columelar y parietal, e incluso este ultimo puede no
existir.

El morfo arigonis se distingue se otras especies de su género por tener pocos
pliegues palatales, pero de gran envergadura, asi como por el gran desarrollo del
parietal y columelar. También es caracteristico el engrosamiento interno del
peristoma. Estos caracteres la asemejan a C. calpica calpica, pero en ésta la
escultura es mucho mas fuerte y la concha es de forma mas ovalada; ademas, su
lamela columelar es mds sumergida, el angular mds débil, y frecuentemente
aparecen pliegues palatales adicionales. De C. gasulli se diferencia claramente por
los pliegues palatales, que en esta ultima s6lo existen ocasionalmente.
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Los caracteres diferenciadores del morfo dertosensis con respecto a otras especies
de denticién apertural reducida son la existencia simultinea de unas estrias muy
desarrolladas y regulares, junto con el engrosamiento interno del peristoma. No
obstante, algunos ejemplares pueden presentar una estriacion mas débil,
asemejandose a C. f. farinesii.

Distribuciéon geografica: Presenta una amplia distribuciéon por el este de la
peninsula ibérica, habitando en dos dreas disjuntas, separadas por una extension
de mas de 80 km en la que no se han encontrado ejemplares de esta subespecie
(Fig. 2). La zona mas meridional estd restringida a la zona suroriental de la
provincia de Valencia y norte de Alicante (Gasull, 1975; Gittenberger, 1973;
Martinez-Orti, 2013), extendiéndose desde los roquedos litorales del Cabo de La
Nao, Cabo de San Antonio y Cullera, hasta el Col de Tous y Port de Bihar en el
interior (Martinez-Orti, 1999; Robles F., 1991). La zona septentrional abarca
desde La Vall d’ Uixd, Ribesalbes y Arafuel en el sur de Castellon, hasta la sierra
del Garraf en Cataluia, estando ampliamente extendida por todo Tarragona y
alcanzando por el interior hasta Beceite en Teruel (capitulo 3 de la presente
Tesis). En altitudes de hasta 1.350 m s.n.m.

Comentarios: C. f. arigonis fue considerada especie vélida por varios autores
(Aguilar-Amat, 1932; Altimira, 1961; Bofill and Aguilar-Amat, 1924; Haas, 1926).
En la revision realizada por Gittenberger (1973) sobre los Chondrinidae, ésta es
considerada subespecie de C. farinesii. Este autor dice que, al menos en el norte
de su drea de distribucién, ambas subespecies (C. farinesii farinesii y C. farinesii
arigonis) estan unidas por formas de transito, si bien poco después rectifico su
opinion tras haber estudiado mds material (Gittenberger in Gasull (1975)).
Martinez-Orti (1999) asigna a C. farinesii s.l. los ejemplares que se han citado
como C. arigonis procedentes del norte de Castellon, entre Traigueray La Cenia.
Cadevall and Orozco (2016) destacan que los ejemplares de Tarragona (Sierra del
Montsia) de denticién mas desarrollada (morfo arigonis) son de pequefio tamafo
(menores de 6 mm) y que en muchos ejemplares el pliegue palatal inferior es mas
rudimentario y que incluso ambos palatales pueden faltar, En la reconstrucciéon
filogenética obtenida por Kokshoorn et al. (2010), C. arigonis aparece agrupada
con C. dertosensis y Chondrina spec.1 (siguiendo la nomenclatura de la obra
citada). En el capitulo 3 de la presente Tesis se incluyen varias poblaciones de
todos los taxones aqui mencionados, que quedan agrupados en un mismo
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filogrupo, con escasas distancias genéticas entre ellos y donde los ejemplares
analizados de C. arigonis, quedan recogidos junto a C. dertosensis, Chondrina
spec. 1 (siguiendo la nomenclatura de Kokshoorn and Gittenberger, 2010) y junto
a alguna poblaciones del morfo farinesii, sin constituir entidades monofiléticas.

En funcién de estos resultados, consideramos que todos estos taxones nominales
deben quedar incluidos dentro de C. f. arigonis, de manera que C. dertosensis debe
ser interpretada como una forma de denticién reducida y peristoma sélo
levemente engrosado de una polimoérfica C. f. arigonis. Los ejemplares de
denticién muy reducida (morfo farinesii), de Castellon (Chondrina spec. 1 segiin
Kokshoorn and Gittenberger, 2010), asi como de Tarragona y de la Sierra del
Garraf al sur de Barcelona, también pertenecen a C. f. arigonis. Confirmando esta
afirmacion, en el capitulo 3 de la presente Tesis se incluyen topotipos de
Chondrina jumillensis unidentata Altimira, (morfo farinesii. Fig. 8G) de la Mola
de Llaveria, que quedan agrupados dentro de C. f. arigonis. El topotipo de Pupa
montrealensis, secuenciado en el capitulo 3 de la presente Tesis, también queda
agrupado dentro de este mismo clado y los ejemplares secuenciados de Beceite
(Teruel) del morfo farinesii también pertenecen a este grupo.

Basandonos en los resultados moleculares, hemos optado por la consideracion de
englobar ambos morfos dentro de una tinica subespecie. No obstante, si se quiere
priorizar los conceptos morfolégico y biogeografico de especie sobre el
filogenético, se podria justificar la separacion del morfo dertosensis como
subespecie propia, que deberia denominarse Chondrina farinesii dertosensis
(Bofill, 1886). Pero en este caso, en nuestra opinion, la subespecie C. f. arigonis
deberia restringirse a las poblaciones de Alicante y Valencia, quedando C. f.
dertosensis distribuida desde el sur de Castellon hasta la provincia de Barcelona
como una subespecie muy polimérfica, conteniendo a las poblaciones de los
morfos dertosensisy farinesii de estas regiones y a los ejemplares de denticion mds
desarrollada localizados en poblaciones cercanas a los limites entre Castellén y
Tarragona. Los comentarios de Cadevall and Orozco (2016), asi como las
indicaciones de Martinez-Orti (1999) reflejan que morfolégicamente, estos
ejemplares del morfo arigonis muestran diferencias con las poblaciones situadas
mas al sur, y pueden ser entendidos como ejemplares de denticion mas
desarrollada y muy localizados geograficamente, dentro de esa posible subespecie
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C. f. dertosensis, de la misma forma que ocurre en C. f. ascendens y en C. f.
massotiana.

En varias localidades es simpatrica con Chondrina gasulli y C. pseudavenacea.
También aparece coexistiendo con C. spec. G.

1.2.5 Chondrina spec. A

Holotipo (Figs. 6E-F): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por J.
Corbella y G. Guillén el 13/08/2015.

Paratipos: Todos recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional
de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 2 conchas, 9 ejemplares en
etanol de 96% y 6 ejemplares en etanol de 60%).

Localidad tipo: Malanquilla, Alto de La Cucuta, provincia de Zaragoza, Espana.
UTM: 30T 5930 46050. Altitud: 1200 m. Roquedos calcareos.

Material adicional: Provincia de Guadalajara: Rio Mesa, Algar de Mesa. UTM:
30T 5875 45543. Altitud: 888 m. Provincia de Soria: Al pie de la Muela de Beratdn.
UTM: 30T 6010 46191. Altitud: 1550 m; Cascada de la Fuentona, Cabrejas del
Pinar. UTM: 30T 5112 46207. Altitud: 1055 m; Barranco del Celorio, Ciria. UTM:
30T 5855 46083. Altitud: 1025 m. Provincia de Zaragoza: Muela de Purujosa.
UTM: 30T 6026 46194. Altitud: 1510 m.

Etimologia: El epiteto hace referencia a la similitud de esta especie con C. farinesii
farinesii, en lo relativo a los caracteres de la apertura de la concha.

Descripcion (Figs. 6C-H): Concha conico-alargada, esbelta, apenas fusiforme, de
crecimiento regular hasta la pendltima vuelta, con la dltima vuelta ligeramente
mas ancha que la penultima o, menos frecuentemente, de la misma anchura, de
color pardo claro. De 5,3 a 7,2 mm altura y entre 2,1 y 3,0 mm de didmetro. Las
vueltas de espira son moderadamente convexas y esculpidas con estrias fuertes,
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sobre todo en las tltimas vueltas y distribuidas de forma relativamente uniforme.
Pared cervical ligeramente aplanada. Base redondeada.

Abertura blanquecina, con forma de U, con la zona basal bien redondeada y
borde palatal arqueado o ligeramente aplanado; en este ultimo caso, los bordes
palatal y columelar son subparalelos. Peristoma débilmente engrosado, no
reflejado. Denticién apertural fuertemente reducida. Sélo existe un diente
columelar, pequefio, sumergido y generalmente solo visible en vista lateral.
También existen ejemplares sin ningtn pliegue apertural. En algunos ejemplares
puede aparecer una muy débil impresiéon blanquecina en posicién angular.

Distribucién geografica: Endemismo del centro-noreste de la peninsula ibérica
(Fig. 2). Se extiende por el sistema ibérico, desde los afloramientos calcareos
situados al sur del Moncayo, en las zonas limitrofes entre Soria y Zaragoza, hasta
el norte de Guadalajara por el sur, y llegando por el oeste hasta la sierra de
Cabrejas, situada mds alld de Soria capital. Geograficamente, esta separada de C.
farinesii por todo el valle del Ebro.

Comentarios: Se trata de una especie de denticion muy reducida, del morfo
farinesii, con sélo un diente columelar y con una estriacién de la concha fuerte y
de distribucion bastante regular. Los estudios moleculares del capitulo 3 de la
presente Tesis sitian a esta especie dentro del filogrupo farinesii, como el grupo
hermano de C. farinesii. Los estudios de delimitacion de especies efectuados en el
trabajo mencionado, coinciden en considerar a este taxén con rango de especie.

Las fotografias publicadas por (Garcia-Meseguer et al., 2017, pag. 129) para
ejemplares de Chondrina procedentes de Jaraba (Zaragoza), se corresponden
morfologica y geograficamente con esta especie. Posiblemente las citas de
Guadalajara de (Bragado et al., 2010) puedan también pertenecer a esta especie.

1.3 Grupo aguilari

Los estudios genéticos realizados en el capitulo 3 de la presente Tesis, recogen
tres especies dentro de este grupo: C. aguilari, C. soleri y Chondrina spec. 2 segun
Kokshoorn and Gittenberger (2010). Los diferentes analisis de delimitacion de
especies realizados en el capitulo 3 de la presente Tesis recogen a estos tres
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taxones como especies distintas. Se trata de un filogrupo muy localizado
geograficamente, limitado a las regiones del norte de Catalufia y zona nororiental
de Huesca (Fig. 3a). No obstante, estd mds cercano filogenéticamente a las
especies del levante ibérico que a otras especies presentes en Catalufia.

1.3.1 Chondrina soleri Altimira, 1960

Chondrina (Modicella) farinesi soleri Altimira, 1960: 12 (Locus typicus: Entrada
de la cueva Simanya, Sant Lloren¢ del Munt, Barcelona, Espafa).

Chondrina soleri; Kokshoorn and Gittenberger, 2010: 38.

Descripcion (Figs. 9E-G): Concha cénico alargada, ligeramente fusiforme, de color
pardo oscuro. De 4,6 a 5,8 mm de altura y entre 2,1 y 2,4 mm de diametro. Espira
formada por vueltas moderadamente convexas, provistas de finas estrias de crecimiento,
de distribucion irregular. Pared cervical aplanada o ligeramente convexa. Base de la
concha redondeada.

Abertura ovalado-cuadrangular, con forma de U, con los bordes palatal y
columelar subparalelos. Peristoma discontinuo, de bordes muy convergentes.
Borde del peristoma blanquecino, engrosado, ligeramente reflejado. Diente
angular pequefo, puntiforme, que puede continuarse por una callosidad
blanquecina hasta el borde del peristoma; dicho pliegue angular puede faltar.
Diente parietal pequenio y sumergido. Diente columelar de desarrollo similar al
parietal; frecuentemente, ambos dientes, parietal y columelar, apenas son visibles
en vista frontal. Existen dos pliegues palatales, cortos, pero prominentes, que no
alcanzan el peristoma, con forma de dientes conspicuos y blanquecinos, donde el
palatal superior es ligeramente mds grande que el palatal inferior; ambos pliegues
palatales estdn sumergidos, no extendiéndose hacia el peristoma.
Ocasionalmente, puede existir un pequefio diente infrapalatal. La poblacién del
macizo de Montserrat contiene ejemplares de denticién desarrollada junto con
otros en los que los pliegues palatales son mas débiles e incluso pueden faltar.

Por la forma de la concha es muy similar a C. aguilari, de la que se diferencia por
tener una concha mas ancha y denticion apertural algo menos desarrollada, con
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los pliegues parietal y columelar mas débiles y que frecuentemente no se aprecian
en vista frontal. Ademas, el palatal superior es algo mayor que el palatal interior.
La abertura de la concha es, generalmente, de mayores dimensiones en C. soleri
que en C. aguilari.

Distribuciéon geografica: Endemismo ibérico, restringido al interior de la
provincia de Barcelona (Fig. 3). Conocida unicamente de dos sistemas
montafosos, las sierras de Sant Lloren¢ del Munt (Altimira, 1960; Kokshoorn and
Gittenberger, 2010; capitulo 3 de la presente Tesis) y Montserrat.

Comentarios: Este taxén no fue recogido en la monografia de Gittenberger
(1973). Tampoco fue incluido en los estudios moleculares de Kokshoorn et al.
(2010). No obstante, Kokshoorn and Gittenberger (2010) ya destacan el gran
parecido morfologico entre C. aguilariy C. soleri.

Coexiste con C. farinesii en la montafia de Montserrat.

1.3.2 Chondrina aguilari Altimira, 1967

Chondrina (s.s.) pulchela aguilari Altimira, 1967: 24 (Locus typicus: Congost
d’Erinya, Lleida, Espana).

Chondrina farinesii farinesii; Gittenberger, 1973 [part.]: 213. Not Des Moulins,
1835.

Chondrina aguilari; Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 32.

Descripcion (Figs. 9H-J): Concha conico alargada, delgada, pequeila,
ligeramente fusiforme, de color pardo oscuro. De 4,4 a 5,7 mm de altura y entre
1,7 y 2,1 mm de didmetro. Espira formada por vueltas moderadamente convexas,
provistas de finas estrias de crecimiento, de distribucién irregular. Pared cervical
aplanada o ligeramente convexa. Base de la concha redondeada.

Abertura ovalada, alargada hacia la base, con forma de U, con los bordes palatal
y columelar subparalelos. Peristoma discontinuo, de bordes muy convergentes.
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Borde del peristoma blanquecino, fragil, ligeramente engrosado, ligeramente
reflejado. Pliegue angular con forma de pequefio diente puntiforme, que
generalmente llega a unirse con el borde parietal del peristoma formando aqui
una callosidad blanquecina; este pliegue angular puede faltar. Pliegue parietal
pequenio y sumergido. Columela generalmente con un nitido diente columelar,
de desarrollo similar al parietal; a veces existe otro pequeiio diente
infracolumelar. En la mayor parte de las poblaciones, los ejemplares muestran
dos conspicuos pero cortos dientes palatales, sumergidos, que no se prolongan
hacia el peristoma, y de similar tamafio, aunque el palatal inferior es algo mayor
que el palatal superior; a veces puede existir también un pequenio diente
infrapalatal. No obstante, hay poblaciones (Camarasa, Oliana, Alinya) en los que
la mayor parte de los ejemplares no poseen pliegues palatales, o estan reducidos
a simples impresiones blanquecinas (Fig. 9H). Los dientes palatales estan
enfrentados o ligeramente desplazados respecto al sistema parieto-columelar.

Se diferencia de otras especies de Chondrina por los caracteristicos pliegues
palatales, cortos y sumergidos, con el palatal inferior algo mds desarrollado que
el palatal superior. C. soleri tiene unos pliegues palatales muy similares, pero con
el palatal superior algo mas grande que el palatal inferior. Ademas, los pliegues
columelar y parietal son mas pequenos en C. soleri. Chondrina spec. 2, presenta
un menor desarrollo de los pliegues aperturales. De C. f. massotiana se diferencia
por las menores dimensiones de la concha, por el reducido pliegue angular y por
los caracteristicos pliegues palatales. Ademas, en C. aguilari la abertura de la
concha tiene una forma mas cuadrangular y el peristoma estd algo mds reflejado,
sobre todo en el borde palatal.

Distribucién geografica: Endemismo de la peninsula ibérica. Especie restringida
a la regién pre-pirenaica de Huesca y Lleida (Fig. 3a), entre los valles de los rios
Esera y Segre (Altimira, 1967; Cadevall and Orozco, 2016; capitulo 3 de la
presente Tesis).

Comentarios: En la monografia de Gittenberger (1973) C. aguilari fue incluida
en la sinonimia de C. farinesii sexplicata. No obstante, los estudios posteriores
han permitido observar que C. aguilari coexiste con C. f. massotiana (morfos
massotiana 'y sexplicata), sin formas de trdnsito entre ellas. Los estudios
moleculares (Kokshoorn et al., 2010; capitulo 3 de la presente Tesis) la sittan
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como especie proxima a C. soleri y, junto a Chondrina spec. 2, constituyen un
grupo monofilético bien diferenciado del resto de Chondrinas ibéricas y
filogenéticamente alejado de C. farinesii.

Convive con C. farinesii massotianay con C. tenuimarginata.

1.3.3 Chondrina spec. 2

Chondrina spec. 2; Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 34 (1,5 km N de Saldes,
Barcelona; La Pobla de Lillet — Castellar de N’hug, Lleida, Espana).

Holotipo (Figs. 9C-D): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por V.
Bros en agosto de 2015.

Paratipos: Todos recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional
de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 6 conchas y 58 ejemplares en
etanol de 96%).

Localidad tipo: Cami Gresolet, Saldes, Bergueda, provincia de Barcelona, Espana.
UTM: 31T 3930 46753. Altitud: 1541 m. Roquedos calcareos.

Material adicional: Provincia de Barcelona: Guardiola de Berga — Magcaners.
UTM: 30T 4033 46743. Altitud: 944 m. Etimologia: Pendiente de designacion.

Descripcion (Figs. 9A-D): Concha cénico-alargada, de color pardo oscuro. De
4,0 a 5,6 mm de altura y entre 1,8 y 2,3 mm de didmetro. Las vueltas de espira son
fuertemente convexas y provistas de estrias fuertes e irregulares. Pared cervical
ligeramente aplanada. Base de la concha redondeada.

Abertura en forma de U, con la base bien redondeada y los bordes palatal y
columelar subparalelos; borde superior derecho convergiendo fuertemente hacia
el borde parieto-columelar. Peristoma no engrosado o ligeramente engrosado, no
reflejado. Denticién apertural muy reducida. Generalmente, sélo existe un
pequeio diente columelar, sumergido y que incluso falta en algunos ejemplares.

133



PAPER 4

Excepcionalmente se aprecia una débil impresion blanquecina en la zona del
angular, pero parece mas bien consecuencia de la unién del borde palatal, que un
diente verdadero. A veces puede aparecer un muy pequefio y sumergido diente
parietal y, esporadicamente (< 5% de la poblacién), pueden existir dos pequenos
pliegues palatales, casi imperceptibles, en posiciéon palatal superior y palatal
inferior.

Los ejemplares de la poblaciéon de Guardiola de Berga-Magcaners (Fig. 9A) son
algo mas grandes que los de Saldes (Figs. 9B-D).

Por la forma de la concha y de la abertura, se asemeja a C. soleriy C. aguilari, de
las que se diferencia por el marcadamente menor desarrollo de los pliegues
aperturales. En los escasos ejemplares donde aparecen unos muy débiles pliegues
palatales, por su posicidn y extension se asemejan notablemente a los presentes
en estas dos especies. La forma general de la concha es mas estilizada que en C.
soleri. Se distingue de otras especies del género de denticién reducida, por la
forma de la abertura y por la ausencia de pliegue angular y parietal.

Distribucién geografica: Conocida unicamente de una estrecha franja del pre-
pirineo de la provincia de Barcelona, al sur de la Sierra del Cadi, entre el macizo
de Pedraforca y Guardiola de Berga (Fig. 3). Probablemente, se extienda hasta
Castellar de n"Hug, de donde es citada por Kokshoorn et al (2010). Se necesitan
mas estudios para delimitar de forma mas precisa el rango de distribucion de esta
especie.

Comentarios: La singularidad de este taxon fue puesta de manifiesto por
Kokshoorn et al. (2010) gracias a la reconstruccidn filogenética efectuada
mediante la secuenciacién de un fragmento del gen mitocondrial COI, donde
aparecia estrechamente emparentado con C. aguilari y al que denominaron
provisionalmente como Chondrina spec. 2. Los estudios moleculares del capitulo
3 de la presente Tesis recogen a este taxén como especie hermana de C. soleri.

Kokshoorn and Gittenberger (2010, 1am. 12, figs. C, D) asignan a esta especie
ejemplares de Oliana y Alinya (Alina) en el valle del rio Segre. Los ejemplares que
nosotros hemos podido ver de esas localidades (ademas de C. f. massotiana),
pertenecen a C. aguilari. De hecho, en el capitulo 3 de esta Tesis se ha incluido
uno de estos ejemplares de denticion reducida de Oliana y se agrupa con otros
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ejemplares de C. aguilari. Pensamos que esos ejemplares del valle del Segre
corresponden igualmente a formas de denticiéon reducida de C. aguilari. Por otro
lado, Kokshoorn et al. (2010) secuencian un ejemplar proce dente de Castelar de
n’Hug, y los analisis filogenéticos lo agrupan con el procedente de Saldes, si bien
especifican que morfoldgicamente los ejemplares de ambas poblaciones guardan
ciertas diferencias morfoldgicas (Kokshoorn and Gittenberger (2010, lam. 12,
tigs. A, B). Nosotros hemos secuenciado un ejemplar del complejo farinesii
procedente de Castellar de n"Hug y otro procedente de Gombreny-Montgrony,
pero se agrupan con C. farinesii. No descartamos que ambas especies puedan
coexistir en esta zona geografica.

Ha sido encontrada en Saldes en compaiia de C. f. massotiana.

1.4 Grupo granatensis + gasulli

Este gran grupo retine a varias especies localizadas en el SE-Ibérico y zona de
Levante (Figs. 3a, 3b). Contiene dos subgrupos. Uno que hemos denominado
subgrupo granatensis y otro que denominamos subgrupo gasulli. Ademas,
contiene otra especie que se incluye en este trabajo bajo el nombre de C. spec. H
y cuyas relaciones filogenéticas con estos dos grupos no estan resueltas, formando
una politomia en las reconstrucciones filogenéticas obtenidas en el capitulo 3 de
la presente Tesis. Este conjunto de especies constituye el linaje hermano del grupo
aguilari.

El subgrupo granatensis reane a Chondrina granatensis junto a C. guiraoensis y
Chondrina spec. 3 segun Kokshoorn and Gittenberger (2010). Ademas, dentro de
este grupo aparecen otras tres especies no identificadas previamente y que se
mencionan aqui como Chondrina non-spec. 4, C. spec. Cy C. spec. B. En el caso
de C. granatensis, las distancias genéticas intraespecificas encontradas por los
analisis del capitulo 3 de la presente Tesis son muy elevadas para lo que es
habitual dentro de las especies ibéricas del género Chondrina. Los diferentes
analisis de delimitacion de especies ofrecen resultados dispares, recogiendo entre
cinco y tres especies dentro de Chondrina granatensis. Seria necesario realizar un
estudio genético y morfologico mas extenso de esta especie que se distribuye
ampliamente por Andalucia oriental, para dilucidar si C. granatensis puede
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contener mas de una especie. Con esta salvedad, el resto de especies agrupadas en
este subgrupo granatensis son recogidas como especies propias en todos los
analisis de delimitacion de especies realizados en el capitulo 3 de la presente Tesis.

O C. spec. 2

O C. soleri

m C. aguilari

A C. spec. 3

A C. spec. B

A C. granatensis
< C. non-spec. 4
< C. guiraoensis
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Figure 3. 3a) Mapa indicando la procedencia de los especimenes analizados del
grupo aguilari y grupo granatensis + gasulli. 3b) Ampliacion del SE-Ibérico, que
contiene mayor nimero de especies y poblaciones.
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El subgrupo gasulli recoge la estrecha relacion filogenética entre Chondrina
gasulli, C. arigonoides, C. ingae, C. marjae y C. pseudavenacea, junto con otras
cuatro especies no identificadas con antelacién y que son denominadas como
Chondrina spec. D, C. spec. E, C. spec. Fy C. spec. G. Todas estas especies son
reconocidas como tales por los tres andlisis de delimitacion de especies analizados
en el capitulo 3 de la presente Tesis y se encuentran en proceso de publicacion.

1.4.1 Chondrina granatensis Alonso, 1974

Chondrina farinesii granatensis Alonso, 1974: 87. (Locus typicus: Cueva del Agua,
Sierra Harana. Granada, Espaia).

Chondrina granatensis; Arrébola y Gémez, 1998: 109.

Descripcion (Figs. 11A-C): Concha cénico alargada, ligeramente fusiforme, de
color pardo violaceo. De 5,1 a 7,9 mm de altura y entre 2,0 y 2,7 mm de didmetro.
Espira formada por vueltas de moderada a fuertemente convexas, provistas de
costulas finas, distribuidas de forma regular. Pared cervical convexa, apenas
aplanada. Base de la concha redondeada.

Abertura ovalada, relativamente pequefa, con los bordes palatal y columelar
netamente convergentes hacia la base, confiriéndole forma de V, pero con las
zonas palatal y basal bien redondeadas; menos frecuentemente, la boca tiene
forma de U. Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde del peristoma
blanco, fragil, apenas engrosado, ligeramente reflejado. Generalmente, de cinco
a seis pliegues aperturales, de los que unicamente el angular alcanza el peristoma.
Pliegue angular bien desarrollado, aunque generalmente de poca altura. Parietal
muy sumergido, a veces dificilmente perceptible en vista frontal; en ejemplares
de denticién reducida aparece unicamente como una fina linea blanca, sin
elevacion. Pliegue columelar fuerte, el mas desarrollado de toda la abertura.
Infracolumelar ausente o muy pequefio y sumergido, apenas visible frontalmente.
Los pliegues columelares apenas sobrepasan la columela hacia delante. En la
pared palatal inicamente aparecen un palatal superior y un palatal inferior; su

construcciéon varia desde dos finas impresiones blancas, sin apenas elevacion,
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hasta dos lamelas alargadas y esbeltas. Sistema palatal ligeramente desplazado
hacia la base con respecto al parieto-columelar. Alguno o varios pliegues
aperturales, salvo el columelar, pueden faltar.

Se diferencia de C. calpica por ser menos fusiforme, por la presencia de un pliegue
angular bien desarrollado y por el menor desarrollo de sus pliegues palatales que
no alcanzan el peristoma, asi como por no presentar un peristoma engrosado y
por tener las costulas menos prominentes y mas proximas entre si. De las especies
de denticiéon reducida se diferencia por su fuerte escultura, por la presencia
generalmente de cinco a seis pliegues aperturales, incluyendo dos pliegues
palatales bien formados y esbeltos, asi como por poseer un peristoma ligeramente
reflejado.

Distribucién geografica: Endemismo del sur de la peninsula ibérica, que se
extiende desde Sierra Elvira y Sierra Harana en Granada, a lo largo de las Sierras
de Cazorlay Segura, hasta la Sierra de Alcaraz en Albacete (Alonso-Alonso, 1974;
Arrébola, 2013; Arrébola and Gémez, 1998) y region de Moratalla en Murcia
(Garcia-Meseguer et al., 2017). Hacia el sur se extiende hasta las sierras del litoral
desde Malaga capital y Nerja, hasta la sierra de Gador y Alhama de Almeria.
Habita en localidades situadas entre 150 y 1760 m de altitud.

Comentarios: Los estudios de secuenciacién de ADN (Kokshoorn et al., 2010;
capitulo 3 de la presente Tesis) situan a C. granatensis dentro de un filogrupo en
el que también quedan incorporadas C. guiraoensis, Chondrina spec. 3, y otras
tres especies (pendientes de descripcion) de Sierra Espuiia en Murcia, de Alzira
en Valencia, y de la Ciudad Encantada de Cuenca. Salvo de la dltima especie
mencionada, se diferencia por tener los pliegues aperturales mas desarrollados y
por su boca mas angulosa. No obstante, existen localmente poblaciones de C.
granatensis de denticion reducida, como una procedente de Alhama de Almeria,
donde sélo existe un unico diente, situado en la columela, si bien los estudios de
ADN del capitulo 3 de la presente Tesis indican que pertenece a la especie C.
granatensis. Kokshoorn and Gittenberger (2010) también mencionan una
poblacion al sur de la Sierra de Cazorla, con una concha que morfolégicamente
corresponde a C. granatensis, pero donde sdlo el pliegue columelar estd bien
desarrollado.
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La sierra de Los Tajos, en Malaga, (30SUF89) es la tinica localidad en que ha sido
observada conviviendo de forma simpatrica con C. calpica calpica (].S. Torres,
com. pers.).

1.4.2 Chondrina guiraoensis Pilsbry, 1918

Pupa jumillensis Rossmaéssler, 1859: 110. (Locus typicus: Jumilla, Murcia, Espafa
u Orihuela. Alicante, Espafia). Spain, Murcia, Jumilla. Not Pupa jumillensis
Pfeiffer, 1853.

Chondrina guiraocensis Pilsbry, 1918: 372. (Locus typicus: Jumilla, Murcia,
Espana).

Chondrina jumillensis guiraonis Pilsbry, 1918: 51. Emendacio6n injustificada.

Morfologia (Figs. 12A-C): Concha conico alargada, ligeramente fusiforme, con la parte
superior mas conica y las ultimas vueltas creciendo mas lentamente en anchura, de color
pardo. De 4,5 a 5,3 mm de altura y entre 2,1 y 2,5 mm de didmetro. Espira formada por
vueltas de moderada a fuertemente convexas, provistas de cdstulas finas, muy préximas
entre si y de distribucion uniforme. Pared cervical convexa, apenas aplanada. Base de la
concha redondeada.

Abertura ovalada, relativamente pequenia, con forma de U, con los bordes palatal
y columelar subparalelos, con las zonas palatal y basal bien redondeadas; en
algunas ocasiones, el borde palatal es mas recto. Peristoma discontinuo, de bordes
convergentes. Borde del peristoma blanquecino, fragil, apenas engrosado,
ligeramente reflejado. Sélo hay dos pliegues claramente perceptibles. Angular con
forma de pequefio diente, generalmente poco elevado. Diente columelar
sumergido y pequefo, que no sobrepasa la columela, pero nitidamente visible al
girar la concha. En ocasiones puede haber un obsoleto pliegue parietal.

Se diferencia de otras especies del subgrupo granatensis de denticién reducida,
por su pequefio tamano y por la presencia de dos pequefios pliegues aperturales,
uno columelar y otro angular. Chondrina spec. C presenta también una concha
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de pequenas dimensiones, pero su abertura estd completamente desprovista de
pliegues aperturales.

Distribucién geografica: Endemismo del sudeste peninsular. En funcién de las
cuatro localidades donde se conoce, su drea de extension queda limitada a una
pequefa regién, comprendida entre la Sierra del Carche, Jumilla y Calasparra, al
NW de Murcia y el embalse de Talave situado en el SE de Albacete (Garcia-
Meseguer et al., 2017; Kokshoorn and Gittenberger, 2010; capitulo 3 de la
presente Tesis).

Comentarios: Aunque C. guiraoensis no fue incluida en el trabajo molecular de
Kokshoorn et al. (2010), Kokshoorn and Gittenberger (2010), basdandose en las
caracteristicas conquioldgicas revalidan esta especie que estaba previamente
situada dentro de la sinonimia de C. f. farinesii (Gittenberger, 1973). Los estudios
de secuenciacion realizados del capitulo 3 de la presente Tesis incluyen topotipos
de C. guiraocensis y confirman la validez de esta especie y su pertenencia al
subgrupo granatensis, quedando separada del grupo farinesii.

La cita en la sierra de Quibas en Murcia, bajo el nombre de C. guiraoensis
(Kokshoorn and Gittenberger, 2010) no corresponde a esta especie y se debe
asignar a C. spec. D.

1.4.3 Chondrina spec. 3

Chondrina spec. 3; Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 34 (Sierra de Ricote, c. 2,5
km a lo largo de la carretera al oeste de Ricote, Murcia, Espaiia).

Holotipo (Figs. 10D-E): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por B.].
Gomez-Moliner el 13/04/2015.

Paratipos: Todos recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional
de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 6 conchas y 86 ejemplares en
etanol de 96%).
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Localidad tipo: Sierra de Ricote, unos 2,5 km a lo largo de la carretera al oeste de
Ricote, Murcia, Espafia. UTM: 30S 6415 42233. Altitud: 425 m. Roquedos
calcareos a ambos lados de puente sobre barranco.

Material adicional: Sierra de Ricote, unos 2,5 km alo largo de la carretera al oeste
de Ricote, Murcia, Espafia. UTM: 30S 6415 42233. Altitud: 430 m. Recogido por
A. Martinez-Orti el 18/04/2009.

Etimologia: Pendiente de denominacion.

Descripcion (Figs. 10A-E): Concha conico-alargada, con la ultima vuelta apenas
mas ancha que la penultima, de color pardo claro. De 5,7 a 6,1 mm de altura y
entre 2,3 y 2,7 mm de didmetro. Las vueltas de espira son de moderada a
fuertemente convexas, provistas de cdstulas finas, dispuestas de forma regular o
irregular, y préximas entre si. Pared cervical convexa. Base de la boca
redondeada.

Abertura ovalada, con los bordes columelar y palatal divergentes hacia la parte
superior, confiriéndole ligeramente forma de V, pero con las zonas basal y palatal
bien redondeadas; en algunos ejemplares, la boca tiene mas forma de U.
Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde del peristoma ligeramente
blanquecino, apenas engrosado, fragil, no reflejado, o reflejado muy ligeramente.
Cuatro pliegues aperturales, de los que unicamente el angular llega hasta el
peristoma, el resto muy sumergidos. Pliegue angular bien visible, corto y de poca
altura. Parietal muy sumergido, de envergadura moderada. Pliegue columelar tan
fuerte como el parietal o de mayor tamafo, siendo ambos los pliegues mads
desarrollados; Infracolumelar algo menos fuerte que el columelar, pero bien
formado, con progresién descendente hacia la abertura; se extiende hacia el
peristoma tanto o algo mas que el columelar, pero sin sobrepasar la columela.
Generalmente no existen pliegues palatales, aunque en algunos ejemplares
(menos del 10% de la poblacion) puede aparecer una linea blanca o un denticulo
obsoleto en posicion palatal superior (Fig. 10A).

La morfologia de la especie nos permite asignarla al grupo de C. granatensis. Se
diferencia de ésta por el menor desarrollo de los pliegues de la abertura, no
presentando pliegues palatales evidentes. De C. guiraoensis se diferencia por el
mayor desarrollo del angular, la presencia de un diente parietal bien desarrollado
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y por el infracolumelar. También es muy similar a C. spec. B, de la que se
diferencia por el mayor tamafio de la concha, por tener los pliegues aperturales
mds desarrollados, con presencia de un diente parietal y un infracolumelar,
ausentes en C. spec. B y por tener una concha de crecimiento mas lento en
anchura, con las dos tltimas vueltas casi de la misma anchura. Ademas, la base
de la abertura en C. spec. B es mas redondeada.

Distribucién geografica: Sélo se conoce de la localidad tipo.

Comentarios: Los estudios de secuenciaciéon de ADN (Kokshoorn et al., 2010;
capitulo 3 de la presente Tesis) corroboran su adscripcion al filogrupo
granatensis, siendo una de las especies filogenéticamente mas divergente de dicho
clado (capitulo 3 de la presente Tesis).

No ha sido encontrada junto a ninguna otra especie del género.

1.4.4 Chondrina spec. B

Holotipo (Figs. 10I-]): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museu
Valencia d’Historia Natural (MVHN XXXX). Recogido por A. Martinez-Orti el
28/02/2009.

Paratipos: Todos recogidos en la localidad tipo y depositados en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 4 conchas y 1
ejemplar en etanol 96%) y en el Museu Valencia d’Historia Natural (MVHN
XXXX; 4 conchas).

Localidad tipo: Pared Este del Barranco de les Fontanelles, Alzira, Valencia,
Espana. UTM: 30S 7279 43360. Altitud: 200 m.

Etimologia: Pendiente de denominacién.

Descripcion (Figs. 10F-]): Concha conica, con la ultima vuelta bastante mds
ancha que la penultima, de color pardo claro. De 5,2 a 5,6 mm de altura y entre
2,3 y 2,7 mm de didmetro. Las vueltas de espira son de fuertemente convexas,
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provistas de costulas finas, dispuestas de forma regular o irregular, estando bien
espaciadas unas de otras. Pared cervical convexa o ligeramente aplanada.
Ombligo ancho. Base de la boca redondeada. Abertura, en vista lateral, oblicua
respecto al eje longitudinal de la concha.

Abertura ovalada, con los bordes columelar y palatal casi paralelos, lo que
confiere a la boca una forma de U. Peristoma discontinuo, de bordes
convergentes. Borde del peristoma ligeramente blanquecino, apenas engrosado,
fragil, ligeramente reflejado. De ninguno a dos pliegues aperturales. Angular,
cuando existe, tiene forma de una débil impresion blanquecina, sin relieve.
Columelar generalmente presente, pero de pequefio tamafo y muy sumergido,
bien visible con la concha girada.

Por la forma de la concha y las finas céstulas, pertenece al grupo al grupo de C.
granatensis. Se diferencia de ésta por el menor desarrollo de los pliegues de la
abertura. De otras especies del filogrupo granatensis se distingue por presentar
s6lo dos pliegues aperturales de pequefio tamafo. Ademads, la boca tiene forma
de U, con los bordes palatal y columelar casi paralelos, no convergentes hacia la
base. C. guiraoensis es muy similar a esta especie, pero en aquella, los pliegues
angular y columelar estdn mas desarrollados; ademas, C. guiraocensis es
ligeramente menor en tamano y las paredes columelar y palatal de la abertura son
ligeramente convergentes hacia la base, siendo esta base de la abertura mas
redondeada en C. spec. B. La diferenciaciéon con C. spec. 3 se detalla en esa
especie.

Distribucién geografica: Sélo se conoce de la localidad tipo.

Comentarios: Los estudios de ADN del capitulo 3 de la presente Tesis corroboran
su pertenencia al filogrupo granatensis.

Coexiste con C. arigonis.

143



PAPER 4

1.4.5 Chondrina non-spec. 4

Holotipo (Figs. 11G-H): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museu
Valencia d’Historia Natural (MVHN XXXX). Recogido por A. Martinez-Orti el
27/04/2013.

Paratipos: Todos recogidos en la localidad tipo y depositados en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 1 conchas y 2
ejemplares en etanol 96%) y Museu Valencia d’Historia Natural (MVHN XXXX;
2 conchas y 2 ejemplares en etanol 96%).

Localidad tipo: Ciudad Encantada, provincia de Cuenca, Espana. UTM: 30S 5841
44510. Altitud: 1406 m. Roquedos calcéareos.

Etimologia: Pendiente de denominacion.

Descripcion (Figs. 11D-I): Concha cénico-cilindrico alargada, de color pardo
claro. De 6,2 a 7,2 mm de altura y entre 2,5 a 2,7 mm de didmetro. Espira formada
por vueltas de moderada a fuertemente convexas, provistas de cdstulas finas,
irregularmente distribuidas. Pared cervical convexa, apenas aplanada. Base de la
concha redondeada. Desembocadura, en vista lateral, ligeramente oblicua al eje
longitudinal de la concha.

Abertura ovalada, relativamente pequeila, con los bordes palatal y columelar
ligeramente convergentes hacia la base, con la boca ligeramente en forma de V.
Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde del peristoma
blanquecino, fragil, apenas engrosado, apenas reflejado. Existen hasta 5 pliegues
aperturales. Pliegue angular con forma de una lamela de color blanquecino.
Diente parietal muy sumergido, a veces dificilmente perceptible en vista frontal,
generalmente de pequefa altura. Pliegue columelar fuerte, el més desarrollado de
toda la abertura. Pliegue infracolumelar generalmente ausente, aunque si aparece
esta poco desarrollado. En la pared palatal aparecen siempre un palatal superior
y un palatal inferior, cortos, sumergidos, pero con forma siempre de dos dientes
esbeltos. Sistema palatal enfrentado o ligeramente desplazado hacia la base con
respecto al parieto-columelar.
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Por la morfologia de la concha, se trata de una especie perteneciente al complejo
C. granatensis, especie de la que no se diferencia con claridad, constituyendo
especies pseudocripticas. Comparten una forma y escultura de la concha muy
similares y los mismos pliegues aperturales, aunque en C. granatensis,
generalmente, tienen mayor desarrollo. C. spec. 3 presenta pliegues angular e
infracolumelar menos formados, mientras que el parietal estd algo mas
sumergido. Por otro lado, el sistema palatal no estd tan desplazado hacia la base
con respecto al sistema parieto-columelar. La boca, generalmente no tiene forma
de V tan marcada como en C. granatensis.

Distribucién geografica: Conocida tinicamente de la localidad tipo.

Comentarios: Kokshoorn and Gittenberger (2010, Lam. 12, Figs. I1, I12) no dan
descripcién alguna de la especie denominada Chondrina spec. 4, pero figuran
bajo tal denominacién una concha procedente de la Ciudad Encantada de
Cuenca, cedida por Vilella y Tejedo. Dicha concha presenta una superficie casi
lisa y con una denticién reducida a 3 pliegues: angular, parietal y columelar.
Nosotros hemos efectuado varios muestreos en la Ciudad Encantada de Cuenca
en busca de ejemplares sin pliegues palatales, pero todo el material que hemos
podido ver y recoger presenta pliegues palatales bien formados. Las diferencias
morfologicas entre los ejemplares denominados Chondrina spec. 4 por
Kokshoorn and Gittenberger (2010) y los recogidos por nosotros en la Ciudad
Encantada de Cuenca nos crearon una incertidumbre acerca de la identidad de
nuestro material. No obstante, estas evidentes diferencias morfoldgicas nos llevan
a considerar que se trata de dos taxones completamente diferentes, quedando el
enigma de la identidad de los ejemplares representados por Kokshoorn and
Gittenberger (2010) como procedentes de la Ciudad Encantada de Cuenca, que a
nuestro entender guardan mucha similitud con C. farinesii massotiana, taxén que
no existe en Cuenca. Los ejemplares recogidos por nosotros en dicha localidad
son muy semejantes a C. granatensis, nombre bajo el que inicialmente los
clasificamos. No obstante, estos ejemplares constituyen un linaje bien
diferenciado y representan una especie no descrita. Los estudios de secuenciacion
de ADN del capitulo 3 de la presente Tesis situan a esta especie dentro del
complejo granatensis, estrechamente emparentada con C. guiraoensis y C. spec.
C, distinguiéndose de ambas por la presencia de un mayor nimero de pliegues
en la abertura de la concha.
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Ha sido encontrada en compaiia de C. avenacea.

1.4.6 Chondrina spec. C

Chondrina sp. 2; Garcia-Meseguer et al. (2017): 134 (Sierra Espufla, Mula,
Murcia, Espaiia).

Holotipo (Figs. 12L-M): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por B.].
Gomez-Moliner el 08/04/2015.

Paratipos: Recogidos en la localidad tipo y depositados en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 2 conchas y 14 ejemplares en
etanol al 96%) y en el Museu Valencia d’Historia Natural (MVHN XXXX; 14
ejemplares en etanol al 96%); El Estrecho, Sierra Espufia, Murcia. UTM: 30S 6330
41910. Altitud: 613 m (MNHN XXXX; 2 ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Barranco Moriana, Sierra Espufa, Alhama de Murcia, provincia
de Murcia, Espana. UTM: 30S 6344 41908. Altitud: 438 m. Roquedos calcéreos.

Etimologia: Pendiente de denominacién.

Descripcion (Figs. 12J-M): Concha conica, no ovalada, de crecimiento rapido y
regular en anchura, con la tltima vuelta mas ancha que la penultima, de color
pardo claro. De 4,1 a 5,5 mm de altura y entre 2,2 y 2,7 mm de didmetro. Espira
formada por vueltas fuertemente convexas, provistas de costulas finas, poco
separadas unas de otras, generalmente de distribucién regular. Pared cervical
muy convexa. Base de la concha redondeada. Desembocadura, en vista lateral,
ligeramente oblicua respecto al eje longitudinal de la concha, con la base mas
retrasada.

Abertura redondeada, relativamente pequefia, con los bordes palatal y basal bien
redondeados. Peristoma discontinuo, de bordes muy convergentes. Borde del
peristoma del mismo color que el resto de la concha, muy fragil, no engrosado ni

146



Discussion. Taxonomic update of Chondrina genus in the Iberian Peninsula

reflejado. No existe ningun pliegue en la abertura. Como maximo, lo Gnico que
se observa es una muy débil impresion blanquecina en posicion columelar.

Se diferencia de otras especies del subgrupo granatensis por su pequeiio tamafo
y estar completamente desprovista de dientes aperturales, asi como por su concha
conica, de crecimiento regular y por tener una boca mds redondeada, no
engrosada ni reflejada.

Distribuciéon geografica: Endemismo del SE-Ibérico. Conocida unicamente de
Sierra Espuiia, sistema montafioso perteneciente al municipio de Alhama de
Murcia.

Comentarios: Por la morfologia de la concha y por los estudios de secuenciacién
de ADN, esta especie queda englobada dentro del complejo de C. granatensis. Los
ejemplares representados por Garcia-Meseguer et al. (2017) bajo el nombre de
Chondrina sp. 2 procedentes de Sierra Espuiia, Mula, corresponden a esta especie.

No ha sido encontrada cohabitando con otras especies del género.

1.4.7 Chondrina arigonoides Kokshoorn y Gittenberger, 2010

Chondrina arigonoides Kokshoorn y Gittenberger, 2010 (Locus typicus: a lo largo
del camino dentro de la reserva natural de Montgé, 170 m.s.m., SW de Marquesa,
Denia, Alicante, Espaiia; UTM BD4600).

Descripcion (Figs. 13A-B): Concha cénico alargada, con la parte superior mas conica y
las tltimas vueltas creciendo mas lentamente en anchura, de color pardo; ultima vuelta
nitidamente mas ancha que la penultima. De 4,6 a 6,4 mm de altura y entre 2,5y 2,7 mm
de diametro. Espira formada por vueltas de moderada a fuertemente convexas, provistas
de costulas finas, muy proximas entre si y de distribucion bastante uniforme. Pared
cervical convexa, ligeramente aplanada. Ombligo ancho. Base de la concha redondeada.
Abertura ovalada, con forma de U, con el borde palatal ligeramente arqueado.
Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde del peristoma
blanquecino, fragil, ligeramente engrosado, ligeramente reflejado, no aplanado.
Angular formado como una nitida impresién blanquecina. Lamela parietal muy

147



PAPER 4

prominente, siendo el mayor pliegue de toda la abertura. Lamelas columelar e
infracolumelar fuertes, con la columelar casi tan fuerte como la parietal. Palatal
superior, palatal inferior e infrapalatal con forma de largas lamelas, si bien el
pliegue infrapalatal es algo menor y, a veces, es vestigial. Los dientes palatales
estan enfrentados a los del sistema parieto-columelar, aunque a veces, algin
pliegue puede estar girado hacia arriba o hacia abajo.

La forma de la abertura y los pliegues aperturales recuerdan mucho a C. f.
arigonis, pero la concha es de dimensiones menores y la escultura estd mas
marcada. El peristoma estd menos fuertemente engrosado y menos reflejado.
Ademas, en C. arigonoides aparece un infrapalatal bien desarrollado y los pliegues
palatales estan enfrentados al sistema parieto-columelar. La poblacion de C.
arigonoides estudiada por nosotros tiene un crecimiento en anchura muy rapido
en las primeras vueltas, con la tltima vuelta considerablemente mas voluminosa
que la penultima, lo que le proporciona a la concha una forma mds ensanchada.

Distribucion geogréfica: Sélo se han certificado genéticamente dos poblaciones
de esta especie, situadas ambas en las estribaciones norte de la Sierra del Mongo,
en Denia, Alicante, entre 100 y 170 m de altitud.

En la dnica localidad de la que tenemos material no ha sido encontrada en
compailia de otras especies del género.

1.4.8 Chondrina marjae Kokshoorn y Gittenberger, 2010

Chondrina marjae Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 35. (Locus typicus: Ladera sur
de Xativa, 160 m.s.m., Valencia, Espana; UTM YJ1317).

Descripcion (Figs. 12D-I): Concha cdnico alargada, desde estrecha a mas ensanchada,
de color pardo oscuro; ultima vuelta ligeramente mas ancha que la pentltima. De 5,2 a
6,5 mm de altura y entre 2,4 y 3 mm de didmetro. Espira formada por vueltas de
moderada a fuertemente convexas, provistas de cdstulas muy finas, proximas entre si'y
de distribucion bastante uniforme. Pared cervical convexa, ligeramente aplanada. Base
de la concha redondeada.
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Abertura ovalada, con forma de U, casi tan ancha como larga, con la base
ampliamente arqueada; borde palatal curvado. Peristoma discontinuo, de bordes
convergentes. Borde del peristoma blanquecino, fragil, ligeramente engrosado,
no reflejado, ni aplanado. Abertura desprovista completamente de pliegues
aperturales o, poco frecuentemente (<10% de los ejemplares analizados), con
unicamente un pequefio denticulo en posiciéon columelar, sumergido y sélo
visible con la concha girada. Ocasionalmente, puede aparecer, ademds, un
obsoleto infracolumelar (Fig. 12G).

Por la forma de la concha, se asemeja notablemente a C. farinesii farinesii, de la
que se distingue por la escultura de la concha mds marcada. Los estudios
genéticos (Kokshoorn et al., 2010; capitulo 3 de la presente Tesis) demuestran
que C. marjae pertenece al subgrupo gasulli, diferenciandose de las especies de
este grupo por no presentar pliegues angular ni parietal y por la forma de la boca,
casi tan ancha como alta, con la base bien ensanchada. Los ejemplares recogidos
en las rocas que rodean el castillo de Xativa son los Gnicos que pueden tener
denticulos en la columela; los recogidos en las rocas mas debajo de la montana
no contienen pliegue alguno.

Distribucién geografica: Conocida unicamente de la montafia sobre la que se
asienta el Castillo de Xativa (Serra el Castell), desde 160 hasta 290 m de altitud.

Comentarios: No ha sido encontrada coexistiendo con otras especies del género.
Es necesario hacer muestreos por las sierras colindantes a Xativa para conocer el
rango de distribucién de esta especie.

1.4.9 Chondrina pseudavenacea Kokshoorn y Gittenberger, 2010

Chondrina pseudavenacea Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 35. [part.] (Locus
typicus: Barranco de Mascarat, 7 km NE de Altea, Alicante, Espana; UTM
YH6080).

Descripcion (Figs. 13C-D): Concha cénico alargada, algo ensanchada, de color pardo;
ultima vuelta ligeramente mas ancha que la pentltima. De 5,8 a 6,9 mm de altura y entre

149



PAPER 4

2,7 y 3,0 mm de diametro. Espira formada por vueltas de moderada a fuertemente
convexas, provistas de estrias transversales de distribuciéon bastante irregular. Pared
cervical convexa o ligeramente aplanada. Base de la concha redondeada.

Abertura ovalada, con forma de U, mads larga que ancha, algo mas estrecha en la
zona inferior. Bordes palatal y basal curvados. Peristoma discontinuo, de bordes
convergentes. Borde del peristoma blanquecino, fragil, ligeramente engrosado y
ligeramente reflejado en la mitad basal, no aplanado. Pliegue angular
generalmente con forma desde débil impresion blanquecina hasta forma de
delgada lamela. No existe pliegue espiral. Parietal muy fuerte, formado por una
lamela muy alta y recurvada en el interior; es la lamela de mayor tamaio de la
abertura. Columela con dos lamelas fuertes, de las que la infracolumelar es de
menor tamano que la columelar. Pared palatal con tres lamelas muy evidentes,
alargadas y de gran altura, con el pliegue palatal inferior tan grande o mds que el
palatal superior; el pliegue infrapalatal es claramente menor que los otros dos vy,
a veces, es muy corto, con forma de diente. Mas raramente aparece un pequefio
diente suprapalatal. Sistema palatal directamente enfrentado al parieto-
columelar.

Se diferencia de otras especies por la presencia de 6 pliegues muy desarrollados,
de los que la lamela parietal es la de mayor envergadura. La especie mas similar
conquiologicamente es C. arigonoides, de la que se distingue por tener el
peristoma menos engrosado y por el menor desarrollo de la escultura de la
concha, asi como por la curvatura de la lamela parietal. Se diferencia de C.
avenacea por la ausencia habitualmente de suprapalatal y por no tener un pliegue
espiral. De C. farinesii arigonis, con la que coexiste en algunas localidades, se
distingue por presentar tres pliegues palatales y por no tener el peristoma tan
fuertemente engrosado.

Distribucién geografica: Conocida unicamente de una estrecha franja de
roquedos calcareos situados al sur de Calpe (Alicante) entre el Morro de Toix, el
Castellet de Calpe (= Castell de Mascarat) y el barranco de Mascarat. Se necesita
realizar muestreos por los sistemas montafiosos cercanos para delimitar mejor su
rango de distribucion.

Comentarios: Los ejemplares de la poblacion “2 km ESE Callosa de Ensarria, near
Cascada El Argar”, considerados paratipos de C. pseudavenacea por Kokshoorn
and Gittenberger (2010) corresponden a una especie nueva que se comenta en el
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presente trabajo (ver C. spec. E). Kokshoorn and Gittenberger (2010, Lam. 13,
Figs. H1, H2) publican una fotografia de C. pseudavenacea procedente del Morro
de Toix e indicado como holotipo. No obstante, la localidad tipo elegida por estos
autores es el Barranco de Mascarat.

Coexiste con C. farinesii arigonis.

1.4.10 Chondrina ingae Kokshoorn y Gittenberger, 2010

Chondrina ingae Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 35. (Locus typicus: Sur de Biar,
a lo largo de la carretera hacia la Sierra de Biar, 960m s.n.m, Alicante, Espafia;
UTM XH9475).

Descripcion (Figs. 14E-G): Concha cénico alargada, algo ensanchada, de color
pardo oscuro; ultima vuelta ligeramente mds ancha que la penultima. De 5,7 a 6,1
mm de altura y entre 2,6 y 2,8 mm de didmetro. Espira formada por vueltas de
moderada a fuertemente convexas, provistas de costulas irregulares en tamafo y
distribucién, bien espaciadas entre si. Pared cervical convexa, ligeramente
aplanada. Base de la concha redondeada.

Abertura ovalada, con forma de U, mas alta que ancha. Bordes palatal y basal
curvados. Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde del peristoma
blanquecino, fragil, muy débilmente engrosado, no reflejado, ni aplanado.
Abertura desprovista completamente de pliegues aperturales o, como mucho,
mostrando una débil impresion blanquecina en posiciéon angular, corta en
extension.

Se diferencia de otras especies del género por presentar de forma conjunta una
concha de color marrén oscuro, desprovista de pliegues aperturales, con sdlo
indicios de un angular y por tener una costulaciéon débil e irregular. De C. marjae,
otra especie del subgrupo gasulli de denticiéon extremadamente reducida, se
distingue por su escultura mas tosca e irregular, por poseer una boca mds alta que
ancha y por no tener nunca pliegues columelares, pudiendo aparecer un obsoleto
angular.
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Distribucién geografica: Endemismo ibérico, conocido de una reducida zona
geografica, situada entre Castalla, Onil y Villena, al oeste de Alcoy (provincia de
Alicante). Habita entre 650 y 960 m de altitud.

Comentarios: Chondrina ingae pertenece filogenéticamente al subgrupo gasulli,
si bien sus relaciones filogenéticas con el resto de representantes integrados
dentro de este grupo no estan soportadas, siendo inciertas (capitulo 3 de la
presente Tesis).

No ha sido encontrada coexistiendo con otras especies del género.

1.4.11 Chondrina gasulli Gittenberger, 1973

Chondrina gasulli Gittenberger, 1973: 246. (Locus typicus: Pego-Val de Ebo.
Alicante, Espaia).

Descripcion (Figs. 15A-C): Concha cénico-alargada, ancha, de color pardo claro.
De 5,7 a 7,8 mm altura y entre 2,6 y 3,4 mm de didmetro. Las vueltas de espira
son fuertemente convexas y esculpidas con costulas finas y regulares, las cuales
pueden ser menos regulares y mas difuminadas en la altima vuelta. Pared cervical
ligeramente aplanada. Base no aquillada.

Abertura con la zona basal bien redondeada y los bordes palatal y columelar sub-
paralelos, lo que le confiere forma de U; borde superior derecho convergiendo
fuertemente hacia el borde parieto-columelar. Peristoma débilmente engrosado,
no reflejado. Abertura conteniendo cuatro pliegues. Angular generalmente con
forma de delgada lamela blanca que llega hasta el peristoma, aunque también
puede tener forma de un pequeio diente. Pliegues parietal y columelar fuertes y
sumergidos; infracolumelar mds pequeno, no sobrepasando la columela. No
existen pliegues palatales. El ejemplar de la poblaciéon de Alcoy (Fig. 15B) posee
un angular pequefio, un obsoleto parietal y dos pequenos dientes columelares.

C. gasulli se diferencia facilmente de las especies del grupo farinesii por la fuerte
escultura de la concha y por su forma cdnico-alagada. De las especies del
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subgrupo granatensis se distingue por su forma cénica-alargada, con las dltimas
vueltas mds ensanchadas y por tener el peristoma mds engrosado y resistente.
Ademas, en C. gasulli existen dos pliegues columelares bien formados, sin que
existan pliegues palatales. De C. arigonoides y C. pseudavenacea se distingue por
la ausencia de pliegues palatales. De C. ingae y C. marjae, dos especies del
subgrupo gasulli de denticién muy reducida, se diferencia por conservar los
pliegues angular, parietal y columelar, generalmente muy desarrollados, ademas
de presentar un infracolumelar.

Distribucién geografica: Endemismo del Levante Ibérico (Figs. 3a, 3b). Estd
restringida a los montes de los alrededores de Pego y Denia, entre las provincias
de Valencia y Alicante (Gasull, 1981; Martinez-Orti, 1999). En el capitulo 3 de la
presente Tesis también se asigna a esta especie una poblacién de los alrededores
de Alcoy, alargando hacia el oeste su rango de distribucién. Siguiendo a
Martinez-Orti (1999) no se ha considerado valida la cita para esta especie en la
Vall d"Uixé, en el sur de Castellon (Gasull, 1981), localidad alejada del drea de
distribuciéon comprobada. Recogida entre 260 y 750 m de altitud. Las montanas
situadas entre Pego y Val de Ebo han sufrido un incendio muy extenso. Una visita
efectuada en 2015 nos permitié ver algunos enclaves donde sobrevive la especie,
pero ha desaparecido de casi todo el territorio incendiado.

Comentarios: Kokshoorn and Gittenberger (2010) sefalan que el filogrupo
formado por C. arigonoides, C. marjae, C. ingae, C. pseudoavenacea 'y C. gasulli
es muy problematico, debido a que sélo se pudieron incluir ejemplares de la
localidad tipo de las cuatro especies nuevas descritas por estos autores, e indican
que podria haber mas especies implicadas. Los analisis desarrollados en el
capitulo 3 de la presente Tesis incluyen ejemplares de mas localidades. Esto ha
contribuido a progresar en la resoluciéon taxonoémica de este filogrupo,
identificando otras 4 especies adicionales que se comentan en este capitulo y
restringiendo el nombre C. gasulli a las poblaciones que se agrupan
filogenéticamente con los topotipos de esta especie. Debemos remarcar que los
dos ejemplares designados por Kokshoorn et al. (2010) como C. gasulli,
procedentes de Calpe y de Guadalest, no son C. gasull s. str. sino que se
corresponden con C. spec. E y C. spec. F, respectivamente, conclusién obtenida
en el capitulo 3 de la presente Tesis al incluir topotipos de C. gasulli recolectados
en las montafas entre Pego y Vall de Ebo, junto con ejemplares de Chondrina
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recolectados de Calpe y de Castell de Guadalest. En consecuencia, C. gasulli s. str.

no fue analizada molecularmente en el trabajo mencionado de Kokshoorn et al.
(2010).

Convive con C. f. arigonis.

1.4.12 Chondrina spec. D

Chondrina farinesii ; Montoya et al., 1999: 131. Not Des Moulins, 1835.

Chondrina guiraoensis; Kokshoorn y Gittenberger, 2010 [part.]: 160, lam. 11, Fig.
J1,]J2. Not Pilsbry, 1918.

Chondrina jumillensis; Cadevall y Orozco, 2016. Not Pfeiffer, 1853.

Holotipo (Figs. 13G-H): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por B.].
Gomez-Moliner el 19/01/2013.

Paratipos: Recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 3 conchas y 33 ejemplares en
etanol al 96%); Monte S. Miguel, Orihuela, vertiente norte. UTM: 30S 6800 42181.
Altitud: 130 m. (MNCN XXXX; 11 ejemplares en etanol al 96%); Monte S.
Miguel, Orihuela, vertiente suroeste. UTM: 30S 6798 42178. Altitud: 100 m.
(MVHN XXXX; 5 ejemplares en etanol al 96%); Monte S. Miguel, Orihuela,
vertiente suroeste. UTM: 30S 6799 42178. Altitud 165 m. (MVHN XXXX; 4
ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Monte de San Miguel, Orihuela, provincia de Alicante, Espana.
UTM: 30S 6801 42181. Altitud: 100 m. Roquedos calcareos.

Material adicional: Carretera Pinoso-Fortuna: camino a la derecha antes de San
Fernando y desvio a Cafiada Lefia, Sierra de Quibas, provincia de Murcia. UTM:
30S 6692 42419. Altitud: 540 m.
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Etimologia: El epiteto deriva del nombre en valenciano de la localidad tipo:
Oriola.

Descripcion (Figs. 13E-H): Concha cénico-alargada, de crecimiento regular, con
la dltima vuelta mas ancha que la anterior, de color pardo oscuro. De 5,2 a 6,2
mm altura y entre 2,3 y 2,8 mm de didmetro. Las vueltas de espira son
fuertemente convexas y esculpidas con costulas toscas, bastante irregulares en
tamaifio y distribucién. Pared cervical bien curvada o ligeramente aplanada. Base
no aquillada.

Abertura blanquecina, con la zona basal bien redondeada, con las paredes palatal
y parieto-columelar subparalelas o ligeramente convergentes hacia la base,
aportando a la boca una ligera forma de V. Borde palatal arqueado o ligeramente
aplanado. Peristoma débilmente engrosado, no reflejado. Denticiéon apertural
fuertemente reducida. Sélo existe un diente columelar, pequefo, sumergido y
generalmente visible en vista frontal, pero claramente perceptible en vista lateral.

Se diferencia de otras especies del subgrupo gasulli, por tener una denticién
apertural muy reducida, donde unicamente hay un denticulo columelar. En C.
marjae las costulas son mds finas, mas juntas entre si y distribuidas de forma mas
regular. En C. ingae la escultura de la concha es menos definida, con las céstulas
mas irregulares. De ambas especies de denticiéon reducida, se diferencia por
poseer un pliegue columelar bien desarrollado, visible en posicién frontal. De C.
guiraoensis se diferencia por no presentar pliegue angular.

Distribucién geografica: Parece tratarse de un endemismo del noreste de Murcia
(Sierra de Quibas) y zonas proximas del sureste de Alicante, en Orihuela (Figs.
3a, 3b). Es necesario realizar muestreos por las dreas limitrofes a ambas
localidades para precisar el rango de distribucion de esta especie.

Comentarios: Los distintos analisis de delimitacion de especies efectuados en el
capitulo 3 de la presente Tesis recogen a C. spec. D como un taxén con entidad
de especie. Estos mismos estudios la situan filogenéticamente como la especie
hermana de C. marjae, en una agrupacién monofilética en la que ambas quedan
agrupadas con C. arigonoides.
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La tnica especie del género que se ha citado de Orihuela es C. jumillensis (L.
Pfeiffer, 1853), que presenta una denticiéon apertural mucho mads desarrollada,
segun se puede observar en el lectotipo figurado por Kokshoorn and Gittenberger
(2010: PL. 11, Figs. G1-2). Las fotograffas publicadas por Kokshoorn and
Gittenberger (2010: PL 11, Figs. J1-2) procedentes de la Sierra de Quibas y por
Cadevall and Orozco (2016) de Orihuela, corresponden a C. spec. D.

1.4.13 Chondrina spec. E

Chondrina cf. gasulli; Kokshoorn y Gittenberger 2010 [part.]: 55,1am. 11, Fig. F1-
2. Not Pilsbry, 1918.

Holotipo (Figs. 14C-D): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por B.].
Gomez-Moliner el 01/07/2015.

Paratipos: Recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 4 conchas y 9 ejemplares en etanol
al 96%); Sella, Font la Mayor, Alicante. UTM: 30S 7368 42770. Altitud: 400m.
(MVHN XXXX; 2 ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Castell de Guadalest, Alicante, Espafia. UTM: 30S 7438 42846.
Altitud: 560 m. Roquedos calcareos.

Material adicional: Fuentes del Algar, Callosa d'En Sarria, Alicante. UTM: 30S
7527 42830. Altitud: 120 m. Relleu junto rio Amadorio, km 1 carretera a
Torremanzanas, Alicante. UTM: 30S 7330 42749. Altitud: 420 m.

Etimologia: Pendiente de denominacion.

Descripcion (Figs. 14A-D): Concha cdnico-alargada, ancha, con la tltima vuelta
mas ancha que la anterior, de color pardo claro. De 5,7 a 7,0 mm altura y entre
2,6 y 3,0 mm de didmetro. Las vueltas de espira son fuertemente convexas y
esculpidas con cdstulas muy finas y regulares, las cuales pueden ser menos
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regulares en la tltima vuelta. Pared cervical bien curvada o ligeramente aplanada.
Base no aquillada.

Abertura con la zona basal bien redondeada, con forma de U, con el borde palatal
arqueado o ligeramente aplanado. Borde superior derecho convergiendo
fuertemente hacia el borde parieto-columelar. Peristoma débilmente engrosado,
ligeramente reflejado. Pliegue angular de desarrollo variable, desde una lamela
bien desarrollada a diente corto y generalmente poco desarrollado;
frecuentemente, falta. Pliegue parietal muy pequefio y sumergido, que en muchas
ocasiones es obsoleto, o incluso puede no existir. El pliegue columelar es el mas
desarrollado de toda la abertura, sumergido, no sobrepasando la columela hacia
delante. A veces existe un pequeno denticulo infracolumelar. Pueden existir uno
o dos pliegues palatales, muy pequefos y cortos en extension, ligeramente
desplazados basalmente con respecto al sistema parieto-columelar, aunque es
habitual que no exista ningtin pliegue palatal.

Morfolégicamente es muy similar a C. gasulli, de la que se diferencia
principalmente por el menor desarrollo de los pliegues angular y parietal y por la
ausencia generalmente de infracolumelar, asi como por la mds fina costulacién
de la concha. De C. pseudavenacea se diferencia por tener una escultura mas
prominente y regular, y por no presentar pliegues palatales o, si existen, estan
poco desarrollados, faltando un infrapalatal. De C. arigonoides se diferencia por
el menor grosor del peristoma y menor desarrollo de los pliegues palatales. De
otras especies del subgrupo gasulli, se diferencia por presentar mayor nimero de
pliegues aperturales.

Distribucién geografica: Endemismo alicantino. Conocida Gnicamente de tres
localidades, situadas entre el Castell de Guadalest al este y la Serra de I’Aguilar en
Relleu y Sella por el oeste. Se necesita realizar mas muestreos para delimitar de
forma mads precisa su rango de distribucion.

Comentarios: Kokshoorn et al. (2010) secuenciaron dos ejemplares del grupo de
Chondrina gasulli s.., pero ninguno procedente de la localidad tipo. La
secuenciacién realizada y presentada en el capitulo 3 de la presente Tesis,
incluyendo topotipos de C. gasulli, indica que ninguno de los dos ejemplares
denominados como C. gasulli por Kokshoorn et al. (2010) corresponde realmente
a dicha especie. Uno de ellos, procedente de Calpe, se corresponde
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morfolégicamente y por la secuencia del COI con C. spec. F (ver comentarios de
dicha especie). La otra, procedente de “Guadalest”, se corresponde morfoldgicay
biogeograficamente con esta nueva especie. La secuencia del COI publicada por
Kokshoorn et al. (2010) para el ejemplar de Guadalest es idéntica a la obtenida
por nosotros para otro ejemplar del Castell de Guadalest. La figura ilustrada para
C. gasulli por Kokshoorn and Gittenberger (2010: 1am 11, F1-2) procedentes de
Guadalest, corresponden también a esta nueva especie. Por otra parte,
Kokshoorn and Gittenberger (2010) incluyen dentro de C. pseudavenacea, una
poblacion de Chondrina procedente de “2 km ESE Callosa de Ensarria, near
Cascada El Argar”. Los ejemplares de las fuentes del Algar (Callosa d’En Sarria)
analizados en el capitulo 3 de la presente Tesis corresponden morfolégicamente
por la denticion apertural a C. pseudavenacea, si bien presentan una escultura
mas marcada, pero el ADN mitocondrial y nuclear corresponde a C. spec. E. Esta
poblacioén, situada aproximadamente equidistante entre Castell de Guadalest y
Mascarat, podria constituir una poblacién hibrida entre ambas especies. Seria
interesante muestrear intensivamente otras localidades de estas regiones para ver
las relaciones existentes entre ambas especies y poder determinar si son especies
validas bajo el concepto bioldgico de especie. Los andlisis ABGD, Stacey y BPP de
delimitacion de especies utilizados en el capitulo 3 de la presente Tesis, separan
C. spec. E como especie propia y que se encuentra en proceso de publicacién.

Frecuentemente encontrada en compania de C. farinesii arigonis.

1.4.14 Chondrina spec. F

Chondrina cf. gasulli; Kokshoorn y Gittenberger 2010 [part.]: 55, lam. 11, Fig. E.
Not Pilsbry, 1918.

Holotipo (Figs. 13K-L): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacjonal de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX). Recogido por B.].
Gomez-Moliner el 13/04/2015.

Paratipos: Recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales de Madrid (MNCN XXXX; 2 concha y 14 ejemplares en etanol
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al 96%); Penyal d’Ifach, Calpe, Alicante. UTM: 31S 2455 42802. Altitud: 223 m
(MVHN XXXX; 4 ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Penyal d’Ifach, Calpe, Alicante. UTM: 31S 2453 42804. Altitud:
166 m

Etimologia: Pendiente de denominacion.

Descripcion (Figs. 131-L): Concha cénico-alargada, muy ancha en relaciéon con
la altura, con la tltima vuelta mas ancha que la anterior, de color pardo claro. De
6,3 a 7,0 mm altura y entre 3,0 y 3,3 mm de didmetro. Las vueltas de espira son
fuertemente convexas y esculpidas con céstulas gruesas y regulares, las cuales
pueden ser menos regulares en la ltima vuelta. Vueltas de espira de crecimiento
muy rapido, de forma que la parte superior de la concha va ganando en anchura
muy rdpidamente y las dos tltimas vueltas de espira son notablemente mds altas
que las vueltas previas. Pared cervical bien curvada o ligeramente aplanada. Base
no aquillada.

Abertura blanquecina, con la zona basal bien redondeada, con forma de U, con
el borde palatal arqueado o ligeramente aplanado. Borde superior derecho
convergiendo fuertemente hacia el borde parieto-columelar. Peristoma
ligeramente engrosado, no reflejado o ligeramente reflejado hacia la base.
Presenta generalmente 6 pliegues aperturales. Pliegue angular corto y poco
elevado, que generalmente sélo aparece como una impresion blanquecina; a veces
puede faltar. Pliegue parietal fuerte sumergido, casi tan desarrollado como el
columelar. El pliegue columelar es el mds desarrollado de toda la abertura,
sumergido, no sobrepasando la columela hacia delante. Puede existir un pequefio
pliegue infracolumelar, en forma de denticulo o de pequeno abultamiento; a
veces no perceptible. Existen dos pliegues palatales bien formados, constituidos
por dos pequeiios dientes, cortos o mas alargados, pero siempre con una altura
evidente; ambos dientes son divergentes hacia el exterior y estan ligeramente
desplazados basalmente con respecto al sistema parieto-columelar.

Morfologicamente es muy similar a C. gasulli, de la que se diferencia
principalmente por el gran desarrollo de los dos pliegues palatales y de los
pliegues angular y parietal. De C. spec. E se diferencia, ademas, por la mds fuerte
costulacion de la concha. En C. pseudavenacea la escultura de la concha es menos
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marcada y existen tres pliegues palatales bien formados en la abertura, estando
enfrentados al sistema parieto-columelar. Otra caracteristica que la diferencia de
estas especies es la gran anchura de las dos ultimas vueltas de espira, que
confieren a la concha un perfil mas ovoide. Ademas, la boca es de mayor tamafio
y notablemente mds alta que ancha.

Distribucién geogréfica: Especie restringida al Peiién de Ifach, pequefo saliente
rocoso situado frente a Calpe (Alicante) (Figs. 3a, 3b).

Comentarios: Kokshoorn et al. (2010) secuenciaron dos ejemplares identificados
como Chondrina gasulli, pero ninguno procedente de la localidad tipo. La
secuenciacion realizada en el capitulo 3 de la presente Tesis de topotipos de C.
gasulli, indica que ninguno de los dos ejemplares denominados como C. gasulli
por estos autores corresponde realmente a dicha especie. La secuencia del COI
obtenida por estos autores para el ejemplar procedente de Calpe, es idéntica a la
del ejemplar EHUMC-2192 del Pefiéon de Ifach de Calpe, secuenciado por
nosotros, lo que indica que corresponde a esta misma especie. El ejemplar
representado por estos mismos autores (Pl 11, Fig. E) también se ajusta a la
morfologia observada para los animales de C. spec. F que hemos analizado
procedentes del Penién de Ifach.

Chondrina spec. F aparece agrupada junto a C. pseudavenaceay C. spec. E en una
agrupacion monofilética fuertemente soportada en drbol filogenético del capitulo
3 de la presente Tesis, si bien las relaciones filogenéticas entre estas tres especies
no queda resuelta en el trabajo mencionado.

No ha sido encontrada en compaiiia de otras especies del género.

1.4.15 Chondrina spec. G

Holotipo (Fig. 14H): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museu
Valencia d’Historia Natural (MVHN XXXX). Recogido por A. Martinez-Orti el
26/07/2013.

Paratipos: Recogidos con el holotipo y depositados en el Museu Valencia
d’Historia Natural (MVHN XXXX; 1 concha y 18 ejemplares en etanol al 96%).
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Beniarbeig, Serra de Segaria. Cueva a 300 m al W de Cueva Bolumini. UTM: 30S
7577 43021. Altitud: 300 m. (MVHN XXXX; 6 ejemplares en etanol al 96%).
Beniarbeig — El Vergel. UTM: 308 7600 43034. Altitud: 64 m (MVHN XXXX; 10
ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Alrededores Cueva Bolumini, Beniarbeig, Serra de Segaria,
provincia de Alicante, Espafia. UTM: 30S 7580 43023. Altitud: 275 m. Roquedos
calcéreos.

Material adicional: Provincia de Alicante: Benidoleig, alrededores de la cueva de
les Calaveres. UTM: 30S 7590 42980.

Etimologia: Pendiente de denominacién.

Descripcion (Figs. 14H-K): Concha conico-alargada, de crecimiento regular, con
la altima vuelta mas ancha que la anterior, de color pardo claro. De 6,0 a 7,0 mm
altura y entre 2,5 y 3,0 mm de didmetro. Las vueltas de espira son fuertemente
convexas y esculpidas con cdstulas fuertes y regulares. Pared cervical bien
curvada o ligeramente aplanada. Base no aquillada.

Abertura blanquecina, con la zona basal bien redondeada, con forma de U, con
el borde palatal arqueado o ligeramente aplanado. Peristoma débilmente
engrosado, no reflejado. Denticién apertural fuertemente reducida. Sélo presenta
un diente columelar, pequeflo y generalmente solo visible en vista lateral.
Ademas, puede haber en ocasiones una débil impresion blanquecina en posicion
angular.

Se diferencia de otras especies del subgrupo gasulli, por tener una denticién
apertural muy reducida, donde inicamente hay un denticulo columelar y, a veces,
indicios de un angular, no existiendo pliegues parietales ni palatales. Mds dificil
es distinguirla de las especies del subgrupo gasulli de denticiéon reducida. De C.
marjae se diferencia por las cdstulas mds prominentes y por la presencia
generalizada del pliegue columelar. Por la escultura de la concha y denticion
apertural se asemeja mucho a C. spec. D, de la que se diferencia por tener la boca
con forma de U, con las paredes palatal y columelar paralelas y la base bien
redondeada. En C. ingae la escultura de la concha es mds tosca e irregular y no
existe pliegue columelar.
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Distribucién geografica: Endemismo de la provincia de Alicante. Conocida
unicamente de la Sierra de Segaria, al norte de Beniarbeig y de Benidoleig (Figs.
3a, 3b). Habita desde 60 m hasta 500 m de altitud.

Comentarios: Los estudios de secuenciacion del capitulo 3 de la presente Tesis
incluyen esta especie dentro del subgrupo gasulli, donde parece estar mds
estrechamente relacionada con C. ingae y C. gasulli, si bien estas relaciones de
parentesco no estan estadisticamente soportadas.

Coexiste con C. f. arigonis.

1.4.16 Chondrina spec. H

Chondrina sp. 1; Garcia-Meseguer et al. (2017): 134 (Chuecos, Aguilas, Murcia,
Espaia).

Holotipo (Figs. 15D-E): Concha de un ejemplar adulto, depositado en el Museo
Nacional de Ciencias Naturales (MNCN XXXX). Recogido por B. ]J. Gémez-
Moliner el 12/04/2015.

Paratipos: Recogidos con el holotipo y depositados en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales (MNCN XXXX; 10 conchas y 36 ejemplares en etanol al 96%).
Cabo Cope, Aguilas, Murcia, UTM: 30S 6333 41434. Altitud: 200 m. (MVHN
XXXX; 3 ejemplares en etanol al 96%).

Localidad tipo: Cabo Cope, Aguilas, provincia de Murcia, Espafia. UTM: 30S
6340 41443. Altitud: 145 m. Roquedos calcdreos.

Material adicional: La Azohia, paredes rocosas al sur del pueblo, Este de
Cartagena, Murcia. UTM: 30S 6617 41574. Altitud: 78 m. Punta del rio Cuervo,
Aguilas, Murcia. UTM: 30S 6274 41408. Altitud: 26 m.

Etimologia: Pendiente de denominacion.

Descripcion (Figs. 15D-G): Concha cénico-oval alargada, con la tltima vuelta apenas

mas ancha que la pentltima, de color pardo claro. De 5,6 a 6,1 mm de altura y entre 2,3
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y 2,6 mm de diametro. Espira formada por vueltas de moderada a fuertemente convexas,
provistas de cdstulas finas, poco separadas unas de otras, de distribucion bastante
regular. Pared cervical convexa, apenas aplanada. Base de la concha redondeada.
Desembocadura, en vista lateral, ligeramente oblicua respecto al eje longitudinal de la
concha, con la base mas retrasada.

Abertura ovalada, relativamente pequefia, con los bordes palatal y basal bien
redondeados, generalmente con forma de U, algo mas estrecha en la mitad basal
que en la mitad superior. Peristoma discontinuo, de bordes convergentes. Borde
del peristoma blanco, fragil, apenas engrosado, ligeramente reflejado. Como
maximo, existen dos pliegues en la abertura. Pliegue columelar pequeiio, muy
sumergido, con forma de un pequefio diente que no sobrepasa la columela, pero
bien visible cuando se gira ligeramente la concha. En la mayor parte de los
ejemplares existe, ademds, un muy pequefio denticulo en posicién
infracolumelar. A veces, ambos pliegues columelares tienen forma de un pequeiio
punto blanco sobre la columela e incluso pueden faltar completamente. En
posicion angular no existe un diente, pero si puede aparecer una débil impresion
blanquecina.

Por la morfologia de la concha y por la escultura, esta especie se asemeja
notablemente a C. granatensis. Se diferencia de otras especies de este grupo por
la presencia de denticulos s6lo en la pared columelar, con el diente columelar
estando casi siempre bien formado y el infracolumelar, generalmente presente.
Ademas, se distingue de C. spec. Cy C. spec. B porque en estas la tltima vuelta
de espira es notablemente mas ancha que la penultima. En C. guiraoensis, la
concha es de forma similar, aunque de menor tamao, y el pliegue angular
siempre aparece bien formado. C. spec. H se distingue, ademads, por las pequefias
dimensiones de su abertura, siendo bastante mas estrecha en la mitad inferior.

Distribuciéon geografica: Todas las localidades de las que se conoce la especie
estan situadas en las zonas cercanas a la costa de la provincia de Murcia, entre
Cartagena y Aguilas. Es necesario ampliar los muestreos para delimitar més
exactamente su rango de distribucion. Ademas de la localidad tipo, de donde
proceden los ejemplares secuenciados, la hemos recogido de Aguilas y la Azohfa.

Comentarios: Todos los andlisis de delimitaciéon de especies realizados en el
capitulo 3 de la presente Tesis reconocen a C. spec. H como una especie propia
(en proceso de publicacion). Estos estudios moleculares la sitian dentro del
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grupo granatensis + gasulli, si bien sus relaciones filogenéticas con ambos grupos
no aparecen resueltas. Los ejemplares designados por Garcia-Meseguer et al.
(2017) como Chondrina spec.1, procedentes de Chuecos (Aguilas) los asignamos
a esta especie, en funcién de la morfologia de la concha fotografiada en dicha
obra.

Las conchas aparecen densamente cubiertas de liquenes blancos, lo que parece
protegerlas de la insolacién y dotarlas de camuflaje. No ha sido encontrada en
compaiiia de otras especies del género.
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1.5 Grupo tenuimarginata

Este grupo retne a cuatro especies, todas ellas presentes en la cadena pirenaica y
estribaciones cercanas (Fig. 4). Todos los anilisis de delimitacién de especies
realizados en el capitulo 3 de la presente Tesis recogen a Chondrina
tenuimarginata, C. altimirai y C. bigorriensis como especies propias. Por otro
lado, estos mismos analisis agrupan en todos los casos a C. centralis y C. ripkeni
dentro de una unica especie en funcion de las escasas distancias genéticas que las
separan.

Los analisis filogenéticos del capitulo 3 de la presente Tesis sitian a este grupo de
especies como el linaje hermano del conjunto formado por los tres grupos
anteriores: farinesii, aguilari y granatensis + gasulli (Fig. 1). Estos estudios
recogen a C. bigorriensis como la especie hermana de C. centralis, mientras que
las relaciones de parentesco de ambas con respecto a C. tenuimarginata 'y C.
altimirai no han podido ser resueltas (ver andlisis filogenéticos del capitulo 3 de
la presente Tesis).

O C. bigorriensis

® C altimirai

A\ C. centralis ripkeni
A C centralis centralis
O C. tenuimarginata

0 100 200 km
L |

A

Figura 4. Mapa indicando la procedencia de los especimenes analizados del grupo

tenuimarginata.
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1.5.1 Chondrina altimirai Gittenberger, 1973

Chondrina altimirai Gittenberger, 1973: 200. (Locus typicus: Ermita de les Olletes,
Puig Se-Calm, al sur de Sant Privat d’en Bas, Girona, Espaiia).

Descripcion (Fig. 15H): Concha cénico-alargada, de color pardo. De 6,4 a 10,2
mm de altura y entre 2, 6 y 3,3 mm de didmetro. Espira formada por vueltas
moderadamente convexas, provistas de finas estrias muy préximas entre si y
dispuestas de forma regular; sobre ellas sobresalen estrias de crecimiento mas
toscas. Pared cervical ligeramente aplanada, mostrando frecuentemente una
muesca en posicion infrapalatal. Base de la concha ligeramente aquillada.

Peristoma engrosado, de color blanco, reflejado. Base de la boca redondeada o
ligeramente angulosa. Denticién apertural reducida, con un pliegue angular, un
columelar y dos palatales. El angular y el columelar pueden ser de fuertes a
débiles; el palatal superior y el palatal inferior son dos cortos pliegues de pequeiia
envergadura. Ocasionalmente pueden aparecer algin muy débil pliegue
adicional, en posicion parietal, infracolumelar o infrapalatal.

Por la forma general de la concha y del peristoma, se asemeja considerablemente
a C. tenuimarginata, de la que se distingue por lo reducido de su armadura bucal.
Gittenberger (1973) indica que ambas especies podrian estar estrechamente
emparentadas debido a su similitud conquiolégica. No debe confundirse C.
altimirai con ejemplares de reducida denticién (no completamente maduros) de
C. tenuimarginata. De otras especies se diferencia por su concha relativamente
grande, esbelta, conica y por la posesion de una quilla en su base.

Distribucién geografica: Especie endémica del extremo nororiental de la
peninsula ibérica, donde ocupa un drea muy reducida (Fig. 4). Esta restringida a
las zonas montafiosas de las comarcas de La Garrotxa y Ripolles, en Girona (Bech,
1990; Cadevall and Orozco, 2016; Gittenberger, 1973). Habita entre 500 y 1500 m
de altitud.
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1.5.2 Chondrina bigorriensis (Des Moulins, 1835)

Pupa megacheilos var d pusilla Des Moulins, 1835: 163. (Locus typicus: Bagneres
de Bigorre. Hautes Pyrénées. Francia).

Pupa bigorriensis Des Moulins, 1835: 159,163.

Para resto de sinonimia, consultar C. bigorriensis en Gittenberger (1973).

Descripcion (Fig. 15I): Concha cénico-fusiforme alargada, de color pardo-
oscuro. Entre 5,7 y 9,0 mm de altura y de 2,2 a 2,8 mm de didmetro. Espira con
vueltas de mediana a muy convexas, cubiertas de finas costulas, muy préximas
entre s y de distribucion regular. Ultima vuelta de anchura similar a la pentltima.
Pared cervical mostrando una muesca en posicion infrapalatal. Base de la concha
aquillada. Ombligo estrecho.

Abertura oval-alargada, ligeramente angulosa en la base. Peristoma discontinuo,
con los bordes muy préximos y convergentes, de moderada a fuertemente
engrosado y reflejado, pero no aplanado. El borde angular del peristoma se funde
con la pared de la ultima vuelta después de sobrepasar al pliegue angular, que es
esbelto y se une internamente al espiral. Lamela parietal corta y sumergida, pero
de altura similar al angular. Columelar mas largo y alto que el infracolumelar, sin
alcanzar ninguno el peristoma. Palatal superior ligeramente sinuoso y mds largo
que el palatal inferior, que a su vez es mas largo que el infrapalatal; los dos
primeros se extienden generalmente hasta el peristoma. Frecuentemente
aparecen dos pequefios dientes en posicion suprapalatal y basal. Sistema palatal
enfrentado al parieto-columelar o ligeramente desplazado basalmente.

Se diferencia de C. tenuimarginata por tener el apice de la concha mas grueso, el
peristoma menos reflejado y no aplanado, asi como por la ausencia de pliegue
sutural. De C. avenacea se diferencia por su boca mds alargada y angulosa y por
su escultura mas fuerte. Ademas, en C. avenacea, el sistema palatal no esta
desplazado basalmente. C. kobeltoides, tiene una concha mas ancha, las vueltas
son mas convexas, la boca mas angulosa y su peristoma estd menos reflejado.
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Distribucién geografica: Especie endémica de Pirineos. Aparece practicamente
restringida a la vertiente norte de Pirineos (Gittenberger, 1973), alejandose
ligeramente de la cadena pirenaica sélo por el este de su area de distribucion, por
donde alcanza hasta el macizo de Corbiéres en el Departamento de Aude. Hacia
el oeste, llega hasta el valle del rio Bidouze, en el Pais Vasco francés. Por la
vertiente sur unicamente aparece en las cabeceras de los valles de los rios Aragon,
Esera y Cinca, en la zona oriental de la provincia de Huesca (Bofill et al., 1918;
Faci, 1991; Gittenberger, 1973) y en la zona alta de Belagua, Navarra (Altonaga et
al., 1994), no alejandose de la linea divisoria de aguas. Presente también en el
Valle de Arén (Bofill and Haas, 1921).

Habita en altitudes comprendidas entre 200 y 2000 m

Comentarios: Welter-Schultes (2012) propone la designacién de esta especie
como C. pusilla. No obstante, siguiendo las recomendaciones de Somoza-
Valdeolmillos et al. (2019), y con el fin de promover la estabilidad nomenclatural,
utilizamos el nombre C. bigorriensis elegido por Pilsbry (1918).

Convive con C. ascendens y C. centralis centralis.

1.5.3 Chondrina centralis (Fagot, 1891)

En la revision del género Chondrina efectuada por Gittenberger (1973),
Chondrina centralis y C. ripkeni son tratadas como dos especies distintas,
consideracion que ha sido seguida hasta la fecha actual por todos los autores que
han estudiado estos taxones. No obstante, los recientes estudios moleculares
indican un estrecho parentesco entre ambos. Asi, la reconstruccién filogenética
publicada por Kokshoorn et al. (2010) basada en el gen mitocondrial COI ya los
recoge como grupos hermanos, estrechamente asociados a C. bigorriensis. Del
mismo modo, los estudios moleculares efectuados en el capitulo 3 de la presente
Tesis incluyendo genes mitocondriales y nucleares recogen esta misma relacion
de parentesco entre estos tres taxones, donde C. centralis y C. ripkeni aparecen
separadas por escasas distancias genéticas. Todos los estudios de delimitacion de
especies efectuados en el capitulo 3 de la presente Tesis coinciden en agrupar a C.
centralis y C. ripkeni dentro de una tunica especie. Debido a las diferencias
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morfoldgicas existentes entre estos dos taxones y a que ambos presentan rangos
de distribucion separados, en este trabajo son considerados como subespecies de
C. centralis.

1.5.4 Chondrina centralis centralis (Fagot, 1891)

Pupa centralis Fagot, 1891:132. (Locus typicus: Plateau de Lourdes, valle del gave
d’Ossou, Hautes Pyrénées, Francia).

La sinonimia puede consultarse en Gittenberger (1973).

Descripcion (Fig. 15]): Concha conico-alargada, con la tltima vuelta mas ancha
que la pendltima, de color pardo oscuro. De 5,3 a 7,1 mm de altura y entre 2,3 y
2,7 mm de anchura. Las vueltas de espira son fuertemente convexas, esculpidas
de gruesas costulas espaciadas y dispuestas de forma regular. Pared cervical
aplanada oblicuamente. Base de la concha redondeada o ligeramente angulosa.
Ombligo estrecho pero bien visible.

Peristoma blanquecino, de moderada a fuertemente engrosado y débilmente
reflejado. Base de la boca redondeada o ligeramente angulosa. Lamela angular
delgada, generalmente poco elevada, y unida a un pliegue espiral de mayor altura.
Lamela parietal delgada y sumergida. Pliegue columelar mas desarrollado que el
infracolumelar, sin extenderse ninguno de ellos hasta el peristoma. Palatal
superior y palatal inferior muy desarrollados, con el primero alcanzando el
peristoma; ademds existe un pequefio diente suprapalatal y menos
frecuentemente otro infrapalatal. Sistema palatal desplazado basalmente respecto
al parieto-columelar.

Se distingue facilmente de otras especies por su forma cénica y por sus gruesas
costulas, asi como por tener unicamente dos pliegues palatales fuertes. Chondrina
calpica calpica es mas fusiforme, con la abertura mds ovalada y de armadura bucal
mas reducida. Otros taxones de concha fuertemente costulada como C. centralis
ripkeni'y C. lusitanica tienen una denticién palatal mas desarrollada.
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Distribucién geogréfica: Endemismo centro-pirenaico, distribuido por los
departamentos de Pirineos Atlanticos y Altos Pirineos y por las provincias de
Huesca y Navarra, ocupando una estrecha area desde Gavarnie por el este
(Gittenberger, 1973) hasta el bosque de Sansanet por el oeste (Altonaga et al.,
1994; Bertrand, 2016). Durante los tltimos afios la hemos recogido al sur de la
Pierre de St. Martin, en las estribaciones occidentales del macizo del Anie (UTM:
30TXN8259) y en el Barranco de Belabarce (30TXN7749). Bertrand (2020)
también la cita del pico de Ori entre Francia y Navarra. Estas tltimas localidades,
situadas en el Pirineo navarro, parecen marcar su limite occidental de
distribucion. Habita en alturas comprendidas entre 1000 y 1700 m.

Comentarios: Hemos observado a esta especie conviviendo sobre las mismas
rocas con C. f. ascendes y, ocasionalmente, con C. bigorriensis.

1.5.5 Chondrina centralis ripkeni Gittenberger, 1973

Chondrina ripkeni Gittenberger, 1973: 203. (Locus typicus: 1,5 km al Norte del
Puerto de Orduila, Burgos, Espaia).

Descripcion (Fig. 15K): Concha cénico-alargada, ligeramente fusiforme, de color
pardo oscuro. De 6 a 8 mm de alturay entre 2,5y 3,0 mm de diametro. Sus vueltas
de espira son fuertemente convexas y esculpidas por gruesas costulas
transversales regularmente espaciadas. Pared cervical ligeramente aplanada,
mostrando, a veces, una pequefia muesca en posicion infrapalatal. Base angulosa.

Peristoma fuertemente engrosado, aplanado y reflejado. Base de la boca
redondeada o ligeramente angulosa. Pliegue angular fuerte, internamente unido
al espiral. Pliegue parietal sumergido, de altura similar al angular. Pliegue
columelar fuerte, mas alto que el infracolumelar. Palatal superior mas largo que
el palatal inferior, ambos con altura similar; infrapalatal mas corto y mas bajo que
los anteriores, pero con forma de fuerte lamela; generalmente existe un pequefo
pliegue suprapalatal, que puede ser una pequeila lamela discontinua o aparecer
como un pequefo diente. Sistema palatal ligeramente desplazado basalmente
respecto al parieto-columelar.
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Se diferencia facilmente de Chondrina centralis centralis por el menor desarrollo
en esta de los pliegues palatales. De Chondrina avenacea se diferencia por la fuerte
escultura transversal. De C. bigorriensis por su porte menos esbelto y el mayor
grosor de las céstulas. De otras especies del género con costulas muy fuertes, se
diferencia por poseer tres pliegues palatales bien desarrollados; asi, C. calpica
tiene la armadura bucal menos desarrollada, mientras en C. lusitanica el sistema
palatal, no desplazado basalmente, estd mas desarrollado, incluyendo, ademas, un
pliegue basal.

Distribucidn geogréfica: Especie endémica de la regién oriental de la Cordillera
Cantdbrica, en la que aparece restringida a los Montes Vascos. Su limite
occidental esta situado en la Sierra Salvada y el oriental en la Sierra de Aralar
(Altonaga et al., 1994; Gomez and Angulo, 1982). Unicamente aparece en zonas
de montana, entre 900 y 1300 m de altitud.

Comentarios: Vive de forma simpatrica con Chondrina avenacea. Al parecer, se
comporta como especie vicaria respecto a C. farinesii ascendens.

1.5.6 Chondrina tenuimarginata (Des Moulins, 1835)

Pupa megacheilos var. tenuimarginata Des Moulins, 1835: 163. Locus typicus: La
Preste, Pyrénées Orientales, Francia.

La sinonimia de esta especie aparece recogida en Gitteneberger (1973)

Descripcion (Fig. 15L): Concha cénico-alargada, o, mas generalmente, cénico-
tusiforme, de color pardo, con el dpice puntiagudo. De 7 a 14 mm de altura y
entre 2,6 y 4,1 mm de didmetro. Vueltas de espira desde débil a fuertemente
convexas, esculpidas por finas costulas o estrias. Pared cervical aplanada,
presentando una muesca desde débil a fuerte en posiciéon infrapalatal. Base
aquillada.

Peristoma blanquecino, fuertemente engrosado, ampliamente reflejado y
aplanado. Base de la boca desde redondeada hasta fuertemente angulosa. Pliegue
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angular alto y profundo, uniéndose al pliegue espiral. Lamela parietal sumergida,
delgadayalta. Lamela columelar mas alta y mds larga que la infracolumelar. Pared
palatal con cinco pliegues, de los que so6lo el parietal superior alcanza el
peristoma; estos pliegues se ordenan de la siguiente forma segin su tamafio:
palatal superior, palatal inferior, infrapalatal, suprapalatal y sutural; sélo
excepcionalmente falta este ultimo. Ademads, en algunas ocasiones puede existir
un pliegue basal. Sistema palatal directamente enfrentado al parieto-columelar o
ligeramente desplazado basalmente.

Chondrina tenuimarginata se diferencia de C. bigorriensis por tener un dpice mas
agudo, un porte mas conico, un peristoma ampliamente reflejado y aplanado, asi
como por sus mayores dimensiones y por tener de forma casi constante un
pliegue sutural. De C. altimirai, se diferencia claramente por el gran desarrollo de
los pliegues aperturales.

Distribucién ~ geogrdfica: ~ Endemismo  ibérico, = de  distribucion
predominantemente pirenaica. Se extiende ampliamente a todo lo largo de la
vertiente sur de Pirineos y sistemas sur-pirenaicos de Navarra, Aragén y Cataluia
(Gittenberger, 1973). No obstante, parece estar ausente de amplias zonas del
Pirineo de Lleida (Gémez, 1988). También citada de Andorra y del Pirineo
francés. En la vertiente nor-pirenaica (Altonaga et al., 1994; Gittenberger, 1973)
esta practicamente reemplazada por C. bigorriensis. Su limite occidental esta
situado en la Sierra de Izco en Navarra (Altonaga et al., 1994). Esta ampliamente
extendida por las regiones del interior de Aragén y Catalufia al norte del valle del
Ebro (Bech, 1990; Faci, 1991), siendo menos frecuente por las sierras litorales y
pre-litorales de Catalufia. Hacia el sur se extiende hasta la Mola de Colldejou en
las sierras pre-litorales de Tarragona (Altimira, 1959; Gittenberger, 1973).
Ademas, ha sido seflalada de Penyagolosa, en la comarca castellonense de
L’Alcatén (Martinez-Orti, 1999), tnica localidad al sur del Ebro en que ha sido
constatada su presencia y que constituye la localidad més meridional.

Comentarios: Altitudinalmente vive entre 200 y 2000 m. Convive con Chondrina
ascendens, C. avenacea, C. centralis, C. farinesii farinesii y C. f. massotiana. Con
C. bigorriensis se comporta practicamente como especie vicaria, habiendo muy
pocos lugares en los que sus areas de distribucion se superponen (valle del Essera,
Gave de Pau, Pirineo navarro, Gorges de Kakouetta).
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1.6 Grupo kobelti

Este grupo retne a cuatro especies endémicas de la cordillera cantdbrica (Figs. 5a,
5b): C. cantabroccidentalis, C. cliendentata, C. kobelti y C. kobeltoides, junto con
C. calpica, especie endémica del sur de la peninsula ibérica y norte de Africa. Los
analisis filogenéticos (Somoza-Valdeolmillos et al., 2021, capitulo 3 de la presente
Tesis) sittan a C. kobelti y C. kobeltoides como especies hermanas, mientras C.
calpica aparece situada como la especie hermana de C. cliendentata. Las
relaciones filogenéticas de C. cantabroccidentalis con ambos grupos no aparecen
resueltas en los estudios citados. Con excepcion de C. calpica, donde los estudios
de delimitacion de especies del capitulo 3 de la presente Tesis no han dado
resultados concluyentes, todas las especies aqui referidas han sido reconocidas
por Somoza-Valdeolmillos et al. (2021) y el capitulo 3 de la presente Tesis como
especies con entidad propia. Este grupo kobelti (Fig. 1) conforma el grupo
hermano del constituido por C. avenacea y C. lusitanica.

Chondrina kobelti fue considerada en la monografia de Gittenberger (1973) como
una especie que contenia dos subespecies, C. kobelti kobelti y C. kobelti
cliendentata. Raven (1986) separa C. kobelti como especie propia y sitda a C.
cliendentata como subespecie de C. kobeltoides. Los estudios filogenéticos
(Kokshoorn et al., 2010; Somoza-Valdeolmillos et al., 2021, capitulo 3 de la
presente Tesis) demuestran que estos tres taxones son especies distintas. Tanto el
arbol filogenético publicado por Kokshoorn and Gittenberger (2010) como los
resultados obtenidos por Somoza-Valdeolmillos et al. (2021) y el analisis
filogenético mostrado en el capitulo 3 de la presente Tesis, reflejan la existencia
de dos filogrupos diferentes dentro de C. kobelti s.str, distribuidos al Este y Oeste
de Picos de Europa. Los tres analisis de delimitacion de especies efectuados en el
capitulo 3 de la presente Tesis concuerdan en reconocer ambos filogrupos como
especies diferentes. No obstante, la existencia probada de poblaciones hibridas
viables en las zonas de contacto entre ambos filogrupos en Picos de Europa
(Somoza-Valdeolmillos et al., 2021), llevan a estos autores a considerarlos como
subespecies, que pasan a denominarse Chondrina kobelti kobelti y C. kobelti
ordunensis, clasificacion que adoptamos también en el presente trabajo.
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Figura 5. 5a) Mapa indicando la procedencia de los especimenes analizados de los
grupos kobelti y avenacea. 5b) Ampliacion de la cordillera Cantabrica conteniendo
mayor nimero de especies y poblaciones del grupo kobelti. En ambos se incluyen
las citas aportadas por Somoza-Valdeolmillos et al. (2021).
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1.6.1 Chondrina calpica (Westerlund, 1872)

Pupa calpica Westerlund, 1872: 27. (Locus typicus: Gibraltar, Espaia).

La sinonimia puede consultarse en Gittenberger (1973).

Descripcion (Fig. 16A): Concha cénico-ovalada, desde esbelta hasta rechoncha,
de color pardo claro u oscuro. De 5,4 a 7,9 mm de altura y entre 2,3 y 3,1 mm de
didmetro. Espira formada por vueltas fuertemente convexas, provistas de gruesas
costulas dispuestas regularmente y en numero de 4 a 11 por milimetro en la
ultima vuelta, aunque frecuentemente su nimero se situa en torno a las 6 — 8 por
milimetro; estas costulas aparecen frecuentemente bordeadas de una coloracién
blanquecina. Pared cervical aplanada, pudiendo aparecer una muesca en posicion
palatal inferior, lo que da origen a la formacién de una quilla en la base de la
concha; en caso contrario la base es redondeada.

Abertura ovalada. Peristoma discontinuo, blanquecino o el mismo color que el
resto de la concha, desde fuerte a muy fuertemente engrosado, apenas reflejado.
Bordes de la boca muy convergentes. En el interior de la boca, casi siempre
existen, al menos, un pliegue parietal, un columelar, un palatal superior y un
palatal inferior. Las lamelas parietal y columelar son generalmente las mas
desarrolladas, si bien ambas se encuentran sumergidas. La lamela columelar
apenas sobrepasa la columela hacia delante. Las palatales superior e inferior
también son fuertes, apareciendo mds desarrolladas en el interior, donde originan
una gibosidad muy aparente; la palatal superior es la tinica que se extiende hasta
el peristoma. Pueden aparecer también, aunque poco desarrollados o apenas
indicados, un diente angular, un infracolumelar, un suprapalatal y un
infrapalatal. En ejemplares de denticion apertural muy fuerte puede existir,
adicionalmente, un espiral. Cuando la denticién estd reducida, los pliegues son
mas cortos en extension y mas delgados, pero conservan una elevacion
considerable. Sistema palatal desplazado basalmente con respecto al sistema
parieto-columelar.

Se distingue de otras especies de Chondrina por la fuerte costulaciéon de su
concha. De otras especies costuladas como Chondrina centralis y C. lusitanica se

diferencia por la reduccién de su armadura bucal, donde generalmente sélo hay
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dos pliegues palatales. De las especies geogrdficamente mds cercanas, C.
granatensis y C. maginensis, se diferencia por sus cdstulas, que son mucho mas
fuertes y generalmente mas separadas entre si, por poseer una denticion apertural
mas desarrollada, con el pliegue palatal superior largo, extendiéndose hasta el
peristoma, asi como por la generalmente débil construccién del pliegue angular.
Con C. calpica comparte la escultura muy marcada de la concha, el
desplazamiento basal del sistema parieto-columelar y la ausencia de pliegue
espiral. No obstante, C. cliendentata tiene una abertura mas angulosa y un pliegue
angular mds desarrollado.

Distribuciéon geografica. Chondrina calpica es un endemismo ibero-marroqui
que engloba dos subespecies: C. calpica calpica (Westerlund, 1872) y C. calpica
altenai Gittenberger, 1973. La tltima es conocida tnicamente de los alrededores
de Ceuta (Gittenberger, 1973). C. calpica calpica se extiende por el norte de
Marruecos y el extremo sur de la peninsula ibérica (Gittenberger, 1973), donde
se extiende desde Gibraltar y El Berrueco (al este de Cadiz) y a lo largo de la
Serrania de Ronda y de Antequera, hasta la Sierra de Loja en el extremo occidental
de Granada (Arrébola and Gomez, 1998; Gittenberger, 1973). Citas previas de
esta especie en Cazorla, han sido asignadas a C. granatensis (Arrébola and Gémez,
1998). La cita aportada por Gittenberger (1973) para C. calpica calpica en el cerro
de San Antén (UTM: 30SUE76), junto a Madlaga capital, y reproducida en
Arrébola and Gémez (1998) debe ser asignada a C. granatensis (].S. Torres, com.
pers.). Presente también en la Sierra Sur de Sevilla (Vazquez Toro et al., 2015).
Recogida desde el nivel del mar hasta 1000 m de altitud.

Comentarios. Los andlisis de delimitacion de especies del capitulo 3 de la presente
Tesis reflejan resultados desiguales, separando a C. calpica calpica en dos especies.
El andlisis de ABGD muestra como resultado 10 grupos dentro de C. calpica
calpica. Esto es atribuido, en el capitulo 3 de la presente Tesis, a que ABGD tiende
a tratar la estructuracion poblacional como especies. Sin embargo, los analisis
BPP y Stacey, hacen inicamente dos grupos de C. calpica calpica. El analisis de
un mayor nimero de poblaciones podra, seguramente, aclarar si existe mas de un
taxén dentro de C. calpica calpica. Kokshoorn and Gittenberger (2010) y
Somoza-Valdeolmillos et al. (2021) confirman el estrecho parentesco entre C.
calpica calpica'y C. c. altenai.
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Los analisis filogenéticos (Somoza-Valdeolmillos et al., 2021, capitulo 3 de la
presente Tesis) situan a la especie Bético-Marroqui C. calpica como la especie
hermana de C. cliendentata, dentro del grupo kobelti, conformado por especies
endémicas de la Cordillera Cantéabrica. De acuerdo con (Somoza-Valdeolmillos
et al., 2021) esto indica que el origen de C. calpica puede ser el resultado de un
transporte pasivo desde algin enclave cantdbrico hasta Andalucia, donde
posteriormente se expandi6 por la region Bética y norte de Africa.

Parece comportarse en gran parte de su drea de distribucién como especie vicaria
con respecto a C. granatensis. S6lo se ha podido observar en compaiiia de C.
granatensis en alguna localidad de la provincia de Malaga (].S. Torres, com. pers.).

1.6.2 Chondrina cliendentata Gittenberger, 1973

Chondrina kobelti cliendentata Gittenberger, 1973: 173. [Locus typicus: Sahelices
de Sabero, Leon, Espaia. (Originalmente indicado como Sallices de Sabero)].

Chondrina kobeltoides cliendentata; Raven, 1986 [part.]: 32.

Chondrina cliendentata; Kokshoorn y Gittenberger, 2010: 159.

Descripcion (Fig. 16B): Concha cénico-fusiforme, de color marroén violdceo. De
5,3 a 8,3 mm de altura y con 2,3 - 2,8 mm de didmetro. Vueltas fuertemente
convexas, provistas de gruesas cdstulas, distribuidas uniformemente y espaciadas
entre si. Pared cervical fuertemente aplanada, presentando una muesca en
posicion infrapalatal. Base de la concha ligeramente aquillada.

Abertura con la base en forma de V, rara vez redondeada. Peristoma fuertemente
engrosado, no reflejado. Pliegue angular formado por una nitida impresion
blanquecina que llega hasta el peristoma y que hacia el interior adquiere forma
de pequefio diente de pequeiio tamafo, que hacia el interior converge hacia el
pliegue parietal llegando a contactar con este; ocasionalmente, el angular puede
faltar. No existe pliegue espiral. Parietal fuerte y sumergido, casi contactando con
la parte interior del angular. Pliegue columelar fuerte, infracolumelar menos
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desarrollado. Palatal superior fuerte, progresando hasta el peristoma; palatal
inferior de la misma altura, pero mas corto; infrapalatal presente o no, pero
cuando existe, tiene forma de lamela y, a veces, ocupa una posiciéon basal;
ocasionalmente, puede existir también un pequefno diente suprapalatal. Sistema
palatal desplazado basalmente con respecto al parieto-columelar.

Se diferencia de C. cantabroccidentalis, la otra especie que habita al sur de la
cordillera cantdbrica, por presentar una base de la concha angulosa, con una
muesca cervical en posicion infrapalatal, por tener una boca mas angulosa en su
base, por el menor desarrollo del pliegue angular, que converge hacia el parietal
en el interior de la abertura, y por la ausencia de pliegue espiral. Ademais, el
sistema palatal estd notablemente desplazado basalmente. Con C. calpica, su
especie hermana, comparte la posesion de unas costulas toscas y muy marcadas
en la superficie de la concha, el desplazamiento basal del sistema palatal, asi como
la ausencia de pliegue espiral, pero se diferencia por la presencia de un pliegue
angular bien formado que converge hacia el parietal. De otras especies
cantabricas se distingue por la fuerte escultura de la concha.

Distribucién geografica. Endemismo de la Cordillera Cantdbrica, distribuida
principalmente por la vertiente sur (Fig. 5a, 5b). Su limite oriental lo constituyen
Pefla Amaya (Burgos) y la Sierra de Pefla Labra (Cantabria/Palencia),
extendiéndose por el oeste a lo largo de la montafa norte palentina hasta el valle
del rio Porma en Ledn (Somoza-Valdeolmillos et al., 2021). En el valle del rio
Nalén, situado en la vertiente norte de la Cordillera Cantdbrica ha sido
comprobada su presencia entre el Puerto de Tarna y Arrobio (Asturias), mientras
en el Desfiladero de Los Beyos ha sido identificado un punto de contacto entre C.
cliendentata y C. kobeltoides, con la primera habitando en la entrada sur del
desfiladero y la segunda ocupando el resto del desfiladero (Somoza-
Valdeolmillos et al., 2021). Habita en altitudes desde 420 m hasta 1850 m.

Comentarios: C. cliendentata fue originalmente considerada subespecie de C.
kobelti por Gittenberger (1973), pero posteriormente, Raven (1986) pasa a
considerarla subespecie de C. kobeltoides. No obstante, los estudios moleculares
realizados por Kokshoorn et al. (2010) indican que se trata de una especie valida.
Filogenéticamente, las especies mas relacionadas con ella son C. calpica y C.
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klemmi que habitan en el sur de la peninsula ibérica y norte de Africa (Kokshoorn
et al., 2010; Somoza-Valdeolmillos et al., 2021; capitulo 3 de la presente Tesis).

Raven (1986) ofrece una extensa lista de localidades asignadas a C. cliendentata,
todas ellas repartidas a lo largo de la vertiente sur de la cordillera cantdbrica o, si
en la vertiente norte, situadas muy cerca de la divisoria de aguas, hasta Babia y
Somiedo en Leén. No obstante, todas las poblaciones asignadas a C. cliendentata,
situadas al oeste del rio Curuefio deben ser asignadas a C. cantabroccidentalis.

No ha sido encontrada en compaiiia de otras especies del género.

1.6.3 Chondrina cantabroccidentalis Somoza-Valdeolmillos y Vézquez-Sanz, 2021

Chondrina kobelti kobelti; Gittenberger, 1973 [part.]: 174. Fig. 89.

Chondrina kobeltoides cliendentata; Raven, 1986 [part.]: 32. Not Gittenberger,
1973.

Descripcion (Fig. 16H). Concha cénico-alargada, semitraslicida, de color
marron desde claro a oscuro. De 4,4 a 7,1 mm de altura y con 2,2 - 2,8 mm de
didmetro. Vueltas de espira convexas, provistas de estrias fuertes y distribuidas
de forma bastante regular. Pared cervical bien redondeada, no presentando una
muesca en posicion infrapalatal. Base redondeada.

Abertura con la base en forma de U, no angulosa en la base. Peristoma
fuertemente engrosado, no reflejado. Pared parietal con el pliegue angular desde
débil a fuerte; pliegue espiral generalmente presente, con forma de pequena
lamela o diente que puede ser continuo o discontinuo con el angular, muy
raramente ausente; pliegue angular fuerte. Pliegue columelar muy fuerte,
infracolumelar menos desarrollado. Parietal fuerte y sumergido, bien separado
del angular. Palatal superior fuerte, progresando hasta el peristoma; palatal
inferior de la misma altura, pero mas corto; infrapalatal ain mas débil, pero con

forma de lamela; puede existir también un pequefio pliegue suprapalatal, corto,
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sumergido y con forma de pequefio denticulo. Sistema palatal directamente
enfrentado al parieto-columelar, aunque ocasionalmente puede estar ligeramente
desplazado basalmente.

Se diferencia de C. cliendentata, la otra especie que habita al sur de la cordillera
cantdbrica, por presentar una estriacién mas débil y por su boca mas redondeada
en la base, asi como por el mayor desarrollo del pliegue angular, bien separado
del parietal, y por presentar un pliegue espiral, aunque generalmente no es visible
en vista frontal. Ademas, el sistema palatal estd directamente enfrentado al
parieto-columelar. De C. kobelti ordunensis y C. kobeltoides se diferencia por su
menor tamafo, por presentar una estriacion mas fuerte y distribuida de forma
regular, y por la menor envergadura del pliegue espiral, asi como por no tener el
peristoma tan fuertemente engrosado. Por otro lado, la base de la concha en C.
cantabroccidentalis es redondeada, con la boca en forma de U y no presentando
una muesca en posicion infrapalatal, lo que la diferencia también de C.
cliendentata. De C. kobelti kobelti se diferencia por el mayor tamafio y de la
concha y por su forma cénica no ovalada y mas ancha, asi como por tener la base
de laboca bien redondeada. Ademas, en C. kobelti kobelti el pliegue espiral es mas
fuerte.

Distribucidn geografica: Endemismo de la region cantabrica, restringido alazona
occidental de la cordillera cantdbrica y habitando casi exclusivamente en su
vertiente sur. Se extiende desde las montafias situadas al oeste del rio Curuefio en
el este, a lo largo de los espacios naturales de Hoces de Vegacervera, Babia y Luna
(abarcando los espacios naturales Montafia Central de Leén y Valle de San
Emiliano), hasta el limite occidental de las rocas calcéreas de la peninsula ibérica.
También presente en las zonas mds altas del valle de Somiedo (Valle del Lago),
unica localidad conocida situada en la vertiente norte, pero muy proxima a la
separacion de vertientes.

Comentarios: Los ejemplares de Felmin-Vegacervera (provincia de Ledn), son
considerados por Gittenberger (1973) como formas de transito entre C. kobeltiy
C. cliendentata, situdndolos dentro de C. kobelti. No obstante, Raven (1986)
considera a esta poblacion dentro de C. kobeltoides cliendentata (=C.
cliendentata). La figura publicada por Gittenberger (1973: Fig. 89) de un ejemplar
de Felmin-Vegacervera, unido a sulocalizacién geografica, nos permiten concluir
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que esta poblacion pertenece a C. cantabroccidentalis. Todas las citas aportadas
por Raven (1986) para C. cliendentata al oeste del rio Curuefio deben ser
asignadas a C. cantabroccidentalis.

Somoza-Valdeolmillos et al. (2021) analizan varias poblaciones de Chondrina cf.
kobeltoides de la vertiente norte de la Cordillera Cantabrica, situadas al oeste del
Desfiladero de Los Beyos. Esos ejemplares no son coespecificos con C.
kobeltoides, quedando mas relacionados con C. cantabroccidentalis en el estudio
filogenético citado. Estas poblaciones de la vertiente cantdbrica no fueron
incluidas en el estudio del capitulo 3 de la presente Tesis y son morfolégicamente
bastante diferentes de C. cantabroccidentalis, siendo necesario ampliar los
estudios sobre las relaciones existentes aqui para poder determinar si son
coespecificas con C. cantabroccidentalis o constituyen un taxén diferente.
Provisionalmente, y a la espera de futuros estudios, incluimos estas poblaciones
dentro de C. cantabroccidentalis.

No ha sido observada en compaiia de otras especies el género.

1.6.4 Chondrina kobeltoides Gittenberger, 1973

Chondrina kobeltoides Gittenberger, 1973 [part.]: 175. (Locus typicus: Sudeste del
Lago de la Ercina, Asturias, Espafa).

Chondrina kobeltoides kobeltoides; Raven, 1986 [part.]: 32.

Descripcion (Fig. 16D): Concha cénico-fusiforme, de color marrén violdceo. De
5,6 a 8,5 mm de altura, aunque generalmente la altura sobrepasa los 7,0 mm, y
con 2,3 - 3,1 mm de didmetro. Espira formada por vueltas fuertemente convexas,
provistas de finas estrias distribuidas de forma regular. Pared cervical
fuertemente aplanada, presentando una muesca en posicion infrapalatal. Base
aquillada.

Abertura con la base en forma de V, menos frecuentemente redondeada.
Peristoma fuertemente engrosado, no reflejado. Pared parietal con el pliegue
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angular bien formado y unido al espiral que es mas fuerte; pliegue parietal
también fuerte. Pliegue columelar muy fuerte, siendo el de mayor desarrollo de
todos; infracolumelar menos desarrollado. Palatal superior fuerte, progresando
hasta el peristoma; palatal inferior de la misma altura, pero mas corto; infrapalatal
aun mas débil, pero con forma de lamela; puede existir también un pequefio
pliegue suprapalatal, corto y con forma de pequefio denticulo. Sistema palatal
enfrentado al parieto-columelar.

C. kobeltoides presenta muchas similitudes con Chondrina kobelti ordunensis,
principalmente en lo referente a la forma de la abertura. No obstante, se
diferencia de ésta por su porte mas fusiforme y esbelto, con las primeras vueltas
de espira creciendo mds lentamente, lo que hace que estas primeras vueltas
tengan una forma cdénico-alargada, frente a la forma mas ovalada de C. kobelti
ordunensis. En C. kobelti kobelti la base de la boca es mds redondeada y la
escultura mas desarrollada y regular. Ademads, el tamafo de la concha es mayor
en C. kobeltoides que en cualquiera de las formas de C. kobelti. De las otras
especies cantdbricas, se diferencia facilmente por el conjunto de caracteres
morfoldgicos anteriormente definidos.

Distribucion geogréfica: Especie restringida al macizo de Picos de Europa y zonas
aledanas (Somoza-Valdeolmillos et al., 2021) habitando desde el valle de Liébana
en Picos de Europa hasta el desfiladero de Los Beyos. Habita en altitudes desde
250 a 1100 m (Altonaga et al., 1994; Raven, 1986). Ver Fig. 5 del presente trabajo.

Comentarios: Los trabajos de Gittenberger (1973) y Raven (1986) han
considerado para C. kobeltoides una regién geografica mas amplia de la aqui
definida, extendiendo la misma hacia el oeste hasta los limites occidentales de los
roquedos calcdreos, situados mas al oeste de Avilés y Mieres, pero siempre
restringida a la vertiente norte de la Cordillera Cantdbrica. Somoza-
Valdeolmillos et al. (2021) incluyen varias poblaciones de Chondrina cf.
kobeltoides situadas al oeste del Desfiladero de Los Beyos, desde Arrobio y el
Puerto de Tarna hasta Entrago, todas ellas situadas en la vertiente norte de la
Cordillera Cantdbrica. Todas estas poblaciones no se agrupan con el filogrupo
que contiene los topotipos de C. kobeltoides, constituyendo linajes que se asocian
a Chondrina cantabroccidentalis (ver comentarios en esta dltima especie). En
consecuencia, el rango de distribuciéon de C. kobeltoides se ha reducido a aquella
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zona geografica cuya presencia si ha podido ser confirmada mediante estudios
genéticos y morfologicos. Un cardcter morfologico que permite diferenciar a C.
kobeltoides de estas poblaciones situadas mas al oeste, y que presentan un notable
polimorfismo conquiolégico, es el gran desarrollo del pliegue espiral.

Convive con C. kobelti en las mismas rocas, habitando generalmente las zonas
mas sombrias.

1.6.5 Chondrina kobelti (Westerlund, 1887)

En la revision del género Chondrina efectuada por Gittenberger (1973),
Chondrina kobelti se considera que esta formada por dos subespecies: Chondrina
kobelti kobelti y Chondrina kobelti cliendentata. Esta ultima es actualmente
considerada una especie propia (Kokshoorn and Gittenberger, 2010). Los
estudios moleculares efectuados por Somoza-Valdeolmillos et al. (2021, Figs. 3—
4), identifican dos linajes bien diferenciados genética y morfoldgicamente, que se
hibridan en la zona de contacto entre Asturias y Cantabria. Todos los analisis de
delimitaciéon de especies efectuados en el capitulo 3 de la presente Tesis
coincidieron en separar ambos linajes como especies separadas. No obstante, las
evidencias de que no constituyen especies separadas bajo el concepto biologico
de especie, hace que deban ser consideradas como subespecies: Chondrina kobelti
kobeltiy C. kobelti ordunensis.

1.6.6 Chondrina kobelti ordunensis Pilsbry, 1918

Chondrina kobelti ordunensis Pilsbry, 1918: 39. (Locus typicus: Penia de Orduna,
Burgos, Espafia).

Chondrina kobelti kobelti; Gittenberger, 1973 [part.]: 169.

Chondrina kobelti; Raven 1986 [part.]: 28.

Descripcion (Fig. 16E): Concha muy sélida, conico-ovalada, ensanchada, de color
pardo-violaceo oscuro. Altura de 5,3 a 6,7 mm y diametro de 2,1 a 2,6 mm. Entre
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vueltas fuerte o muy fuertemente convexas, mostrando finas estrias transversales.
Pared cervical aplanada, pudiendo llegar a ser céncava en casos extremos,
mostrando a veces una muesca en posicién infrapalatal. Base de la concha
fuertemente angulosa.

Abertura generalmente angulosa en la base, con forma de V, subtriangular.
Peristoma fuertemente engrosado, no reflejado. Pliegue angular de poca altura en
el exterior, haciéndose mads fuerte hacia el interior, donde se une al espiral cuando
este ultimo existe. Parietal corto pero alto, ligeramente sumergido. En la columela
existe un fuerte columelar y un infracolumelar de menor tamafo, apenas
apreciable en vista frontal. Palatal superior y palatal inferior de altura similar,
aunque solo el primero llega hasta las proximidades del peristoma; infrapalatal
ligeramente mas pequeiio que los anteriores; generalmente también existe un
pequeiio diente suprapalatal. A veces aparece, adicionalmente un pequefio
pliegue basal.

Se diferencia de C. k. kobelti por tener una concha mas solida y por su mayor
tamafo, presentando una escultura mas débil. Ademas, el crecimiento de las
primeras vueltas de espira es mas rapido, con lo que la espira gana antes en
anchura y la forma de la concha es mas ancha y ovalada. Otros criterios que las
separan es su boca con forma de V, de perfil casi triangular, asi como la mayor
anchura de las dos udltimas vueltas de espira. De C. kobeltoides se distingue
fundamentalmente por su forma ovalada y su menor tamafo, con las primeras
vueltas ganando anchura muy rapidamente. Del resto de especies cantdbricas se
diferencia por la forma de la concha, por la composiciéon de los pliegues
aperturales y la forma de la boca.

Distribucién geografica: Endemismo de la zona oriental de la Cordillera
Cantdbrica, restringido a la vertiente norte, en la que habita desde la zona de
separacion de vertientes hasta las zonas costeras, salvo en el extremo oriental de
su rango (Fig. 5a, 5b). Se extiende desde Picos de Europa en el Este hasta la Sierra
de Aralar, en Navarra (Larraz and Jordana, 1984; Raven, 1986).

Comentarios: Convive con C. avenacea en las zonas costeras de Cantabria,
mientras que ambas especies no coexisten en las regiones interiores.
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1.6.7 Chondrina kobelti kobelti (Westerlund, 1887)

Pupa kobelti Westerlund, 1887: 102. (Locus typicus: Asturias, cerca de Oviedo,
Espana).

Chondrina kobelti kobelti; Gittenberger, 1973 [part.]: 169.

Chondrina kobelti; Raven 1986 [part.]: 28.

Descripcion (Figs. 16F-G): Concha cénico-ovalada estrecha, de color pardo-
violdceo oscuro. Altura de 3,7 a 5,3 mm y didmetro de 1,8 a 2,3 mm. Entre vueltas
convexas, mostrando fuertes estrias transversales de distribucion regular. Pared
cervical aplanada. Base de la concha generalmente angulosa.

Abertura generalmente redondeada en la base, con forma de U. Peristoma
fuertemente engrosado, no reflejado. Pliegue angular bien desarrollado, unido al
espiral. Parietal corto pero alto, ligeramente sumergido. En la columela existe un
fuerte columelar y un infracolumelar de menor tamaio, a veces ausente. Palatal
superior y palatal inferior de altura similar, infrapalatal ligeramente mas
pequeiio; puede existir un pequefio diente suprapalatal. Palatal superior
enfrentado al parietal, mientras los dos pliegues inferiores de la pared palatal
pueden aparecer ligeramente desplazados basalmente.

Chondrina kobelti kobelti se diferencia de C. kobeltoides fundamentalmente por
su tamafo considerablemente menor, muy llamativo en las poblaciones donde
coexisten. De otras especies se distingue, ademas, por su escultura y por la
construccién de los pliegues aperturales, con el sistema palatal enfrentado al
parieto-columelar.

Distribucién geogréfica: Endemismo de la zona occidental de la Cordillera
Cantabrica, restringido a su vertiente norte, desde Picos de Europa en el Este
hasta el limite de los roquedos calcdreos en el Oeste (Fig. 5a, 5b).

Comentarios: Habita en compaiia de C. kobeltoides, si bien en estos casos C. k.
kobelti tiende a situarse en los lugares mas expuestos al sol (Gittenberger, 1973).
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1.7 Grupo avenacea

El linaje avenacea engloba tinicamente dos especies presentes en la peninsula
ibérica, Chondrina avenacea y C. lusitanica (Fig. 5a). La primera de ellas es una
especie de distribucion centro-sur-europea (Boato et al., 1985), que se extiende
por el sur y este de Francia, sur de Bélgica, Luxemburgo, centro y sur de
Alemania, Suiza, Austria, Chequia y Eslovaquia (Kerney et al., 1983). Se extiende
también por todos los paises euro-mediterraneos, desde la peninsula ibérica y el
este de Francia, hasta los Balcanes, Crimea y el Caucaso. Existen varias
subespecies de las que C. avenacea avenacea es la unica presente en la peninsula
ibérica, y estd extendida hasta la region de los Alpes (Gittenberger, 1973;
Nordsieck, 1963). El grupo avenacea constituye el clado hermano el grupo kobelti
(Somoza-Valdeolmillos et al., 2021) Los estudios de Kokshoorn et al. (2010) que
incluyen especies de otras regiones europeas también recogen dentro de este
tilogrupo a C. arcadica (=C. clienta). Ver el arbol filogenético del capitulo 3 de la
presente Tesis.

1.7.1 Chondrina lusitanica (Pfeiffer, 1848)

Pupa lusitanica Pfeiffer, 1848: 347. (Locus typicus: Serra da Arrabida, Oeste de
Setubal, Portugal).

La sinonimia puede verse en Gittenberger (1973).

Descripcién (Fig. 16C): Concha conico-fusiforme, de color pardo oscuro,
pudiendo mostrar tonos blanquecinos cuando esta seca. Entre 6,1 y 8,0 mm de
altura y de 2,4 a 2,9 mm de didmetro. Posee vueltas de espiras moderadamente
convexas, provistas de gruesas cdstulas muy fuertes, espaciadas y distribuidas de
forma regular. Pared cervical convexa, no mostrando muesca alguna.

Abertura con la base redondeada o ligeramente angulosa, con los bordes
superiores muy convergentes. Peristoma fuertemente engrosado, blanquecino,
ligeramente reflejado; a veces puede aparecer débilmente aplanado. Pliegue
angular muy fuerte, progresando hacia el interior donde se une al espiral. Dicho
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pliegue angular puede presentar la apariencia de un fuerte callo que se extiende
hasta el peristoma, o puede ser una lamela fuerte, que puede aparecer
acompanada de un pliegue subangular. Pliegue parietal alto y sumergido. Pliegue
columelar muy fuerte, considerablemente mas desarrollado que el
infracolumelar, también de gran tamafio. Pliegues palatales también muy fuertes,
incluyendo un palatal superior que se extiende hasta el peristoma, un palatal
inferior y un infrapalatal alargados y altos, y un pequeiio denticulo suprapalatal
bien evidente. Ademas, puede existir un pliegue basal, alargado, ligeramente mas
pequeno que el infrapalatal. Sistema palatal directamente enfrentado al parieto-
columelar.

Se distingue facilmente de otras especies del género por su marcada escultura
transversal de la concha, conjuntamente con el fuerte desarrollo de los pliegues
aperturales.

Distribucién geografica: Endemismo ibero-atldntico (Fig. 5a). Habita
unicamente en Portugal, donde se extiende a lo largo de toda la zona calcarea del
extremo occidental, desde la Sierra de Arrabida en el sur, hasta Braga en el norte
(Gittenberger, 1973). Es la tnica especie del género que vive en Portugal. Hasta
800 m de altitud.

1.7.2 Chondrina avenacea (Bruguiére, 1792)

Bulimus avenaceus Bruguiére, 1792: 355. (Locus typicus: alrededores de Paris,
Francia).

Chondrina spec. 2; Gittenberger, 1973: 230, fig.129.

Chondrina gerhardi Gittenberger, 2002: 42. (Locus typicus: right slope of the
Valley Combe de Queyras, Gordes du Guil, 1100m, Hautes-Alpes, France)

Para el resto de la sinonimia, consultar Gittenberger (1973).

Descripcion (Fig. 16I): Concha conico-alargada cilindrica, de color pardo oscuro.

De 5,6 a 8,0 mm de altura y de 2,3 a 2,7 mm de didmetro. Espira formada por
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vueltas muy convexas, fina e irregularmente estriadas. Pared cervical aplanada,
mostrando varias impresiones correspondientes a los principales pliegues
palatales. Base de la concha ligeramente angulosa.

Abertura ovalada, bien redondeada en su base. Peristoma engrosado y poco
reflejado, blanquecino. Lamela angular bien desarrollada y larga, unida
internamente a un diente espiral. Parietal mads alta que la angular y ligeramente
sumergida. Pliegue columelar mas fuerte que el infracolumelar, no alcanzando
ninguno de ellos el peristoma. Pared palatal con cuatro pliegues, de los cuales s6lo
el palatal superior se extiende hasta el peristoma; el palatal inferior e infrapalatal
estan ligeramente menos desarrollados que el palatal superior; el suprapalatal
aparece como un pequeiio denticulo o como una lamela discontinua. Sistema
palatal directamente enfrentado al parieto-columelar.

Se diferencia de Chondrina ripkeniy de C. lusitanica por no presentar cdstulas en
la concha. De C. bigorriensis se distingue por sus estrias menos marcadas y por
tener el sistema palatal no desplazado basalmente. C. pseudavenacea tiene una
concha menos cilindrica y no presenta pliegues espiral ni suprapalatal. De otras
especies del género se diferencia por la composicion de los pliegues aperturales,
y por la forma de la concha y del peristoma.

Distribuciéon geografica: Dentro de la peninsula ibérica es comun en las zonas
calizas de todo el cuadrante nor-oriental ibérico (Fig. 5a), llegando por el oeste
hasta Picos de Europa (Gittenberger, 1973; Gomez and Rallo, 1988). Es una
especie comun a lo largo de la vertiente norte de la region cantdbrica, al igual que
en las sierras pre-litorales de Cataluna, desde el norte de Girona hasta el sur de
Tarragona. No obstante, estd ausente de amplias zonas del Pirineo y pre-Pirineo
oscense y leridano (Faci, 1991; Gomez and Rallo, 1988). También es comtn a lo
largo del Sistema Ibérico, desde la Sierra de la Demanda y Pefias de Cervera, en
La Rioja y Burgos, hasta la Sierra de Albarracin y Serrania de Cuenca, alcanzando
hacia el sureste hasta el Maestrazgo, la Sierra de Gudar, Camporrobles y el Camp
de Turia (Faci, 1991; Martinez-Orti, 1999). Presente también en el alto valle del
Duero y norte de Guadalajara (Altonaga et al., 1994; Gittenberger, 1973).

Comentarios: Convive con Chondrina ascendens, C. bigorriensis, C. centralis
centralis, C. centralis ripkeni 'y C. tenuimarginata. En la provincia de Cantabria
también hemos encontrado a C. avenacea junto a C. kobelti en unas pocas
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localidades costeras, si bien C. kobelti parece comportarse como especie vicaria
de C. avenacea en las regiones del interior. En estudios genéticos en realizacion,
hemos incluido topotipos de C. gerhardi Gittenberger, 2002, los cuales quedan
dentro de C. avenacea (datos no publicados), lo que nos lleva a proponer, de
acuerdo con Welter-Schultes (2012) el nombre de C. gerhardi dentro de la
sinonimia de C. avenacea, constituyendo una forma de denticion reducida de esta
ultima especie.
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Figura 6. A-B: C. maginensis, Sierra Magina, Jaén. C-H: C. spec. A, C-D: Cascada de la Fuentona,
Cabrejas del Pinar, Soria; E-H: Alto de la Cucuta, Malanquilla, Zaragoza. I-K: C. f. farinesii, I:
Sadernes, Girona; J: Beuda, Girona; K: La Preste, Pyrénées Orientales (locus typicus de Pupa
farinesii). A: 6,45 mm, B: 6,05 mm, C: 6,10 mm, D: 6,25 mm, E-F (holotipo): 5,85 mm, G: 5,35
mm, H: 5,64 mm, I: 5,53 mm, J: 5,71 mm, K: 6,46 mm.
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Figura 7. A-D: C. spec. 5, Los Cloticos, Bejis, Castellon. E-L: C. f. massotiana, E: Sant Llorenc de
Montgai, Camarasa, Noguera, Lleida; F: La Seo d "Urgell-Allas, Lleida; G: Figols i Alinya, Lleida;
H: Sant Julia de Loria, Andorra (locus typicus de Pupa massotiana); I (C. spec. 6 sensu Kokshoorn
and Gittenberger (2010)): Pas de Terradets, Cellers, Lleida; J: Figols i Alinya, Lleida; K:
Montafana, Huesca (cerca del locus typicus de Pupa sexplicata); L: Mont Rebei, Congost, Lleida.
A: 4,33 mm, B: 5,18 mm, C: 4,37mm, D: 4,37 mm, E: 5,74 mm, F: 6,46 mm, G: 6,10 mm, H: 6,32
mm, I: 6,56 mm, J: 5,77 mm, K: 6,37 mm, L: 5,92 mm.
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Figura 8. A-D: C. f ascendens, A: Escales, Huesca; B: Senarta, Valliberna, Huesca; C: La
Horadada, Burgos; D: Santa Elena, Biescas, Huesca. E-M: C. f. arigonis, E: Montg6, Alicante; F:
Pantano de Tous, Valencia; G: Cova del Ramé, Tarragona (topotipo de Chondrina jumillensis
unidentata); H (C. spec. 1 sensu Kokshoorn and Gittenberger (2010)): Navajas, Castellén; I-]:
Cardé, Tarragona (locus typicus de Pupa dertosensis); K: La Foradada, Montsid, Tarragona; L:
Canal de Mig, La Mola, Tarragona; M: Mola de Boix, Roquetas, Tarragona. A: 7,18 mm, B: 7,20
mm, C: 7,03 mm, D: 6,79 mm, E: 6,65 mm, F: 6,60 mm, G: 7,08 mm, H: 5,45 mm, I: 6,98 mm, J:
5,77 mm, K: 6,69 mm, L: 6,53 mm, M: 4,81 mm.
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Figura 9. A-D: C. spec. 2, A: Guardiola de Berguedd, Maganers, Barcelona; B-D: Cami Gresolet,
Saldes, Bergueda, Barcelona. E-G: C. soleri, E: Canal del Moro, Marganell, Bages, Barcelona; F:
Cami de Saint Jeromi, Barcelona; G: Montcau, Mura, Bagés, Barcelona (locus typicus). H-J: C.
aguilari, H: Oliana, Lleida; I: Congost de Erinya, Lleida (locus typicus); J: Benabarre, Huesca. A:
5,32 mm, B: 4,40 mm, C-D (holotipo): 4,71 mm, E: 5,43 mm, F: 5,52 mm, G: 5,76 mm, H: 5,54
mm, I: 5,02 mm, J: 5,10 mm.
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Figura 10. A-E: C. spec. 3, Ricote, Murcia (locus typicus). F-J: C. spec. B (Barranco Fontanelles,
Alzira, Valencia (locus typicus). A: 6,07 mm, B: 5,85 mm, C: 8,85 mm, D-E (holotipo): 5,66 mm,
F: 5,30 mm, G: 5,27 mm, H: 5,27 mm, I-J (holotipo): 5,56 mm.
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Figura 11. A-C: C. granatensis, A: Tiscar, Granada; B: Rio Higuerdn, Frigiliana, Malaga; C: Sierra
de Alcaraz, Albacete. D-I: C. non-spec. 4, Ciudad Encantada, Cuenca (locus typicus). A: 7,36 mm,
B: 6,46 mm, C: 5,46 mm, D: 7,20 mm, E: 6,46 mm, F: 6,46 mm, G, H (holotipo): 6,53 mm, I: 6,19
mm.
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Figura 12. A-C: C. guiracensis, A-B: Castillo de Jumilla, Murcia (locus typicus); C: Embalse de
Talave, Albacete. D-I: C. marjae, D-E: ladera sur de la Sierra del Castillo de Xativa, Valencia
(locus typicus); F-I: Castillo de Xativa, Valencia. J-M: C. spec. C, Barranco Moriana, Sierra
Espuiia, Murcia (locus typicus). A-B: 5,20 mm, C: 4,52 mm, D-E: 5,68 mm, F-G: 5,57 mm, H-I:
5,92 mm, J: 4,63 mm, K: 4,29 mm, L-M (holotipo): 4,28 mm.
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Figura 13. A-B: C. arigonoides, Ermita de Sant Pere, Montgd, Denia, Alicante (cerca del locus
typicus). C-D: C. pseudavenacea, C: Castellet de Calpe, Alicante; D: Barranco Mascarat, Altea,
Alicante (locus typicus); E-H: C. spec. D, Orihuela, Alicante (locus typicus). I-L: C. spec. F, Penyal
d’Ifach, Alicante (locus typicus). A: 5,45 mm, B: 5,28 mm, C: 5,51 mm, D: 6,20 mm, E: 6,11 mm,
F: 5,40 mm, G-H: (holotipo): 5,53 mm, I: 6,65 mm, J: 6,44 mm, K-L (holotipo): 6,30 mm.
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Figura 14. A-D: C. spec. E, A: Relleu, Alicante; B: Sella Font la Mayor, Alicante; C-D: Castell de
Guadalest, Alicante (locus typicus). E-G: C. ingae, E: Castillo de Castalla, Alicante; F-G: Sierra de
Biar, Alicante (locus typicus). H-K: C. spec. G, Sierra de Segaria, Beniarbeig, Alicante (locus
typicus). A: 7,03 mm, B: 6,30 mm, C-D (holotipo): 6,57 mm, E: 5,97 mm, F: 6,07 mm, G: 6,07
mm, H (holotipo): 6,55 mm, I: 6,19 mm, J-K: 5,57 mm.
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Figura 15. A-C: C. gasulli, A: Font Sala, La Oliva, Valencia; B: El Castellar, Alcoi, Alicante; C
entre Pego y Vall de Ebo, Alicante (locus typicus). D-G: C. spec. H, Cabo Cope, Murcia (locus
typicus). H: C. altimirai, Mare de Deu de les Olletes, Garrotxa, Girona (locus typicus). I: C.
bigorriensis, Saint Beat, Hautes Pyrénées. J: C. centralis centralis, Candancht, Huesca. K: C.
centralis ripkeni, Campos de Urbia, Guiptzcoa. L: C. tenuimarginata, Congost de Mont-Rebei,
Lleida. A: 6,35 mm, B: 6,43 mm, C: 6,09 mm, D-E (holotipo): 5,92 mm, F: 5,62 mm, G: 5,89 mm,
H: 8,54 mm, I: 6,83 mm, J: 6,85 mm, K: 7,62 mm, L: 9,28 mm.
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Figura 16. A: C. calpica, Los Alazores, Sierra Rio Frio, Granada. B: C. cliendentata, Cistierna,
Leén. C: C. lusitanica, Arrimal, Leiria. D: C. kobeltoides, Poncebos, Asturias. E: C. kobelti
ordunensis, Valle del Asén, Cantabria. F-G: C. kobelti kobelti, F: Entrago, Asturias. G: Pefiamayor,
Asturias. H: C. cantabroccidentalis, Pontedo, Ledn. I: C. avenacea, camino al Castell Carlins, La
Mola, Barcelona. A: 6,81 mm, B: 7,27 mm, C: 8,01 mm, D: 8,36 mm, E: 5,92 mm, F: 4,42 mm, G:
4,72 mm, H: 6,57 mm, I: 6,15 mm.
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5. Conclusiones / Conclusions

1. This work allowed to obtain some DNA sequences for two mitochondrial (COI
and 16S rRNA) and two nuclear (5.8S-ITS1 and 5.85-ITS2-28S) gene fragments
of many populations of the species of the genus Chondrina living in the Iberian
Peninsula. The combination of the new sequences of the COI gene fragment
together with those previously published in the GenBank database allowed
finding many incongruences, which were highlighted and amended.

2. The phylogenetic reconstructions based on mitochondrial and nuclear DNA
sequences allowed us to obtain robust phylogenetic trees showing the
phylogenetic relationships of the species of the genus Chondrina living in the
Iberian Peninsula, that were grouped into seven major groups. Molecular species
delimitation methods led to a better understanding of the studied taxa, allowing
better delimiting species, to propose new synonymies and to check the presence
of undescribed new taxa.

3. The group maginensis is monospecific for Chondrina maginensis, which was
recovered as the sister group of all the remaining phylogroups of the genus.

4. The group farinesii joined C. arigonis, C. ascendens, C. dertosensis, C. farinesii,
C. massotiana, and C. sexplicata, together with Chondrina spec. 1, C. spec. 5, and
C. spec. 6 after Kokshoorn and Gittenberger (2010). Species delimitation analyses
grouped all these nominal taxa within a polytypic C. farinesii. Some populations
of the morfo farinesii living in the Iberian System, S-Ebro Valley constituted an
undescribed species, sister to C. farinesii.

5. The group aguilari clustered C. aguilari, C. soleri and Chondrina spec. 2 sensu
Kokshoorn and Gittenberger (2010), all the three recovered with full species
status.

6. The group granatensis + gasulli, distributed through the SE-Iberian Peninsula
is the most diversified group, containing 16 species, 9 of them new to science. The
validity of the recently described species: C. arigonoides, C. ingae, C. marjae, C.
pseudavenacea, as well as the specific differentiation of C. gasulli, C. granatensis
and C. pseudavenacea were corroborated. High genetic structure has been found
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within C. granatensis, while species delimitation analyses indicated that more
than one species could here be involved.

7. The fifth group joined several species distributed along de Pyrenees and E-
Cantabrian Mountains, very well characterized by shell characteristics: C.
altimirai, C. bigorriensis, C. centralis, C. ripkeni and C. tenuimarginata.
Chondrina ripkeni was recovered co-specific to C. centralis.

8. The group kobelti clustered the taxa distributed along the Cantabrian
Mountains: C. cliendentata, C. kobelti, C. kobeltoides and a new species, which we
described under the name of C. cantabroccidentalis. Chondrina calpica, living in
Andalusia and N-Africa also belong to this group, being closely related to C.
cliendentata. Two well differentiated entities were recognized phylogenetically,
morphologically and biogeographically within C. kobelti, which widely hybridize
in the contact zone. It is proposed to divide it into two subspecies: C. kobelti
kobelti and C. kobelti ordunensis.

9. The last phylogenetic group joined as sister species C. avenacea and C.
lusitanica.

10. The combined used of phylogenetical, morphological, biogeographical and
biological data allowed us to give an updated synthesis of the Systematics of the
genus Chondrina in the Iberian Peninsula. New, unnamed species, will be
described in a forthcoming publication.

11. Taking into account the molecular study of Kokshoorn et al. (2010) and the
current study, we can conclude that as many as 45% of the species of the genus
Chondrina living in the Iberian Peninsula were not previously identified by
morphological studies.
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