
Introducción

El enrollamiento en los trilobites cámbricos ha
captado el interés de los paleontólogos desde el siglo
XIX, siendo Barrande (1852) uno de los primeros
científicos en figurar a un trilobites en posición
enrollada. Entre los hallazgos españoles, Prado et al.
(1860, lámina 6, figura 9) presentaron uno de los pri-
meros ejemplos figurados en la literatura científica.

Posteriormente, a principios del siglo XX, Hernán-
dez Sampelayo (1935, lámina XVII) figuraría de
nuevo un trilobites enrollado del Cámbrico español.
Sin embargo, no se comenzó a dar una mayor impor-
tancia a este hecho hasta finales del siglo XX (Gil-
Cid, 1985; Liñán & Gozalo, 1986). De igual manera,
paleontólogos de otros países, como Palmer (1958) o
Robison (1964), figuraban y estudiaban de manera
superficial ejemplares enrollados. Los estudios de
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RESUMEN

Los trilobites del Cámbrico medio encontrados en Purujosa y otras localidades de las Cadenas Ibéri-
cas como Murero y Mesones (Zaragoza) poseen un gran número de nuevas estructuras de enrollamiento,
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distintos tipos de enrollamiento especialmente en los trilobites del Cámbrico medio español. Se muestran
por primera vez ejemplares de Agraulos longicephalus y Ctenocephalus antiquus en posición enrollada,
Por último se discute la influencia de este comportamiento en la evolución de los trilobites.
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ABSTRACT

The middle Cambrian trilobites found in the locality of Purujosa as well as other localities from the Ibe-
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well as high variability of enrolment types ever describe in Cambrian times, they show that enrolment was
a very spread behavior in Cambrian times. In this paper I carried out a revision of the coaptative structu-
res or interlocking devices, which are in the cephalon and in the pigidia, as well as a revision of the articu-
lating devices through the thorax needed for enrolment. The different enrolment types are described and
discussed with special emphasis in Cambrian trilobites. For first time enrolled specimens of Agraulos lon-
gicephalus and Ctenocephalus antiquus are figured. I describe the different enrolled trilobites found in the
locality of Purujosa such as Solenopleuropsis, Pardailhania, Schopfaspis?, Agraulos, Ctenocephalus and
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Harrington (1959) y Bergström (1973) fueron los pri-
meros que abordaron con más profundiad este com-
portamiento. Durante la década de los años 70 se
intentó utilizar los distintos tipos de enrollamiento
para llevar a cabo clasificaciones sistemáticas (Berg-
ström, 1973, 1977; Fortey & Owens, 1979). Sin
embargo no tuvieron éxito debido a la variabilidad
morfológica de los trilobites, encontrándose géneros
y especies con tipos de enrollamiento diferente. En
décadas sucesivas se llevaron a cabo descripciones
exhaustivas de las distintas estructuras coaptativas o
de cierre y los diferentes tipos de articulaciones en
varios grupos de trilobites, procedentes del Ordovíci-
co y Devónico (Clarkson & Henry, 1973; Stitt, 1976;
Hammann, 1985; Babcock & Speyer, 1987; Speyer,
1988; Chatterton & Cambell, 1993; Whittington,
1996). El número de trabajos publicados sobre los
tipos de articulaciones y el enrollamiento de trilo-
bites cámbricos (Stitt, 1983; Whittington, 1990) fue
mucho menor, debido principalmente a la ausencia
de un buen registro fósil que mostrara adecuadamen-
te tanto los tipos de estructuras coaptativas y articula-
ciones como los tipos de enrollamiento. Teniendo en
cuenta que los trilobites cámbricos poseían unas arti-
culaciones muy primitivas y carecían casi por com-
pleto de estructuras de coaptación, y la ausencia de
un buen registro fósil, los investigadores interpreta-
ron que los trilobites cámbricos como Paradoxides
s.l. no podrían enrollarse de manera hermética y, por
tanto, su enrollamiento no sería muy eficaz al dejar
huecos (Whittington, 1990). El descubrimiento de un
nivel del Cámbrico medio en la localidad de Purujo-
sa en la provincia de Zaragoza (Esteve et al., 2011),
con una de las mayores acumulaciones de trilobites
enrollados a nivel mundial, demostró que las estruc-
turas eran más complejas de lo que se había supuesto
y que en el Cámbrico ya había trilobites que se enrol-
laban de manera hermética.

El objetivo de este trabajo es revisar los tipos de
articulaciones, estructuras coaptativas y tipos de
enrollamiento de los trilobites encontrados princi-
palmente en la localidad de Purujosa y otras locali-
dades de las Cadenas Ibéricas de la provincia de
Zaragoza tales como Murero y Mesones, así como
la descripción de nuevos trilobites enrollados en
dichas localidades zaragozanas. También se presen-
ta la terminología en castellano de todas las estruc-
turas de enrollamiento, no sólo de trilobites cámbri-
cos sino también post-cámbricos. Por último, se dis-
cute la importancia de estos hallazgos en la evolu-
ción de este grupo de artrópodos.

Marco Geológico y estratigráfico

Aunque se han encontrado trilobites enrollados
en distintas localidades de las Cadenas Ibéricas,
como Murero (ver Liñán & Gozalo, 1986, Esteve
2009), y del norte de España (Esteve, 2009; Esteve
et al., 2010), su presencia es casi testimonial. Todos
los trilobites enrollados incluidos en este trabajo
proceden de dos niveles de la localidad de Purujosa
en el Parque Natural del Moncayo, al norte de las
Cadenas Ibéricas (Fig. 1). Algunas estructuras han
sido observadas en ejemplares no enrollados proce-
dentes de niveles de la misma edad que los de Puru-
josa, y de otras localidades de las Cadenas Ibéricas,
como Murero o Mesones.

En la localidad de Purujosa se han encontrado
más de 10 niveles con trilobites enrollados en la
Formación Murero (Liñán et al., 1992). Esta forma-
ción tiene una edad de Caesaraugustiense inferior a
Languedocience inferior en la escala regional lo que
equivale a la Serie 3 del Cámbrico, techo del piso 5
y base del piso Drumiense en la escala global (ver
Gozalo et al., 2011).Sin embargo, sólo en dos
niveles los trilobites enrollados representan un por-
centaje significativo. El primer nivel se encuentra
en la parte baja de la sección Pur3, en la base de la
biozona de Solenopleuropsis riberoi en el nivel 4B
(Fig. 1C) y contiene un alto porcentaje de ejem-
plares articulados (36% N=125). Se trata en su
mayoría de Agraulos longicephalus (Hicks, 1872),
aunque también se han hallado ejemplares de Cte-
nocephalus antiquus Thoral, 1946, Pardailhania
sdzuyi Liñán & Gozalo, 1986, Eccaparadoxides
rouvillei (Miquel, 1905), E. sequeirosi Liñán &
Gozalo, 1986 y el agnóstido Peronopsis acadica
(Hartt in Dawson, 1868).

El segundo nivel, denominado Purujosa trilobite
assemblage (PTA) (Esteve et al., 2011), se encuentra
en el techo de la Formación Murero en la misma sec-
ción que el nivel anterior, con un característico color
rojo. Esta asociación está en la biozona de Soleno-
pleuropsis thorali (Fig. 1C) que marca el comienzo
del Languedociense. Junto a Solenopleuropsis thorali
Sdzuy, 1958 se han encontrado los trilobites S. mar-
ginata Sdzuy, 1958, Conocoryphe heberti Munier-
Chalmas & Bergeron in Bergeron, 1889, Schopfas-
pis? graciai Esteve et al., 2012 y Eccaparadoxides
pradoanus (Verneuil & Barrande in Prado et. al.,
1860) junto con distintos agnóstidos como Peronop-
sis ferox (Tullberg, 1880), P. acadica y Megagnostus
sp. Cabe destacar la inusual diversidad de equinoder-
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mos articulados que presenta este nivel (ver Zamora,
2010; Zamora & Smith, 2010, 2012). En este caso, la
muestra de estudio está formada por algo más de
1000 ejemplares, de los que el 55,5% están articula-
dos. En este porcentaje se incluye un 44% de trilo-
bites enrollados (para más detalles sobre la geología
y paleontología de este nivel ver Esteve et al., 2010,
2012; Esteve, in press; Zamora et al., 2011).

Ambos niveles tienen un espesor menor de un
metro de lutitas con un bajo grado de bioturbación
(índice de icnofábrica= 1-2 sensu Droser & Bottjer,
1986). Tanto los datos tafonómicos como litológi-
cos sugieren que toda la comunidad bentónica pre-
sente fue enterrada repentinamente, lo que permitió
la conservación de un alto número de ejemplares
articulados y enrollados.
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Fig. 1.—A. Mapa de la Península Ibérica con la situación de las Cadenas Ibéricas. B. Mapa geológico de las Cadenas Ibéricas donde
se muestran las principales unidades y la localidad de Purujosa. C. Columna estratigráfica de la sección Pur3 con la posición estrati-
gráfica de los niveles con mayor porcentaje de trilobites enrollados y de donde proceden la mayoría de los ejemplares de este traba-
jo. (Tomado de Liñán et al., 2008 y Zamora et al., 2011)
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Tipos de articulaciones

Una de las características más importantes para el
enrollamiento es el tipo de articulaciones. Los trilo-
bites que se estudian en este trabajo poseían unas
articulaciones muy poco desarrolladas, como ya
describieron Öpik (1970, 1975) ó Whittington
(1990) para otros trilobites cámbricos. Este hecho
hacía pensar que su enrollamiento no sería muy efi-
caz al no ser completamente hermético. Las articu-
laciones permitían a los trilobites la realización dis-
tintos actos cotidianos como desplazarse, mudar,
excavar o enrollarse. A pesar de su gran importan-
cia, algunos trilobites carecían por completo de
ellas, como Schmaleensia Moberg, 1903, con todos

sus escleritos fusionados (Peng et al., 2004). Sin
embargo, este tipo de casos son raros y aislados.
Por tanto, en trilobites más basales, las articula-
ciones debían estar suficientemente bien integradas
como para flexionar el cuerpo para las actividades
de su vida diaria. El enrollamiento quizá represente
la culminación en cuanto al desarrollo e integración
de las articulaciones en los trilobites. Por eso este
comportamiento nos ofrece la mejor fuente de datos
sobre la morfología funcional de estos animales.
Parece probable que la mayoría de los trilobites
tuvieron la capacidad de enrollarse, aunque existen
también pérdidas secundarias de esta capacidad,
como por ejemplo en el remopleuridido Hypodicra-
notus Whittington, 1952, dado el crecimiento des-
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Fig. 2.—Tipos de articulación y de estructuras coaptativas estudiadas en trilobites post-cámbricos y su comparación con trilobites
cámbricos incluidos en este trabajo. A. Ejemplar estirado de Phacops (Chotecops) zizensis Alberti, 1983 (MPZ 2012/834). B. Ejem-
plar estirado de Pardailhania multispinosa (MPZ 2008/170) . C. Ejemplar semi-enrollado de Phacops (Chotecops) zizensis (MPZ
2013/49). D. Ejemplar flexionado de Solenopleuropsis sp. (MPZ 2008/119) E. Ejemplar flexionado de Paralejurus spatuliformis
Schraut & Feist, 2004 (MPZ 2013/48=. F. Pigidio de Eccaparadoxides pradoanus (Verneuil & Barrande in Prado et. al., 1860) (MPZ
2012/757). G. Placa rostral e hipostoma de Eccaparadoxides pradoanus (Verneuil & Barrande in Prado et. al., 1860) (MPZ 2012/756).
H. Ejemplar enrollado de Phacops (Chotecops) zizensis (MPZ 20013/50). I. Ejemplar enrollado de Solenopleuropsis sp. (MPZ
2008/121) J. Ejemplar enrollado de Schopfaspis? graciai Esteve et al., 2012 (MPZ 2009/349).
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Fig. 3.—A-B Ctenocephalus antiquus Thoral, 1946 enrollado. A. Ejemplar enrollado, la flecha muestra la flexión de los primeros seg-
mentos, procedente de la localidad de Murero RV1/14 (MPZ 2011/182). B. Ejemplar enrollado con el cefalón roto, la flecha señala la
cara interna de los segmentos torácicos donde se puede ver la articulación pleural bien desarrollada Pur3/4B (MPZ 2011/183). C-E,
H, K. Ejemplares enrollados de Eccaparadoxides pradoanus (Verneuil & Barrande in Prado et. al., 1860), Pur3/10. C Ejemplar en vista
dorsal con el cefalón roto mostrando la cara interna de los segmentos (MPZ 2011/182) Pur3/10. D. Ejemplar en vista dorsal, la flecha
señala la parte derecha del cefalón que está hundida permitiendo ver las puntas pleurales (MPZ 2011/758) Pur3/10. E. Ejemplar en
vista ventral, los segmentos se han levantado permitiendo ver el hipostoma que está señalado con la flecha (MPZ 2011/759)
Pur3/10, además se observa la doblez del cefalón con la líneas de terraza (LT) que engancharían en la líneas de terraza de las
espinas pleurales. H. Molde interno de un ejemplar completamente enrollado en vista ventral (MPZ 2011/760) Pur3/10. K. Molde de
látex de un ejemplar completamente enrollado en vista ventral (MPZ 2011/750) Pur3/10. F, G. Schopfaspis? graciai Esteve et al 2012
(MPZ 2009/350) Pur3/10. G Vista ventral donde se puede observar el surco genicular (SG), bajo una estructura denominada viga (V)
que da firmeza y soporta la parte anterior del cefalón. I, J. Conocoryphe heberti Munier-Chalmas & Bergeron in Bergeron, 1889
enrollados Pur3/10. I. Molde de látex en vista dorsal, obsérvese la articulación pleural bien desarrollada de los primeros segmentos
(MPZ 2012/1196) Pur3/10 . J. Molde de látex en vista ventral, la flecha señala el pigidio que descansa apoyado en el borde de crani-
dio típico del enrollamiento esferoidal (MPZ 2012/1197) Pur3/10
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proporcionado del hipostoma que llegaba a ocupar
toda la cara ventral del animal y le impedía flexio-
nar los segmentos (ver Whittington, 1952). 

La Figura 2 muestra, a modo de resumen, los dis-
tintos tipos de articulaciones más importantes para el
enrollamiento en ejemplares cámbricos y post-cám-
bricos. Las articulaciones que sirven para el enrolla-
miento fueron ampliamente descritas por Whitting-
ton (1990) y básicamente son cinco tipos (Tabla 1):

Articulación pleural

Se encuentra en el filo anterior de la porción inter-
na de la pleura que encaja por debajo del filo poste-
rior de la pleura anterior (Figura 2A1, B). Aunque
todos los trilobites desde el Cámbrico presentan este
tipo de articulación, su desarrollo varía entre géne-
ros. Entre los pticopáridos, los conocorífidos tienen
muy bien desarrollada esta articulación (Fig. 3A, B,
I, J), igual que los géneros Solenopleuropsis Thoral
1947 o Pardailhania Thoral 1947 (Figs 2B, 4F). Sin
embargo, algunos redlíchiididos tienen una articula-
ción pleural pco desarrollada como ya destacaron
Öpik (1970) y Whittington (1990). Eccapara-
doxides, género muy común en el Cámbrico medio
español, posee una articulación pleural poco desar-
rollada en la parte anterior del tórax y casi inexisten-
te en la parte posterior (Fig 3E, H, K).

Proceso axial 

Se trata de un cóndilo en el margen anterior del
surco axial que encaja en un hueco del margen pos-
terior de la pleura anterior. Es una estructura que
poseen todos los trilobites desde el Cámbrico infe-
rior. Su desarrollo está muy ligado al enrollamiento
ya que, dependiendo de la morfología, los segmen-
tos pueden rotar más o menos (Bergström, 1973).
Esteve (2009) y Esteve et al. (2010) describen esta
estructura para los conocorífidos y solenopleuropsí-
nidos, encontrándose bien desarrollada en ambos
casos. Sin embargo, en los redlichidos como Ecca-
paradoxides está muy poco desarrollada.

Fulcro

Cada pleura se divide en una parte interna hori-
zontal y una externa inclinada (Fig. 4B). El punto
que divide cada parte, donde las pleuras rotan unas

respecto a las otras, se denomina fulcro (Figura
2A1, B, E1). Esta estructura ha sido ampliamente
descrita y muchas formas del Cámbrico inferior
carecen de ella (ver Öpik, 1975; Whittington,
1990). Todos los pticopáridos descritos en este tra-
bajo poseen un fulcro bien desarrollado (Figs. 3, 4,
5). Es interesante observar dicha estructura en
Agraulos longicephalus. En este caso, al contrario
que otros ptychopariidos como los solenopleuropsi-
nidos, el fulcro se encuentra en una posición más
axial (Fig. 5). Dentro de los paradoxididos podemos
encontrar géneros con fulcro y otros sin fulcro.
Öpik (1975, p. 23) citó paradoxididos con fulcro en
la parte anterior y sin fulcro en la posterior, aunque
nunca los figuró. Eccaparadoxides pradoanus (Fig.
3D, E, H, K) es la primera especie figurada con
dicha característica y posee un fulcro poco desarrol-
lado en la parte anterior y ausente en la parte poste-
rior (Esteve et al., 2013).

Semi-anillo articular

Se trata de una extensión del anillo axial bajo la
doblez del anillo axial del segmento anterior o bien
bajo el anillo occipital (Figura 2C, I). Los trilobites
más basales poseían unos anillos axiales más cor-
tos, lo que les impedía una flexión amplia entre seg-
mentos (Whittington, 1989). La función de esta
estructura es la protección de los órganos internos
durante la extensión del exoesqueleto, además de
permitir una mayor o menor flexión dependiendo de
su longitud. Los anillos axiales de los trilobites aquí
estudiados son al menos la mitad de la longitud del
anillo axial, bastante más largos que en trilobites
del Cámbrico inferior (ej. Olenellus thompsoni, ver
Whittington, 1989).

Preannulus

No se trata de una articulación en sí, sino más
bien de una prolongación del semi-anillo articular
que se encuentra en algunos grupos de trilobites
(Figura 2C, I). Esteve et al. (2010, p. 482) descri-
ben ampliamente esta estructura en los solenopleu-
ropsínidos. En este trabajo se han figurado ejem-
plares nuevos que muestran más claramente dicha
estructura (Fig. 4B). Su función principal era
aumentar la extensión del semi-anillo articular,
facilitando una mayor flexión del cuerpo, sobre
todo de la parte anterior, y consiguiendo así un
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Fig. 4.—Tipos de articulaciones y estructuras coaptativas en solenopleuropsínidos procedentes de la localidad de Purujosa. A. Ejem-
plar enrollado de Pardailhania sp. (MPZ 2011/179) el ejemplar A1 muestra como las puntas pleurales encajan en la pestaña vincular
(PV), Pur3/4B. B. Ejemplar enrollado de Pardailhania cf. hispida (Thoral, 1935) (MPZ 2011/180) mostrando el semi-anillo articular
(SAA) y el preannulus (PA) en vista dorsal (B1) y lateral (B2), obsérvese en la región pleural la parte horizontal próxima al raquis de la
inclinada Pur3/4B. C. Ejemplar semi-enrollado de Solenopleuropsis sp. (MPZ 2008⁄477) mostrando en vista lateral la pestaña vincular
(PV) Pur3/10. D. Ejemplar semi-enrollado de Solenopleuropsis sp. mostrando el surco vincular (SV) (MPZ 2008⁄478). F. Ejemplar
enrollado de Solenopleuropsis sp. mostrando el semi-anillo articular (SAA) y la articulación pleural (AP) (MPZ 2008⁄120) Puru3/10..
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enrollamiento encapsulado de tipo esferoidal. Sólo
Solenopleuropsis y Pardailhania poseen esta
estructura en el Cámbrico medio.

Faceta articular

Se trata de la parte más externa de las pleuras,
siendo la zona de solape entre pleuras cuando éstas
rotan durante el enrollamiento (Figura 2A1, B).
Tiene gran importancia, ya que, sin dicho solape, no
se conseguiría cerrar el cuerpo de manera hermética.
Muchos trilobites cámbricos carecen de este tipo de
articulación (Whittington, 1989). Sin embargo aquí
se presentan algunos ejemplos de facetas articulares

bien desarrolladas cómo en los trilobites Soleno-
pleuropsis, Pardailhania, Conocoryphe, Parabailel-
la y Agraulos (Fig. 6). En el caso de Eccapara-
doxides esta faceta articular está muy poco desarrol-
lada. Esteve et al. (2013) discuten el funcionamien-
to de las líneas de terrazas en las facetas articulares
de Eccaparadoxides pradoanus que formarían una
faceta similar a la petaloidal de otros trilobites post-
cámbricos como asáfidos o damanítidos y servirían
no solo para solapar las pleuras, sino también para
reducir la fricción entre pleuras durante el enrolla-
miento. Además Fortey (1986) sugiere que servirían
para dejar un espacio suficiente entre pleuras para
que circule el agua y poder respirar cuando el trilo-
bites se encuentra totalmente enrollado.
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Fig. 5.—Ejemplar de Agraulos longicephalus (Hicks, 1872) enrollado procedente de la sección Pur6/3 correspondiente al mismo nivel
Pur3/10, (MPZ 2011/181). A1 Vista dorsal, la flecha señala el fulcro, observar como las puntas pleurales encajan bajo la pestaña vin-
cular. A1 Vista lateral. B1 Vista ventral mostrando las puntas pleurales encajadas en el surco de la doblez (SD), el pigidio esta debajo
del cefalón lo que corresponde a un tipo de enrollamiento espiral. B2 Vista lateral, observar como las puntas pleurales están enca-
jadas en la doblez del cefalón
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Estructuras coaptativas o de cierre

Además de las articulaciones para el enrollamien-
to, los trilobites también desarrollaron gran varie-
dad de estructuras para poder cerrar el cuerpo de
manera hermética. Este tipo de estructuras, denomi-
nadas “estructuras coaptativas” o “de cierre”, eran
conocidas desde el siglo XIX (Barrande, 1852),
pero fue Cuénot (1919) quien primero acuñó el tér-
mino “coaptativo” y las estudió en profundidad.

Los trilobites polímeros enrollados del Cámbrico
se consideraban meramente anecdóticos en el
registro fósil y sus estructuras coaptativas eran
conocidas sólo en unos pocos casos, (Palmer, 1958;

Robison, 1964). Estos trilobites poseían unas
estructuras de coaptación primitivas que les per-
mitían cerrar el cuerpo únicamente mediante un
enrollamiento de tipo esferoidal o espiral y, gene-
ralmente, no de forma encapsulada. Sin embargo
Esteve et al. (2010, 2011) mostraron que los trilo-
bites cámbricos poseían en muchos casos estructu-
ras similares a las encontradas en trilobites post-
Cámbricos (Fig. 2). 

Las estructuras coaptativas se pueden encontrar
tanto en el cefalón como en el pigidio. A continua-
ción se enumeran y definen en español las 16
estructuras de mayor importancia, discutiendo bre-
vemente cada una de ellas (Tabla 1).
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CASTELLANO INGLÉS

Articulaciones Articulations

Articulación pleural

Proceso axial

Fulcro

Semi-anillo articular

Preannulus

Faceta articular

Articulated pleura

Ball and socket

Fulcrum / Fulcra

Half ring articulating

Preannulus

Articulated facet

Estructuras coaptivas Coaptive devices

Cefalón
Surco bajo la doblez del cefalón

Surco vincular en la doblez subcranidial sensu Delo, 1935)

Surco genicular bajo la viga

Surco en el margen anterior del hipostoma

Muescas vinculares

Estructure granulosa en el borde y/o la doblez

Líneas de terraza

Arco anterior bajo el area frontal

Pigidio
Surco vincular ventral

Surco vincular dorsal

Pestaña submarginal

Garfio vincular

Muescas vinculares

Protuberancias o granulaciones en la cara ventral y/o dorsal

Líneas de terraza

Arqueamiento sagital en el raquis

Cephalon
Furrow under the doublure

Vincular furrow on the doublure 

Genicular furrow under the girder

Furrow on the anterior margin of hypostome

Vincular notches

Granulose structure in the border and/or on doublure

Terraces lines

Anterior arch below frontal area

Pygidium
Ventral vincular furrow

Dorsal vincular furrow

Submarginal flange

Vincular hook on the posterior part

Vincular notches

Knobs or granulose on dorsal surface structure and/or on doublure

Terraces lines

Sagittal arching of the pigidial axis

Tabla 1.—Terminología empleada en el trabajo en castellano y su equivalente en inglés
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Cefalón

Surco bajo la doblez del cefalón. Se trata de un carácter
plesiomórfico en trilobites. La mayoría de los trilobites
cámbricos así como algunos grupos post-Cámbricos
enganchaban el pigidio y las puntas pleurales de los
últimos segmentos torácicos en este surco, obteniendo
una configuración espiral. En la figura 5 podemos
observar un ejemplar de Agraulos longicephalus pro-
cedente del nivel Pur3/4B en la localidad Purujosa con
el surco bajo la doblez del cefalón, donde encajan las
puntas pleurales.

Surco genicular. Se trata de un surco bajo una estructura
denominada viga que recorre la parte anterior del cefa-
lón típico en hárpidos y trinucleidos del Ordovícico,
pero también en algunos trilobites cámbricos como en
Schopfaspis? graciai (Esteve et al., 2012).

Surco vincular. El surco vincular es un canal en la
doblez que recorre el margen anterior del cefalón (Fig.
2A2, C, D). Se trata de una estructura donde encaja el

pigidio dando un tipo de enrollamiento esferoidal
(Speyer, 1988; Esteve et al. 2010). Esta estructura es
típica de facópidos (Fig. 2A, C) aunque también se ha
encontrado en los solenopleuropsínidos (Figs. 2D, 4D).

Surco en el margen anterior del hipostoma. Se trata de
un surco análogo al surco vincular donde enganchaban
el pigidio algunos géneros de trilobites ordovícicos
(Hammann, 1985). Hasta el momento no se ha encon-
trado esta estructura en ningún trilobites del Cámbrico.

Muescas vinculares. Son unas estructuras ventrales en la
parte posterior del cefalón (Fig. 2C, I), servían para
fijar de manera más eficaz las puntas pleurales. Se trata
de una estructura típica de facópidos (Speyer, 1988)
que también ha sido descrita en solenopleuropsínidos.
Nuevos ejemplares muestran como dicha estructura era
más ancha en la parte donde más porción del borde de
la pleura encajaba (Fig. 4C).

Granulación en el borde y/o la doblez. La granulación
del cefalón sirve para aumentar la fricción al ponerse
en contacto con el pigidio, a modo de “papel de lija”
(ver Clarkson & Henry, 1973). Esta estructura no ha
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Fig. 6.—A. Solenopleuropsis vizcainoi Álvaro 1996 (MPZ 2011/153), ejemplar procedente de la localidad de Mesones, sección M5. B.
Detalle de las primeras puntas pleurales, las flechas señalan una granulación fina
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sido observada en los solenopleuropsinidos hasta el
momento. Sin embargo, Solenopleuropsis vizcainoi
Álvaro, 1996 muestra una fina granulación en las pun-
tas pleurales (Fig. 6), que desempeñaría una función
similar, añadiendo fricción entre dos supeficies (ver
discusión de las líneas de terraza). Otros solenopleu-
ropsínidos, conservados en calizas del Cámbrico
medio de Skåne en Suecia, sí muestran dichas granula-
ciones en el borde anterior (datos sin pulicar). Por este
motivo, y puesto que sí han sido observadas en las
puntas pleurales, podría pensarse que dicha granula-
ción también podría encontrarse tanto en Solenopleu-
ropsis como en Pardailhania.

Líneas de terraza en la cara ventral y/o en el interior
del surco vincular. Las líneas de terraza son estructu-
ras cuticulares ampliamente estudiadas (ver Fortey,
1985; Seilacher, 1985) (Figura 2A2, E, F, G). Esteve
et al (2013) discuten la utilidad de estas estructuras
en trilobites cámbricos, concretamente en Eccapara-
doxides pradoanus. Se ha propuesto que su finalidad
sería enganchar el cefalón y las puntas pleurales
aumentando la fricción y mejorando así el cierre del
cuerpo (Fig. 3E). Este hecho ya había sido discutido
para trilobites más derivados (ver Fortey, 1986).
Dichas terrazas también han sido observadas en
Agraulos del norte de España (datos sin publicar), así
como en agraulidos de otras regiones, como Suecia o
el Norte de China. Sin embargo, debido a la mala
conservación no se ha podido encontrar en los ejem-
plares del Cámbrico medio de las Cadenas Ibéricas.
Por otra parte, estudios sobre la morfología funcional
de dichas líneas de terrazas que se están realizando
actualmente, señalan que posiblemente su función no
esté relacionada con el enrollamiento.

Arco anterior. Se trata de una curvatura en la parte ante-
rior del cefalón donde encajaría la parte posterior del
tronco, muy típica en trilobites post-Cámbricos (ver
Rábano 1989, lámina 19, figuras 2, 4). Esta caracterís-
tica ha sido hallada en trilobites cámbricos de las
Cadenas Ibéricas recientemente (Álvaro et al., 2013),
pero ya había sido anteriormente descrita en otros
taxones del Cámbrico superior de EE.UU. (ver Stitt,
1983). Del mismo modo que las características ante-
riores, el estado de conservación es determinante para
el estudio de esta estructura y muchas veces los trilo-
bites de las Cadenas Ibéricas tienen una conservación
muy pobre.

Pigidio

Surco vincular ventral. Se trata de un canal que recorre
la parte posterior en la doblez del pigidio y donde
encaja el borde anterior del cefalón (Clarkson &
Henry, 1973; Hammann, 1985). Hasta el momento
este surco no se ha encontrado en ningún trilobites del
cámbrico.

Surco vincular dorsal. Es un canal que recorre la parte
posterior en la cara dorsal del pigidio y donde encaja el

borde anterior del cefalón, exclusivo del enrollamiento
invertido en trilobites post-Cámbricos, como facópidos
y, mayoritariamente, proétidos (Bergström, 1973).

Pestaña submarginal. Corresponde a una zona de ancla-
je en la doblez del pigidio que poseen algunos dalma-
nitínidos del Devónico (Speyer, 1988).

Garfio vincular. Se trata de una zona de enganche en la
parte anterior de la doblez del pigidio que engancha en
la pestaña vincular del cefalón, muy típica en asáfidos
(Harrington, 1959).

Muescas vinculares. Son unas estructuras ventrales en el
interior de los surcos vinculares del pigidio que servían
para fijar de manera más eficaz las puntas pleurales
(Bergström, 1973).

Protuberancias o granulaciones en la cara ventral y/o
dorsal. Tienen la misma función que las granulaciones
presentes en el cefalón, aumentar la fricción al juntar-
se con las del cefalón a modo de papel de lija (Clark-
son & Henry, 1973). Estas protuberancias no han sido
descritas para trilobites cámbricos. Sin embargo,
recientemente se han podido encontrar en ejemplares
de Bailella (Fig. 7). Ejemplares de solenopleuropsini-
dos del Cámbrico escandinavo también presentan
dichas granulaciones. De nuevo puede tratarse de un
problema de conservación de los ejemplares. Parece
probable que tanto Solenopleuropsis como Pardailha-
nia poseyeran dicha granulación, dado su parentesco
con los trilobites escandinavos. A pesar de esto no
existe ninguna evidencia hasta el momento.

Líneas de terraza en la cara ventral y/o dorsal. Esas
estructuras tendrían la misma función que las del cefalón.

Arqueamiento sagital en el raquis del pigidio. Se trata de
una curvatura en la parte posterior del pigidio que faci-
lita que el cefalón encaje bajo el pigidio. Es una estruc-
tura típica de trilobites post-cámbricos, sobre todo proé-
tidos (ver Lerosey-Aubril & Angioloni, 2009).
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Fig. 7.—Bailiella levyi Munier-Chalmas & Bergeron in Bergeron,
1889. ejemplar procedente de la localidad de Murero, RV1/22.
(MPZ 2011/ 174). Observar la granulación fina que en contacto
con la doblez del cefalón aumentaría la fricción, consiguiendo
así un enrollamiento eficaz
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Tipos de enrollamiento

En los numerosos trabajos que se han publicado
sobre el enrollamiento de trilobites se han elaborado
distintas clasificaciones de este fenómeno atendien-
do a diferentes características. La clasificación más
simple sería aquella que diferencia entre “enrolla-
mientos incompletos” y “completos” (Bergström,
1973). El enrollamiento incompleto también fue
usado por Chatterton & Campell (1993) como un
tipo de enrollamineto más, incluyeron dentro de
este tipo el subtipo cilíndrico de Bergström (1973).
A su vez, dentro de los completos encontramos tres
clasificaciones distintas llevadas a cabo por Har-
rington (1959), Bergström (1973) y Chatterton &
Campell (1993). A pesar de que utilizan una termi-
nología similar, la primera de ellas se basa en
aspectos morfológicos del tórax y su disposición
durante el enrollamiento, mientras que Bergström
(1973) considera la posición del pigidio con respec-
to al cefalón. Ambas clasificaciones distinguen dife-
rentes subtipos dependiendo de aspectos específicos
(ver discusión abajo). Más recientemente, Chatter-
ton & Campbell (1993) actualizaron la terminología
usada en el enrollamiento de trilobites, englobando
ambas clasificaciones y separando cada subtipo de
enrollamiento en un tipo (Tabla 2). Esto no impide
que autores actuales prefieran seguir una de las cla-
sificaciones anteriores.

A continuación se enumeran y discuten los dos
tipos de enrollamiento principales y sus subtipos
(Tabla 2).

i) Esferoidal [Spheroidal sensu Harrington (1958).
Sphaeroidal sensu Bergström (1973)]: El borde
del pigidio y las puntas pleurales descansan en el
borde del escudo cefálico, cada segmento rota de
manera proporcional formando una esfera. En
ocasiones pueden encajar en surcos o pequeñas
depresiones que forman parte de las estructuras
coaptativas. Se trata de un tipo de enrollamiento
muy típico de trilobites post-cámbricos (Fig. 2H).
Sin embargo, también se ha encontrado en trilobi-
tes cámbricos como Conocoryphe, Pardailhania y
Solenopleuropsis (Figs. 3, 4). Sin embargo para
Bergström (1973) dado que en estos trilobites el
pigidio esta en ocasiones parcialmente visible por
debajo del cefalón, denomino a este tipo de enro-
llamiento esferoidal como unrolled spiral enroll-
ment dentro del enrollamiento espiral. Esteve et
al. (2010) también se refirieron a este tipo de
enrollamiento como pseudo-sphaeroidal, dado
que el pigidio ocupa una posición más interna
bajo el cefalón. Dentro del enrollamiento esferoi-
dal Harrington (1959) incluyo los subtipos Phi-
llipsinellid, Phacopid, Asaphid y Pseudomegalas-
pid, que corresponde con cada grupo de trilobites.
Mientras, Bergström (1973) dividió tu tipo esfe-
roidal en cilíndrico (cylindrical), Asaphus e inver-
tido (inverted) . En el subtipo cilíndrico, el cefa-
lón y el pigidio quedan enfrentados, pero cuando
el enrollamiento está completo las espinas pleura-
les no cierran lateralmente el cuerpo del trilobites
y es típico de olenélidos del Cámbrico inferior
(ver Whittington, 1989). El tipo Asaphus corres-
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Harrington 1959 Bergström 1973 Chatterton & Campbell 1993 Este trabajo

Incomplete
Incomplete

Incompleto

Spheroidal

Phillipsinellid

Sphaeroidal

Cylindrical

Esferoidal

Cilíndrico

Phacopid Inverted

Spheroidal

Invertido

Asaphid Asaphus Esferoidal

Pseudomegalaspid

Spiral

Unrolled Spiral Pseudoesferoidal

Double
Double

Spiral Spiral

Espiral

Espiral

Discoidal

Hapalopleurid

Basket and lid Discoidal DiscoidalHarpid

Cryptolithid

Tabla 2.—Clasificaciones de tipos y subtipos de enrollamiento y sus equivalencias.
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pondería con el esferoidal normal explicado arri-
ba. En el subtipo invertido, el pigidio queda por
encima del cefalón que encaja en un surco vincu-
lar en la doblez del pigidio. Corresponde mayori-
tariamente a algunos facópidos del Devónico y
proétidos del Carbonífero.

ii) Espiral [Double sensu Harrington (1958). Spi-
ral sensu Bergström (1973)]: El pigidio queda por
debajo del cefalón de forma parcial o total, lle-
gando en ocasiones a la cara ventral del tórax. Los
segmentos del tórax no sufren una rotación pro-
porcional y los segmentos posteriores rotan más

para encajar el pigidio bajo el cefalón, en conse-
cuencia el contorno que forma el cuerpo del trilo-
bites no es esferoidal y el esquema representa una
espiral. Pticopáridos del Cámbrico, como Agrau-
los longicephalus y de Ctenocephalus antiquus,
figurados en este trabajo por primera vez (Figs.
3A, B, 5), se enrollaban de esta manera. Harring-
ton (1959) considera un tipo de enrollamiento
diferente el tipo discoidal (discoidal), denomina-
do “cesta y tapa” (Basket and lid) por Bergström
(1973) quien lo considera una variedad dentro del
espiral y no un tipo de entollamineto aparte como
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Fig. 8.—Procedimiento de enrollamiento en Eccapradoxides pradoaunus (Verneuil & Barrande in Prado et. al., 1860). Flexionarían la
parte media del cuerpo (A) echándola hacia delante (B-C) y rotando los segmentos (D) hasta cerrar el cuerpo completamente (E). En
un sedimento blando el animal podría medio enterrarse, como muestra la reconstrucción, para esconderse de los depredadores.
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Harrington (1959) o Chatterton & Campbell
(1993). A lo largo de este trabajo nos referiremos
a él como discoidal. En este subtipo de enrolla-
miento los segmentos anteriores están muy juntos
separándose hacia la parte posterior de tórax. El
pigidio puede estar en contacto bien con el mar-
gen del cefalón o con una estructura a modo de
viga como ocurre en el caso de Schopfaspis? gra-
ciai (Fig. 3F, G).

Enrollamiento en trilobites del Cámbrico
medio de Purujosa: Implicaciones en la
evolución de los trilobites

Tradicionalmente se había considerado que la
mayoría de los trilobites cámbricos no eran capaces
de presentar un enrollamiento encapsulado, es
decir, que debido a su patrón corporal no podían
cerrar el cuerpo a modo de una capsula hermética,
sin huecos en su interior (ver Hughes, 2007). Por
tanto, se podría hablar de enrollamiento encapsula-
do y no encapsulado. Sin embargo, los nuevos des-
cubrimientos en Purujosa muestran que los trilo-
bites del Cámbrico medio ya poseían la capacidad
de enrollarse de modo encapsulado. En los mate-
riales estudiados procedentes del Caesaraugustien-
se medio y el Languedociense inferior de la locali-
dad de Purujosa se han encontrado un total de ocho
géneros de trilobites polímeros pertenecientes a dos
órdenes de trilobites (Ptychopariida y Redlichiida),
y todos ellos enrollados de manera encapsulada
(Pardailhania, Solenopleuropsis, Schopfaspis?,
Conocoryphe, Parabailiella, Ctenocephalus,
Agraulos y Eccaparadoxides). Estos ejemplares
nos muestran que los tipos de enrollamiento ya
eran muy diversos y eficientes entre los trilobites
cámbricos. Además el yacimiento de Purujosa es
extraordinario por ser el yacimiento cámbrico con
mayor porcentaje de trilobites enrollados. Sin
embargo, en otros yacimientos post-Cámbricos el
porcentaje de trilobites enrollados es comparable y
en muchas ocasiones mayor que el de Purujosa.
Este hecho se debe posiblemente a la gran cantidad
de estructuras coaptativas que tienen los trilobites
más modernos. Esto permitiría una mejor conserva-
ción de los trilobites enrollados post-Cámbricos al
ser enterrados por el sedimento. Los trilobites cám-
bricos, con un menor número de estructuras, no
conseguirían que el exoesqueleto permaneciera
enrollado al ser enterrados, con la excepción de
yacimientos de conservación excepcional por la

gran acumulación de ejemplares enrollados debido
a unas condiciones sedimentarias muy especiales
como es un evento de obrupción, como es el caso
de Purujosa.

Sin embargo, no todos los trilobites Cámbricos
tenían un bajo número de estructuras de coaptación.
Los solenopleuropsinidos, por ejemplo, también
poseían un gran número de estructuras, aunque
menos desarrolladas. Solenopleuropsis y Pardailha-
nia quizá sean los que presenten mayores nove-
dades evolutivas en cuanto el enrollamiento se
refiere, con estructuras que no se conocían hasta el
momento en trilobites cámbricos como preannulus,
surco vincular o pestaña vincular. Estas estructuras
les proporcionaban la capacidad de enrollarse her-
méticamente de manera esferoidal y eran similares
a las de facópidos del Devónico. A pesar de esto no
existe ninguna relación entre estos grupos, lo que
muestra la evolución paralela de las estructuras
necesarias para un mejor enrollamiento y una ten-
dencia hacia un mejor enrollamiento ya desde el
Cámbrico.

También merece la pena destacar el descubri-
miento de un trilobites Cámbrico, Schopfaspis? gra-
ciai, con enrollamiento discoidal. Como en el caso
de los solenopleuropsinidos, no está relacionado
con otros trilobites que utilizan tipos de enrolla-
miento similar, como por ejemplo los hárpidos.
Otros pticopáridos como Agraulos longicephalus o
Ctenocephalus antiquus presentan un enrollamiento
espiral, típico en los trilobites cámbricos de este
grupo y muy poco común durante el resto del
Paleozoico (ver Esteve et al., 2011).

Por otro lado, recientemente se ha profundizado
en el estudio del las articulaciones y de las estructu-
ras coaptativas del único redlíchiido que se ha
encontrado enrollado hasta el momento en Purujo-
sa: Eccaparadoxides (ver Esteve et al., 2013 para
mas detalles). Se trata de uno de los géneros del
cámbrico que aparece con más frecuencia enrollado
y ya había sido figurado por Gil-Cid (1985) y Liñán
& Gozalo (1986). Lo más interesante de este trilo-
bites es el hecho de que tanto su articulación pleural
como el fulcro desaparecen en la mitad posterior del
tórax. Esteve et al (2013) relacionan este hecho con
la caudalización en los trilobites. No cabe duda que
los trilobites con un mayor pigidio tienen la capaci-
dad de enrollarse mejor. Sin embargo en este caso
nos encontramos ante un trilobites con un micropi-
gidio. La falta de articulaciones en la parte posterior
de su cuerpo junto con su modo de enrollarse (Fig.
8) que le permitía a este trilobites un tipo de enrol-
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lamiento completamente encapsulado, anuncian la
condición caudalizada de los trilobites post-Cámbri-
cos. Por tanto, parece probable que el enrollamiento
jugara un papel importante en el desarrollo de la
diferenciación de regiones del cuerpo o tagmas en
los trilobites, induciendo la fusión de los segmentos
posteriores del tórax al pigidio, consiguiendo así un
enrollamiento más eficaz.
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