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ABSTRACT

Enrolled Conocoryphe heberti is described with detail and compared with the conocoryphid Occatha-
ria sdzuyi, both very abundant in the middle Cambrian from the Mediterranean subprovince. Both show
different morphological novelties very useful to enrol and interlock the trilobite body. The morphological
study allows us to recognize coaptative devices that show the possibility of a tight encapsulation enrol-
ment. The coaptative devices are analyzed in cephalons, pigidia and almost completed outstretched tri-
lobites of Bailiella levyi, Bailiaspis souchoni and Parabailiella languedocensis belonging to the same
family. The coaptative structures analyzed show enough variability in cephalons and pigidia that allow
suggesting several enrolment types within conocoryphids.
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RESUMEN

Se describe por primera vez en detalle el enrollamiento de Conocoryphe heberti y se compara con el
posible enrollamiento de Occatharia sdzuyi, ambas son especies de conocorifidos abundantes en el
Céambrico medio de la subprovincia Mediterranea. El andlisis morfolégico permite reconocer la presencia
de una serie de estructuras coaptativas, relacionadas con el enrollamiento y que indican que estas dos
especies poseerian una enrollamiento bastante hermético. Se analizan las estructuras coaptativas en
cefalones, pigidios y ejemplares completos no enrollados de Bailiella levyi, Bailiaspis souchoni y Para-
bailiella languedocensis pertenecientes a la misma familia. Al analizar las estructuras coaptativas en
cefalones y pigidios de estas cinco especies, se observa que estas estructuras presentan una cierta
variabilidad dentro de su gran similitud, lo que permite proponer la posible existencia de varios tipos de
enrollamiento dentro de los conocorifidos.

Palabras clave: Trilobites, Conocoryphidae, estructuras coaptativas, depresion vincular, enrollamiento, Murero,
Espafa.

Introduccioén

El enrollamiento es un comportamiento defensivo
gue se observa en distintos grupos de artrépodos.
Este comportamiento en |os trilobites se ha compro-
bado que ya se producia en el Cambrico inferior; sin
embargo, es mucho mas comun en los trilobites

post-cambricos que en los trilobites cambricos. El
mayor nimero de g emplares enrollados hallados de
trilobites post-cambricos ha facilitado un mayor
conocimiento y estudio del enrollamiento en los tri-
lobites post-Cambricos (Clarkson & Henry, 1973;
Henry, 1985; Speyer, 1985, 1988; Babcock & Spe-
yer, 1987; Hammann & Rébano, 1987; Chatterton &
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Campbell, 1993; Bruton & Haas, 1997; Clarkson &
Whittington, 1997; Bruton & Nakrem, 2005). Aun-
que también existen ejemplos cambricos, son menos
conocidos por su menor abundancia en el registro
fosil (Robison, 1964; Opik, 1967; Stitt, 1983; Becg-
Giraudon & Baillat, 2005; Esteve et al., 2008).

El desarrollo del enrollamiento como comporta-
miento y su posterior perfeccionamiento en los trilo-
bites del Cambrico se atribuye a dos hechos princi-
pales: protegerse ante la presencia de depredadores
mas eficaces (Bergstrom, 1973; Nedin, 1999), y
como mecanismo de defensa ante avalanchas espo-
radicas de sedimento (Stitt, 1983; Babcock & Spe-
yer, 1987, Esteve et al., en prensa).

Tanto los trilobites cAmbricos como los post-
cambricos poseen estructuras coaptativas o de enro-
[lamiento que les posibilito enrollarse de distinta
manera, lo que ha permitido también establecer una
clasificacion de los tipos de enrollamiento. En esta
clasificacion se distinguen basicamente dos tipos
principales de enrollamiento segun Bergstrom (1973):
(i) Espiral, donde el pigidio se introduce por debajo
del cefalon quedando asi tapado. (ii) Esferoidal,
donde el pigidio queda encajado en la parte anterior
del cefaldn, donde se puede encontrar un surco deno-
minado vincular. Dentro de este Ultimo tipo se puede
distinguir lo que Bergstrom (1973) definié como sub-
tipo cilindrico, en el que el trilobites no se cerraba
perfectamente, quedando un hueco lateralmente. Con
este Gltimo tipo de enrollamiento tendriamos a espe-
cies de trilobites muy comunes del Cambrico como
las pertenecientes al género Eccaparadoxides (Gil
Cid, 1985; Becg-Giraudon & Baillat, 2005).

En este trabajo nos vamos a centrar en el estudio
de las estructuras coaptativas y de los posibles tipos
de enrollamiento de cinco especies, pertenecientes a
cinco género distintos, de la familia Conocoryphi-
dae, siguiendo la propuesta para esta familia de
Cotton (2001). La familia Conocoryphidae es tipica
del Cambrico medio con una amplia distribucién en
la Provincia Acadobaltica sensu Sdzuy (1972) y en
Siberia (Korobov, 1973; Egorova et al., 1982) y de
manera mucho mas esporadica se han encontrado
algunos conocorifidos en China y el Himalaya
(Zhang & Jell, 1987; Jell & Hughes, 1997). Dentro
de esta amplia distribucion, quizés la mayor diversi-
dad y mayor rango de distribucién se da en la Sub-
provincia Mediterranea sensu Sdzuy et al. (1999).

De todos modos a pesar de ser un grupo bastante
abundante, son pocos los casos conocidos y figura-
dos de ejemplares enrollados. Entre estos casos tene-
mos a la especie Conoryphe sulzeri (Schlotheim,
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1823), que presenta un enrollamiento espiral (sensu
Barrande, 1852; Snajdr, 1958) o la especie Bailiella
emarginata (Linnarsson, 1877) que también presenta
este mismo tipo de enrollamiento y procedente del
Cambrico medio de la Cordillera Cantébrica tene-
mos Conocoryphe ovata Sdzuy, 1958 (Hernandez
Sampelayo, 1935, lam XVII, fig. 7).

Este trabajo tiene como principal objetivo descri-
bir el primer ejemplar de la especie Conocoryphe
heberti enrollado y que permite reconocer para esta
especie un enrollamiento de tipo «esferoidal». Este
material procede de la localidad clasica de Murero
en la provincia de Zaragoza, concretamente de la
seccion Rambla de Valdemiedes 1 (RV1; Lifan &
Gozalo, 1986). También describimos las estructuras
coaptativas reconocidas en otras cuatro especies de
distintos géneros de conocorifidos y la interpreta-
cién de su posible modo de enrollamiento; esta
informacion es contextualizada dentro de la filoge-
nia establecida para esta familia por Cotton (2001).

Marco geoldgico y geografico

El ejemplar enrollado y gran parte del material
estudiado para el analisis de las estructuras coaptati-
vas procede de la localidad de Murero (provincia de
Zaragoza en las Cadenas Ibéricas). Desde un punto
de vista geoldgico, esta localidad se encuentra en la
Unidad de Badules (fig. 1A), que es la prolongacion
de la zona Asturoccidental-Leonesa (sensu Gozalo
& Lifan, 1988).

En las distintas secciones realizadas en la Rambla
de Valdemiedes al norte del pueblo de Murero, aflo-
ran materiales del Grupo Mesones y la base del
Grupo Acon (Lifian & Gozalo, 1986; Lifan et al.,
2008). ElI Grupo Mesones se divide en tres forma-
ciones: Valdemiedes, Mansilla y Murero. La edad
de las misma va desde el Bilbiliense (parte alta del
Cambrico inferior) al Languedociense basal (parte
alta del Cambrico medio), esta misma edad presen-
tan los materiales de la base del Grupo Acén que
afloran en la Rambla de Valdemiedes (fig. 1B).

El espécimen de Conocoryphe heberti ha sido
encontrado en el nivel 18 de la seccién RV1 en la
Formacién Murero (fig. 1B). Esta formacion consis-
te en una sucesion siliciclastica de lutitas verdes y
marrones con intercalaciones de areniscas de grano
muy fino y nddulos dispersos de carbonatos, depo-
sitados en un ambiente sublitoral (Lifian et al.,
1993, 2002, 2008; Gozalo et al., 2003). La asocia-
cion de trilobites que hemos encontrado en el
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Fig. 1.—a, Mapa geologico de la Peninsula Ibérica mostrando los yacimientos pre-Hercinicos y marco geoldgico de las Cadenas Ibéri-
cas (NE, Espafia) y localizacion de los yacimientos de Murero. (Tomado de Lifian & Gozalo, 1986 y Gozalo et al., 2008). b, Columna
estratigrafica de la seccion RV, con la situacion estratigrafica de Conocoryphe heberti (Modificado de Lifian & Gozalo, 1986).

mismo nivel, junto con este ejemplar es: Peronop-
sis ferox (Tullberg, 1880), Condylopyge rex
(Barrande, 1846), Eccaparadoxides brachyrhachis
(Linnarsson, 1883), E. pradoanus (Verneuil y
Barrande, 1860), Solenopleuropsis rubra Sdzuy,
1958 y S. simula Sdzuy, 1958. Junto con estos tri-
lobites también se encuentran equinodermos (Cinc-
ta y Eocrinoidea), hiolites, esponjas, braquiopodos
y otros grupos problematicos como gusanos. La
asociacién de trilobites nos sitda a Conocoryphe
heberti en la biozona de Solenopleuropsis simula
en la parte alta del Caesaragustiense superior
(Lifidn & Gozalo, 1986; Gozalo et al., 2003, 2008).

Material y métodos

Para este trabajo, como ya se ha indicado, la
mayor parte del material estudiado procede de la sec-
cion RV1 en Murero, pero también hemos utilizado
otros ejemplares, procedentes de diferentes yaci-
mientos espafioles y franceses. Parte de este material
procede del yacimiento clasico de Los Barrios de

Luna (Cordillera Cantabrica) en los niveles basales
de la Formacién Oville, de edad Languedociense
inferior (Sdzuy, 1961; Zamarrefio, 1972), y de la
Formacién Coulouma en la Montafia Negra (S. de
F[ancia), también del Languedociense inferior
(Alvaro & Vizcaino, 1998).

A continuacién se indica la procedencia del mate-
rial utilizado en este estudio, donde se han analiza-
do las estructuras coaptativas de las especies Cono-
coryphe heberti, Occataria sdzuyi, Parabailiella
languedocensis, Bailiella levyi y Bailiaspis soucho-
ni, y las instituciones donde estan depositados los
especimenes junto con su nimero de registro.

De las Cadenas Ibéricas se dispone de un Unico
ejemplar enrollado de Conocoryphe heberti
(Munier-Chalmas & Bergeron, 1889) procedente de
la Formacion Murero que se encuentra como molde
externo del cefalon y térax + pigidio y molde inter-
no del cuerpo aplastado. Como material adicional
de estudio, también procedente de la misma locali-
dad, se han estudiado 19 cranidios y tres ejemplares
con varios segmentos toracicos, dos de ellos semien-
rollados de Parabailiella languedocensis Thoral,
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Tabla 1.—Listado de términos tanto en castellano como inglés y abreviaturas utilizadas en las figuras

aam Articulacion en anillo medio

ap Apodemas

cm Conexiones marginales

cpd Campo posterior del pigidio delimitado
cpnd Campo posterior del pigidio no delimitado

d Doblez

dv Depresion vincular

eaa Espina anillo axial

fa Faceta articular

fap Faceta articular pigidial

p Pigidio

pr Placa rostral

plr Pleura con terminacion redonda
plp Pleura con terminacion en punta
pv Pestafia vincular

sC Sutura conectiva

sf Sutura facial

sp Surco pleural

spi Surco pigidial

Half ring articulation

Apodemes

Marginal conective

Demarcated posterior pigidial field
Non demarcated posterior pigidial field
Doublure

Vincular depression

Spine of axial ring

Articulating facet

Pigidial articulatin facet

Pigidium

Rostral plate

Rounded pleural termination
Acute pleural termination
Vincular notch

Conective suture

Facial suture

Pleural furrow

Pigidial furrow

1946; 21 cranidios y un ejemplar completo de
Conocoryphe heberti y 12 cranidios de la subespe-
cie Occataria sdzuyi courtessolei (Lifidan & Gozalo,
1986); depositados en el Museo Paleontoldgico de
la Universidad de Zaragoza con las siglas desde
MPZ 3148 hasta MPZ 3200 y MPZ 2009/1 hasta
MPZ 2009/13. Todos ellos se encuentran conserva-
dos como moldes internos y externos, en lutitas ver-
des, marrones y rosadas.

Todo el material de la Zona Cantébrica procede de
la localidad de Los Barrios de Luna, en la provincia
de Leon, donde se encontrd un ejemplar semienro-
llado de la especie Occatharia sdzuyi (Cortessole,
1967), mas algunos ejemplares estirados casi com-
pletos, junto a cranidios y pigidios sueltos. También
ha sido estudiado el holotipo de esta especie deposi-
tado en el Museo de Historia Natural de Paris con la
sigla R09395. De esta misma localidad ademas se
han estudiado siete cranidios, dos pigidios y dos
ejemplares casi completos de la especie Bailiella
levyi. Todos conservados como moldes externos e
internos en lutitas marrones. EI material figurado de
esta localidad esta depositado en el Museo Paleonto-
I6gico de la Universidad de Zaragoza con las siglas
MPZ 2009/14 hasta MPZ 2009/21.

Finalmente, como material de comparacién comple-
mentario se han estudiado ejemplares completos de la
especie Bailiaspis suchoni (Courtessole, 1967) depo-
sitados en la Coleccion de Paléontologie de I’'Univer-
site de Montperllier 11 con la sigla USTM-ECIO1.

Todos los especimenes, tanto los moldes internos
como los moldes externos, han sido estudiados
mediante réplicas de latex que permiten observar

las caracteristicas de la anatomia de las caras exter-
na e interna del exoesqueleto. Los latex se han estu-
diado bajo la lupa binocular (Leica© M165C) y
dibujados a cdmara clara. Los ejemplares antes de
ser fotografiados han sido blanqueados con cloruro
de amonio para resaltar los detalles y se han foto-
grafiado con una camara Nikon© F300. La termino-
logia aplicada para las estructuras coaptativas o de
enrollamiento es la traduccién de la previamente
usada por Speyer (1988), Chatertton & Campbell
(1993) y Clarkson & Whittington (1997), también
se ha definido algin término nuevo como depresion
vincular, en la tabla 1 se ofrece un listado de estos
nombres en castellano e inglés, asi como las abre-
viaturas utilizadas en cada caso a la hora de sefialar-
las en las figuras.

Descripcién

Aunque son escasos los ejemplares enrollados de
conocorifidos, éstos han permitido describir y anali-
zar las estructuras coaptativas presentes y su funcio-
nalidad en el enrollamiento; por otro lado, una vez
identificadas estas estructuras en estos ejemplares,
ha sido posible reconocerlas y describirlas en otras
especies de la familia, de las que hasta el momento
no se conocen ejemplares enrollados. En primer
lugar describiremos las estructuras coaptativas del
ejemplar enrollado de Conocoryphe heberti y del
semienrollado de Occatharia sdzuyi, para a conti-
nuacion describirlas en las otras tres especies ya
comentadas.
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Fig. 2.—Conocoryphe heberti. (MPZ 2009/1) a,, Molde de latex en vista dorsal del cefaléon mas dos segmentos toracicos (MPZ
2009/1a). a,, Dibujo a camara clara. b;, Molde de latex en vista dorsal del térax mas el pigidio (MPZ 2009/1b). b,, Dibujo a camara
clara. c, Molde interno en vista ventral del cefaléon mas dos segmentos toracicos (MPZ 2009/1c). d, Molde interno en vista ventral del
térax mas pigidio (MPZ 2009/1c). (Escala = 2 mm).

Conocoryphe heberti
(Munier-Chalmas & Bergeron, 1889)
(figura 2)

Observaciones: esta especie se encuentra descrita
y con una amplia discusion en los trabajos de Tho-
ral (1946), Sdzuy (1961), Courtessole (1973), Lifian
& Gozalo (1986) y Alvaro & Vizcaino (2003). Aqui
simplemente vamos a destacar los elementos obser-
vables en las cuatro vistas (dos del molde interno y
dos del molde externo) del ejemplar estudiado:

Latex de molde externo del cefalon (fig. 2a;-a,):
se puede observar la vista dorsal del cefalén mas los
dos primeros segmentos toracicos. La fixigena dere-
cha esté rota, lo que nos permite ver, parcialmente,
la cara ventral de las pleuras. En esta vista podemos
observar las conexiones marginales en su vista dor-
sal, los surcos pleurales que terminan en el raquis,
tanto por la cara dorsal como por la cara ventral.
También se puede observar la faceta de articulacion
entre pleuras, que seria la que permitiria al trilobites
enrollarse en vida.
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Fig. 3.—Occatharia sdzuyi. a;, Molde interno de la cara interna en vista ventral. a,, Molde interno en vista lateral. (MPZ 2009/14).
b, Molde de latex de la cara interna en vista ventral (MPZ 2009/15). ¢, Molde de latex en vista dorsal. Holotipo (R09395). (Escala
a;,,=5mm, b, c=1cm).

Latex del molde externo del térax + pigidio
(fig. 2b;-b,): el ejemplar muestra la mayor parte
de los segmentos toracicos con los surcos pleura-
les que terminan en el raquis prolongandose en la
articulacion del anillo medio. Se puede observar
cémo el pigidio y los segmentos pleurales se
encuentran fijados a la depresion vincular, refor-
zandose el cierre mediante un pequefio saliente del
cefalon.

Molde interno del cefal6n (fig. 2c): igual que en
el latex del molde externo (punto 1) tenemos el

cefalon y los dos primeros segmentos toracicos. El
cefaldn se encuentra fragmentado, pero se puede
observar la depresién vincular.

Molde interno del térax + pigidio (fig. 2d): el
molde interno muestra la mayor parte de los seg-
mentos mas el pigidio, igual que el latex del molde
externo (punto 2). Los segmentos muestran unos
surcos pleurales muy marcados, la articulacion
entre pleuras esta también muy marcada. En el
raquis se observa la articulacion del anillo medio,
que esta poco desarrollada.
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Occatharia sdzuyi (Courtessole 1967)
(figuras 3a;-a,)

Observaciones: en el caso de esta especie se han
definido dos subespecies, O. sdzuyi sdzuyi (Courtes-
sole, 1967) y O. sdzuyi courtessolei (Lifian & Goza-
lo, 1986). Para una descripcién y discusion destalla-
da de ambas subespecies, véase Courtessole (1967,
1973), Lifan & Gozalo (1986), Alvaro & Vizcaino
(2003) y Alvaro (2007).

El espécimen estudiado es un molde interno de
un ejemplar semienrollado, ya que no se observa
que estén en contacto las pleuras toracicas con el
cefalon y, por lo tanto, no se habia cerrado total-
mente el cuerpo del trilobites

El cefalén de esta especie es muy similar al de
Conocoryphe heberti, también posee un abomba-
miento en el molde interno que corresponderia a la
depresién vincular aunque mas ancha. La mayor
diferencia encontrada en el cefalon seria la presen-
cia de un par de protuberancias fixigenales. Ade-
mas, se conservan tres segmentos toracicos, los cua-
les muestran unos surcos pleurales muy desarrolla-
dos (fig. 3a;-a,). Los surcos pleurales contindan en
el raquis, donde se forma la articulacion del anillo
medio (fig. 3a,).

Estructuras coaptativas en Conocoryphidae

Los conocorifidos son una familia de trilobites
del Cambrico medio, revisados recientemente junto
a otros pticoparidos ciegos por Cotton (2001), este
autor incluye en esta familia los siguientes géneros
y subgéneros: Conocoryphe Hawle & Corda, 1847
(= Couloumania Thoral, 1946), Ctenocephalus
(Ctenocephalus) Hawle & Corda, 1847, Elyx Ange-
lin, 1854, Bailiella Matthew, 1885, Ctenocephalus
(Hartella) Mathew, 1885, Cainatops Matthew, 1889
(= Cornucoryphe Sdzuy & Lifian, 1996), Bailiaspis
(Bailiaspis) Resser, 1936, Parabailiella Thoral,
1946, Bailiaspis (Tchaispis) Korobov, 1966, poste-
riormente se afiade a la familia el género Occatharia
Alvaro & Vizcaino 2003.

Parabailiella considerado como género por Tho-
ral (1946) y Cotton (2001) y otros autores lo consi-
deran, por cuestiones utilitarias, como subgénero de
Conocoryphe (Sdzuy, 1961 y posteriores), en este
trabajo lo consideraremos a nivel de género. En el
presente estudio no se han incluido los géneros Cte-
nocephalus, Cainatops y Elyx. Los dos primeros se
han excluido por poseer un cefalon muy derivado
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respecto al resto de la familia; asi, Cainatops pre-
senta una larga espina en posicion anterior (véase
Sdzuy & Lifan, 1996) o bien por poseer protube-
rancias en la parte anterior del cefalén como en el
caso de Ctenocephalus, que se ha interpretado de
varias formas, una de ellas como lugar donde se
podrian alojar los huevos o la nidada (véase Fortey
& Hughes, 1998). Estos cefalones tan derivados
seguramente implicarian un modo de enrollamiento
distinto respecto al resto de los representantes de la
familia. El tercer género, Elyx, se ha excluido por su
distribucion paleogeografica, ya que no se ha
encontrado en la Subprovincia Mediterranea.

Los conocorifidos, al igual que otros trilobites
cambricos, presentan adaptaciones en el cefalon,
térax y pigidio que les permitiria enrollarse, con
mas o menos efectividad y hermetismo. De estas
adaptaciones, las estructuras coaptativas que pre-
senta el cefaldn son seguramente las méas importan-
tes a la hora de caracterizar los diferentes tipos de
enrollamiento. Estas estructuras son observables
tanto en las piezas del caparazon aisladas como en
los trilobites completos, tanto enrollados como no,
pudiéndose inferir, a partir de ellas, cual seria el
tipo de enrollamiento més probable (Bergstrém,
1973; Stitt, 1983).

Cefaldn

Aunque la morfologia del cefalon es muy similar
en la mayoria de los conocorifidos (Cotton, 2001;
Kim et al., 2002), la disposicion general del borde
anterior del cefalon presenta caracteristicas que en
algunos casos son consideradas de nivel genérico y
en otros de nivel especifico; ademas, estas diferen-
cias, seguramente, también haran que varie la forma
de enrollarse de los distintos taxones. De la morfo-
logia del cefalon de los conocorifidos podemos
inferir estructuras coaptativas, sobre todo analizan-
do sus moldes internos.

En la cara interna de la parte anterior del cefalon,
los conocorifidos presentan una estructura homélo-
ga al surco vincular en la doblez del cefaldn, para el
gue se ha acufiado en este trabajo el término depre-
sion vincular (figs. 2, 3a-c, 4a-b, 5a-c 7a-b, 8a-f),
ya que el término surco hace referencia a una
estructura mas estrecha y que mantiene su anchura
practicamente constante en todo el cefalén, como
por ejemplo el caso de Phacops (Speyer, 1988; Bru-
ton & Haas, 1997). Aunque este surco vincular es
una estructura mucho mas estrecha que la depresion
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Fig. 4.—a, Conocoryphe heberti (MPZ 2009/2). a,, Molde de latex de la cara interna en vista dorsal, a,, Dibujo a camara clara. b, Bai-
liella levyi (MPZ 2009/16). b,, Molde de latex de la cara interna en vista dorsal. b,, Dibujo a cdmara clara. (cv, depresién vincular;

d, doblez; pr, placa rostral, sf surco de fijacion). (Escala = 5 mm).

que presentan los conocorifidos, funcionalmente
serian equivalentes: permitir encajar el pigidio y las
puntas pleurales de los Gltimos segmentos, dandole
estabilidad cuanto el trilobites esté enrollado. Esta
depresién vincular presenta una geometria variable
entre los distintitos géneros de conocorifidos, pero
suponemos que su posible funcién en el enrolla-
miento era similar en todos ellos.

En la region ventral, por detras de la depresion
vincular situada en la doblez del cefalon los cono-
corifidos portan la placa rostral (Whittington, 1988)
fuertemente fusionada a la doblez del cefaldon
(fig. 8e, f). La placa rostral presenta también distin-
tos tamafios entre los conocorifidos (fig. 8), pero
siempre se trata de una zona sobreelevada de la
parte posterior del doblez del cefaldn (fig. 8e, f). La
placa rostral conectaria, mediante tejido blando, el
exoesqueleto con el hipostoma (Fortey, 1990). Ade-
mas, tendria la funcién de actuar de tope cuando se
enrollara el trilobites. Por ultimo, los cranidios de

los conocorifidos poseen unas pestafias vinculares
en la parte posterior, que servirian a los trilobites
para enganchar las primeras pleuras durante el
enrollamiento (fig. 4a, b). El tipo de enrollamiento
efectuado por los distintos géneros de conocorifi-
dos dependerd, en gran medida, de la geometria y
de la posicion de la depresion vincular y de la placa
rostral.

Entre los conocorifidos podemos encontrar dis-
tintas morfologias en los bordes anteriores de sus
cranidios

— Bailiella levyi (Munier-Chalmas & Bergeron,
1889), presenta una depresion vincular muy profun-
da e inhomogénea (mas ancha sagitalmente y estre-
cha exsagitalmente), y una placa rostral muy estre-
cha (1/3 de la anchura méxima de la depresion
vincular, fig. 8a). El pigidio podria quedar encajado
en esta depresion, lo que permitiria seguramente un
tipo de enrollamiento pseudo-esferoidal, ya que
pigidio y cefalén no quedarian alineados pero tam-
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Fig. 5.—a, Baliliella levyi (MPZ 2009/6). a,, molde de la cara interna en vista ventral, con el canalon roto mostrando la doblez y el inte-
rior de la cuenca vincular. a,, Vista frontal mostrando la sutura conectiva y la doblez del cefalon. b, Bailiaspis souchoni (USTM-
ECI01), molde de latex en vista dorsal. c, Parabailiella cf. languedociensis (MPZ 2009/7), molde interno en vista lateral, espécimen
semienrollado. (Escala a;, b =1 cm, a,, ¢ =5 mm).

poco quedarian totalmente cubiertos por el cefalén.
Linnarson (1877, p. 368) cito el enrollamiento en
B. emarginata (Linnarsson, 1877), que segun la cla-
sificacion actual se podria considerar como un enro-
Ilamiento espiral, lo que viene corroborado por la
presencia de una depresion vincular ancha y ligera-
mente inhomogeénea.

— Parabailiella languedocensis Thoral, 1946,
presenta una depresion vincular profunda y muy
inhomogénea, la placa rostral seria del mismo tama-
fio o ligeramente mas ancha que la depresion vincu-
lar (fig. 8b). Con esta morfologia el pigidio y parte
de los dltimos segmentos toracicos podrian quedar
encajados en la depresién vincular, siendo cubiertos
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Fig. 6.—Molde interno del pigidio de Bailiella levyi (MPZ 2009/7)
(Escala = 5 mm).

por completo por el cefalén, dando como resultado
mas probable un tipo de enrollamiento espiral.

— Occatharia sdzuyi (Courtessole, 1967), posee
una depresion vincular poco profunda y del mismo
tamafo que la placa rostral (fig. 8c). A diferencia
que los conocorifidos anteriores la depresién vincu-
lar termina en un pequefio reborde de menos de
1 mm de ancho (fig. 3b), que daria robustez al
borde anterior.

— Conocoryphe heberti (Munier-Chalmas &
Bergeron, 1889), proporcionalmente posee la depre-
sion vincular mas estrecha de los conocorifidos aqui
analizados. Esta mantiene su anchura de forma mas
0 menos constante en todo el perimetro del cranidio,
la placa rostral es de dos a tres veces su anchura
(Whittington, 1988). En el borde de la depresion
vincular tenemos también una pequefia muesca de
1 a 2 mm de anchura denominada surco de fijacién
(figs. 2a,, ¢, 4a,). A lo largo de toda esta depresion
se fijaria el pigidio y las puntas pleurales. Por tanto,
debido a esta morfologia, el borde del pigidio queda
bien encajado contra el borde del cefalon «margen
contra margen», quedando ambos alineados y dando
asi un tipo de enrollamiento esferoidal (fig. 2b).

— Bailiaspis souchoni (Courtessole, 1967), el
borde anterior presenta un plectrum (sensu Kim et
al., 2002), que es una extension posterior del borde.
Como resultado Bailiaspis posee una depresién
muy inhomogénea (fig. 5b). Esta depresién tan
ancha hace que el pigidio y parte de los segmentos
toracicos encajen necesariamente por debajo del
cefaldn, por lo que nos encontrariamos, muy proba-
blemente, ante un conocorifido con un enrollamien-
to de tipo espiral.

J. Esteve

Torax

Los conocorifidos presentan una morfologia tora-
cica caracteristica y muy similar en los géneros de
la familia. En el torax se pueden observar estructu-
ras coaptativas tanto en las pleuras como en el
raquis. En las primeras, justo a la regién mas proxi-
ma al raquis, forman unos mecanismos de engan-
che, denominados conexiones marginales (sensu
Bergstrom, 1973). Las pleuras estan divididas en
dos partes, una faceta de articulacion y una banda
pleural anterior, separadas mediante un surco pleu-
ral (fig. 5a;, b). El surco pleural se extiende hacia
fuera hasta llegar a la faceta pleural donde desapa-
rece (figs. 3c, 5a, b). Se tata de un surco muy recto
y bastante profundo lo que produce una buena deli-
mitacion de las bandas pleurales anterior y posterior
(fig. 5¢). La forma terminal de la pleura varia entre
los distintos representantes de la familia, desde mas
0 menos redondeada en B. souchoni (fig. 5b) hasta
una terminacién mas aguda en C. heberti (fig. 7a),
aunque son soélo las primeras pleuras la que presen-
tan esta modificacion. Entre los distintos anillos del
raquis, se encuentra una articulacion denominada
articulacion del anillo medio, que seria la que se
encargada de transmitir el movimiento cuando el
trilobites se enrollaba (figs. 2b,, ¢, 3a, 5a;,a,).

Pigidio

El pigidio de los conocorifidos es de un tamafio
pequefio, usual entre pticoparidos ciegos (Cotton,
2001). A grandes rasgos los conocorifidos poseen
un pigidio con una forma subtriangular con el &pice
mas o menos redondeado. Una diferencia importan-
te a la hora del enrollamiento es la terminacion del
raquis. Este puede acabar bien en una posicion rela-
tivamente proximal sin observarse una clara delimi-
tacion entre el raquis y el campo posterior del pigi-
dio (figs. 2by, by; 3c; 7a; 9b), dejando un campo
posterior de una cierta amplitud, o bien el raquis
perfectamente delimitado y que termina justo en el
borde, sin apenas campo posterior (figs. 5b; 7b; 9c).
Otra diferencia entre los pigidios de conocorifidos es
el &ngulo de terminacion formado mediante una
secante desde el apice. Este angulo puede ser bien
pequefio entre 8 y 15° (fig. 2b, 3c; 6. 7a; 9d) o bien
angulos més abiertos entre 16 y 21° (figs. 5b; 7b; 9a).
En el caso con un raquis terminando bruscamente
tenemos a Conocoryphe heberti o de Occatharia
sdzuyi, igual que ocurre en algunas especies de
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Fig. 7.—a, Conocoryphe heberti (MPZ 2009/8). a,, Molde de latex en vista dorsal. a,, Molde de latex de la cara interna en vista ventral.
b, Parabailella languedociensis (MPZ 2009/9). b;, Molde de latex en vista dorsal. b,, Molde de latex de la cara interna en vista ventral.
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Fig. 8.—a-d, Reconstruccion de la cara ventral de los cranidios
sin el hipostoma (a partir de ejemplares estudiados y recons-
trucciones de Snajdr, 1958 y Whittington, 1988). a, Baililla levyi.
b, Parabaliliella languedociensis. ¢, Occatharia sdzuyi. d, Cono-
coryphe heberti. e-f, Reconstruccion en seccion longitudinal del
cefalén mostrando la relacion de la depresion vincular y la placa
rostral. (Reconstruccién de la posicion del hipostoma tomada de
Fortey, 1990). e, Parabailiella languedociensis. f, Conocoryphe
heberti.

Bailiellas como en B. emarginata. En el caso donde
el raquis termina suavemente tenemos a Bailiaspis
souchoni, Parabailiella languedocensis o Bailiella
levyi (figs. 5b, 6, 7b, 9), aunque en el caso de esta
ultima, el &ngulo es mas abierto que en Bailiaspis y
Parabailiella.

Enrollamiento en los conocorifidos

Los pticoparidos ciegos son un grupo de trilobi-
tes polifiléticos (Fortey, 1990; Cotton 2001) forma-
do por cuatro clados. Los representantes de la fami-
lia Conocoryphidae constituyen un clado monofilé-
tico de acuerdo con Cotton (2001, p. 178). Las rela-
ciones filogenéticas propuestas por Cotton (2001)
entre los distintos géneros de conocorifidos son de
gran utilidad a la hora de analizar como se adquie-
ren las estructuras coaptativas aqui descritas a lo
largo de los distintos clados. Sin embargo, ain no
estan bien resueltas las relaciones entre algunos

J. Esteve
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Fig. 9.—Reconstruccién de la cara dorsal de los pigidios. a, Bailie-

lla levyi. b, Conocoryphe heberti c, Parabailiella languedociensis.
d, Bailiaspis souchoni.

miembros de la familia. Este problema se debe a la
imposibilidad de codificar muchos de los caracteres
de las especies y, por otro lado, en qué grupo exter-
no utilizar para enraizar el arbol filogenético.

El tipo de enrollamiento que presentan los distin-
tos géneros de conocorifidos esta intimamente liga-
do con la morfologia que presentan, tanto el cefalén
y como el pigidio. El analisis realizado permite
diferenciar dos tipos de cefalones en funcion de la
depresion vincular:

1. Inhomogénea (més ancha en su parte central,
fig. 8a, c).
2. Homogénea (igual anchura, fig. 8b, c).

Dos tipos de pigidios:

1. Campo posterior mas 0 menos ancho por una
atenuacion de la parte posterior del raquis y angulos
abiertos.

2. Sin campo posterior, con el raquis bien defini-
do y con &ngulos més agudos.

El analisis morfologico de los cefalones y los
pigidios de distintas especies muestra una corres-
pondencia entre los dos tipos de depresiones vincu-
lares y los dos tipos de pigidios. Se puede tener for-
mas con depresién vincular inhomogénea y pigidios
sin terminaciones bruscas y angulos mas agudos o
bien formas contrarias con depresiones vinculares
homogéneas con pigidios con campo posterior y
angulos mas abiertos; estas dos configuraciones nos
darian las formas extremas para el grupo estudiado.
Sin embargo, no se trata de una relacion fija y pode-
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mos encontrar variaciones intermedias entre ambas
formas extremas. Asi, en el caso de especies como
Conocoryphe heberti en el extremo de depresiones
vinculares homogeéneas, con pigidios con campo
proporcionalmente amplio y angulos bastante abier-
tos, lo que facilita que el pigidio se fije en la depre-
sion vincular, y de manera opuesta especies como
Bailiaspis souchoni, donde el borde anterior presen-
ta un plectrum y el raquis termina casi en el borde
de forma muy suave y con un angulo mas agudo, lo
que le permite encajar mejor en el plectrum.

Estas morfologias encontradas en los cefalones y
pigidios de distintos conocorifidos podrian indicar-
nos diferentes tipos de enrollamiento para las distin-
tas especies seleccionadas, y por lo tanto para los
distintos géneros. Observamos enrollamientos esfe-
roidales en las morfologias que presenta C. heberti
y se deducen enrollamientos de tipo espiral en la
morfologia que observamos en Bailiaspis souchoni;
pero también casos intermedios como O. sdzuyi y
B. levyi con un enrollamiento pseudo-esferoidal
aunque hay especies de Bailiella que podian presen-
tar un enrollamiento de tipo espiral como es el caso
de Bailiella emarginata, ya que presenta una depre-
sion vincular mas ancha (Westergard, 1936, p. 58,
lam. XI, 2a). No es extrafio que dentro de una
misma familia, e incluso dentro de un mismo géne-
ro, se encuentren tipos de enrollamientos distintos o
variaciones de un tipo concreto (Fortey & Owens,
1979; Hammann 1985; Chatertton & Campbell,
1993; Esteve et al., en prensa).

A partir del cladograma desarrollado por Cotton
(2001, p. 177) para Conocoryphidae (fig. 10),
vemos que las estructuras coaptativas analizadas en
distintos géneros y especies se pierden o se adquie-
ren a lo largo de las ramas del arbol, tratandose en
algunos casos de caracteres con un alto grado de
convergencia evolutiva (por ej., el &ngulo del pigi-
dio). Examinando el desarrollo de los caracteres a
lo largo del arbol comprobamos que la morfologia
de la depresién vincular es un caracter multiestado.
La depresion vincular inhomogénea (caracter C1) es
un carécter plesiomorfico mientras que la depresion
vincular homogénea (caracter C2) es un caracter
adquirido por el género Conocoryphe, o como el
caso del plectrum (caracter C3) que se trata de un
caracter sinapomorfico de Bailiaspis y del subgéne-
ro Tchaiaspis omitido del cladograma para simplifi-
carlo. O también en el caso de Bailiella levyi una
depresién aunque inhomogénea muy marcada y
proxima al margen anterior (caracter C4). Por su
lado, los caracteres analizados para el pigidio, como

3 P 5] w

Bailiella glabrata
4 M

Bailiella baileyi

Ocatharia sdzuyi

Conocoryphe heberti

{ Crenocephalus**
Elyx**

{ Bailiella lantenoisi*
Cornucoryphe schirmi**

Conocoryphe caecigena®

Bailiella aequalis*

Grupo externo 2

Grupo externo 1

Fig. 10.—Arbol consenso majority-rule (Segin Cotton, 2001).

* Especies pendientes de un estudio taxonémico en profundidad.
** Especies fuera del presente estudio por poseer un cefaléon muy
derivado o no pertenecer al mismo paleocontinente.

es el angulo, también varian desde formas agudas
(caracter P1) a formas laxas (caracter P2) siendo
éste un caracter convergente a lo largo de las ramas.
Por ultimo la terminacion brusca (caracter T1) o
suave (caracter T2) es sinapomorfico en el clado de
Occatharia + Conocoryphe y autapomorfico en el
caso de Bailiella emarginata.

Los andlisis de las distintas estructuras coaptati-
vas pueden ser Utiles a la hora de poder caracterizar
especies de los géneros: Bailiella, Conocoryphe y
Parabailella. Cotton (2001, p. 193) ya discutio esta
problematica, aunque basandose en otros caracteres;
uno de los que le ofrecia una mayor consistencia era
la «posicion de la sutura facial con respecto al surco
lateral (en el borde en Conocoryphe y cortando al
surco en Bailiella y Parabailella)», para Cotton
(op. cit.) este criterio indicaria que Conocoryphe y
Parabailiella serian géneros distintos y no subgéne-
ros. Este caracter de la posicion de la sutura esta
intimamente ligado con la posicion y forma de la
depresion vincular. Cuando la depresion vincular se
corta por la sutura, tenemos depresiones muy inho-
momeétricas [Bailiella y Parabailella (fig. 7a, b)].
Bailiaspis seria un caso extremo de enrollamien-
to que va de forma espiral pura a pseudo-esferoida-
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les, pero dicha morfologia no podria dar enrolla-
mientos esferoidales. Por el contrario, cuando la
sutura no corta el surco, la depresion vincular puede
variar entre formas menos inhomométricas (Occat-
haria, fig. 7c) a formas mas homogéneas (Cono-
coryphe, fig. 7d).

En el caso de Bailiaspis y Bailiella, Kim et al.
(2002, p. 826), proponen la presencia de un plec-
trum en Bailiaspis para diferenciar ambos géneros.
Igualmente la morfologia de esta invaginacion (el
plectrum) permite suponer que su funcion pudiera
ser facilitar la fijacion del pigidio bajo el cefaldn,
dando un enrollamiento espiral. Mientras que en
Bailiella, algunas especies poseen depresiones vincu-
lares muy profundas y préximas al margen anterior,
que podrian facilitar un enrollamiento pseudo-esfe-
roidal, mientras que en otras el enrollamiento seria
espiral. Por tanto, dicho caracter tiene entidad
suficiente como para diferenciar ambos géneros.
Ademas, el plectrum puede ser un caracter paedo-
morfico; en algunos pticoparidos se observa, en
las Ultimas fases de meraspis, un plectrum encarga-
do de unir la doblez del cefal6n al hipostoma y que
desaparece ya en los estados holaspis, y que marca
el transito de formas con hipostomas fijos a flotan-
tes (Zhang & Jell, 1980, lam 80, fig. 1 n-p; Fortey,
1990, fig. 9), por lo que afianzaria mas la separa-
cion de ambos géneros.

Conclusiones

El estudio del primer hallazgo de un ejemplar de
Conocoryphe heberti enrollado junto con otro ejem-
plar incompleto y semienrollado de Occataria sdzuyi,
ha permitido describir y analizar las estructuras
coaptativas encontradas en estas dos especies, asi
mismo, se ha realizado un andlisis en los cefalones
y pigidios de Parabailiella languedocensis, Bailie-
lla levyi y Bailiaspis souchoni, que ha permitido
reconocer las mismas estructuras. Dicho anélisis
muestra la importancia de la morfologia en las
estructuras coaptativas a la hora de que los trilobites
se enrollasen, bien de forma espiral o bien de forma
esferoidal. A partir del andlisis de las estructuras
coaptativas de estas cinco especies de conocorifidos
y teniendo en cuenta la variabilidad morfolégica
observada en los cefalones y pigidios que muestran,
se plantea una hipétesis de ctal podria ser el tipo de
enrollamiento que tendrian algunos taxones de
conocorifidos, ya que la forma de enrollarse vendria
determinada en gran medida por la morfologia de

J. Esteve

las estructuras coaptativas presentes en el cefalén y
el pigidio. De este modo se ha podido constatar que
trilobites como Conocoryphe y Occatharia, con
cranidios y pigidios muy similares, tendrian espe-
cies con un tipo de enrollamiento de esferoidal a
pseudoesferoidal o espiral, y que en los casos de
Bailiella, los cranidios y pigidios indican enrolla-
miento desde espiral a pseudoesferoidal y, por ulti-
mo, Bailiaspis y Parabailella que presentarian un
enrollamiento exclusivamente espiral.
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