EVOLUCION Y CLASIFICACION DE LOS AMONITES
DEL CRETACICO (%)
JOST WIEDMANN, Tiibingen.

La noticia de la muerte del doctor HaNs BURGL ha tenido pro-
funda repercusion en los medios cientificos y conmovido especialmen-
te a todos nosotros, sus amigos, no solo por el afecto que supo sembrar
a su lado, sino por haber ocurrido de modo tan inesperado y ¢n plena
efervescencia de su actividad creadora. A lo largo de su laboriosa vida
contribuyo de modo decisivo a nuestros conocimientos de estratigrafia
y sobre todo en el campo de los amonites del sistema cretdcico. Por
eso nos alegramos de modo especial al contribuir con un trabajo sobre
este tema en el tomo de homenaje al ilustre desaparecido.

RESUMEN

Discutimos el aumento de nuestro conocimiento en el campo de
los amonites creticicos durante el decenio pasado. Quisimos mostrar
que una sistematica morfografica —como aquella de amplias partes
del tomo Ammonoidea publicado en 1957 en el Treatise on Inverte-
brate Paleontology— no nos proporciona mas que un sistema artificial.
Solamente métodos morfogenéticos, es decir el estudio del desarrollo
ontogénico de la concha como de la linea sutural —como recién apli-
cados a los amonites jurasicos v cretacicos por O. H. SCHINDEWOLF y
el autor— nos sirven como base fundamental del sistema natural de-
seado. Hemos tratado las consecuencias de estas investigaciones para
el sistema y la filogenia de los amonites cretacicos.

ZUSAMMENFASSUNG

Vorliegende Note soll mit dem Kenntniszuwachs eines Jahrzehnts
auf dem Gebiet des Stammesgeschichte und Systematik der Kreide-
ammoniten bekannt machen. Es soll gezeigt werden, dass eine mor-
phographische Systematik, wie sie fiir weite Teile des 1957 erschiene-

* Deseo expresar la mas sincera manifestacion de agradecimiento al seiior doctor
NELsoN CARTAGENA por la valiosa ayuda que me ha prestado en la corrcccion lingiiisticn
de este trabajo.

Manuscrito recibido para su publicacién, julio 19 de 1967,
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nen Ammonoideen-Bandes des T'reatise on Invertebrate Paleontology
bezeichnend ist, nur zu einem kiinstlichen System verhelfen kann.
Allein verfeinerto morphogenetische Methoden, wie sie jiingst von
O. H. ScHinvewoLF und dem Verf. an den Ammoniten des Juras und
der Kreide angewandt wurden und sich auf ein Studium der Loben
und Gehi@useontogenie stiitzten, kénnen zu einem natiirlichen System
dieser Formen fithren. Die sich aus diesen Untersuchungen ergeben-
den Folgerungen fiir Systematik und Stammesgeschichte der Kreide-
ammoniten werden ausfihrlich erdrtert.

SUMMARY

This paper deals with increase of knowledge of taxonomy and
evolution of Cretaceous ammonites which has taken place during the
last decade. It attempts to demonstrate that a “morphographical” taxo-
nomy of the type that characterizes many parts of ammonite volume
of the Treatise on Invertebrate Paleontology, wich was published in
1957, can only result in artifical systematics. A natural system of these
forms could only be achieved using detailled morphogenetic methods
recently used by O. H. ScrinpewoLr and the author in studies of
Jurassic and Cretaceous amionites. These methods are based on a
study of the ontogeny of suture and shell.

A) INTRODUCCION

El aiio 1967 nos invita a un recuento y resciia histérica del pro-
greso en ¢l conocimiento de este grupo de {dsiles de gran importan-
cia estratigrafica, justamente porque ha pasado ya un decenio desde
la publicacion de la obra fundamental sobre el problema: el volumen
Ammonoidea aparecido en el tratado norteamericano Treatise on
Invertebrate Paleontology, donde C. W. WRiGHT (1957) tratd los amo-
nites cretacicos.

Ahora bien, dcusdles son los rasgos princinales del sistema de
WRriGHT?

Si nos concretamos a las subdivisiones principales (los subérde-
nes), notumos la misma triparticion en Phylloceratina, Lytoceratinag y
Ammonitina, quo caracteriza igualmente al sistema de los amonites
jurasicos de W. J. ArkEeLL (1957), y que por otra parte se cncuentra
va en el primer ensayo de subdivisién del viejo género 4 mmonites por
E. SuEss cien afios antes (1865), quien hs propuesto al lado de Am-
monites los demas géneros Phylloceras y Lytoceras. La Onica dife-
rencia notable con respecto a Sugss, expresién del progreso de 100
anos (!), pareco ser la distinta valorizacién de sus géneros, segin la
oual ellos constituirian mas bien subérdenes diferentes en el sistema
actual. Asi, los rasgos del sistema de los ncoamonites parecen bien
establecidos durante el siglo pasado, por lo mecnos, ¢n un analisis
superficial. Pero mucho mas dificil o a veces imposible resulta el
ensayo de atribuir algin amonites concreto a alguno de los subérde-
nes mencionados segun el diagndstico del Treatise (dejando aparte
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totalmente desde luego a las unidades inferiores). Esto resulta mas
claro aln, al revisar rdapidamente los diagnGsticos bastante generales
de cstce tratado.

Empezando con ¢l suborden Phylloceratina, caracterizado en
p- LI85 del modo siguiente: “Smooth or feebly srnamented derivatives
of Meekocerataceae, characteristically with phylloid saddle endings.
An exceptionally persistent, conservative stock, which gave rise to all
post-Triassic ammonoids as offshoots, but itself remained relatively
very little changed ... Test thin. Ornament typically confined to fine
lineation or liration and some foldlike ribs, with or without constric-
tions. Suture typically has several auxiliary elements, with lobes trifid
and saddles normally diphyllic or tetraphyllic ..."” Ya a simplc vista
sc nota que ninguna de las “caracteristicas” mencionadas es cxclusi-
vamente atribuible a] suborden considerado: la ornamentacion delga-
da caracteriza igualmente a los litocceratidos; {6bulos tripartitos en.
contramos en cualquicr grupo ncoamonitico ¥y la propia configuracion
“filoidea"” de las sillas de la linea sutural s¢ encuentra también en
algunos miembros avanzados de los litoceratidos competidores, los
tetragonitidos.

Con respecto al suborden Lytoceratina los autores del T'reatise
proponen (op. cit, p. 1.192) la caracterizacién siguicnte: “Evolute,
loosely coiled, usually roundwhorled shells, ornamented with growth
lines and commonly flares, rarely ribbed. Sutures with few but very
complex clements, with mosslike endings, usually not phylloid; septal
lobe present in some ..."

Considerando, que los tetragonitidos ya smoncionados representan
verdaderos litocerdtidos de involucion extrema (en su aspecto gene-
ral, a veces inseparable de los desmoceritidos del suborden Ammo-
nitina), que los desmoceritidos o psiloceratidos, como 4 mmonitina,
presentan como rasgo tipico una ornamentacion mas fina que la mayo-
ria de los litoceritidos, y que -—en el mismo tratado— formas do linea
sutural cuadrilobada ! (p. e. Trochleiceras, C heloniceras, Dowvilleice-
ras) sc incluyen dentro de las Ammonitina, mientras que on los lito-
ceratidos la Primdrsutur* siempre muestra una configuracion quin-
quelobada ®, no queda mucho concreto de la caracteristica propuesta.

En todo caso hay que hacer notar que el complojo multiforme
de los “heteromorfos”, como llamamos a los amonites de concha irre.
gular desarrollada, ha sido incluido por primera vez en bloque en los
litoceritidos por los autores del T'reatise.

Con menor decision sun los autores del tratado dan su parecer
sobre el ultimo suborden Ammonitina: “Normally coiled derivatives
of Phylloceratina and Lytoceratina [!], in which thick test and strong
ornament are characteristic, though by no means universal. Sutures
only very raroly with bifid lobes and phylloid saddle ondings” (op.
cit.,, p. L232).

' Linea sutural reducida a 4 elementos: E ildbule ventral), L (lobulo lateral),
U (lébulo umbilical) e 1 (lébulo dorsal).
? Con este nombrc designamos a In :egundl lmu mmral o primeru linea verdadera,
en unto que la pnmen o Prosutar no ita
? Primdirsutar tipica de los amonites jurasico-creticicos con lox eclementos E L

U. U 1
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Dec este modo, una caracieristica restringe la otra v para los dm-
monitina queda como tipico nada mds que la ornamentacion fuerte,
que, sin embargo, encontramos con la misma intensidad tanto en los
litocerdtidos (Costidiscus, Cicatrites) como en los filocoratidos ( Tra-
gophylloceras, Haplophylloceras). Surge cntonces el problema de
la clasificacion de los importantes grupos de los psiloceratidos, haplo-
ceratidos, desmoceratidos, sin ornamentacion notable.

Creemos no obstante que el aspecto menos satisfactorio de la cla-
sificacion de ARKELL y WRIGHT es el cardcter di - o polifilético que
atribuyen al suborden Ammanitina (figura 1): ncocomitidos y haplo-
ceratidos del Creticico inferior tendrian su origen --como Peris-
phinctaceae y Oppeliaceae--- en alguna raiz litaceratida, mientras que
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Figurs 1. La ovolucién de los idea segun J. W, Akkril & C, W, Wkenr

{1957). Reprod. de Winmans 1962q4,
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Figura 2. Desarrollo ontogenético de la linea sutural filocerdtida (“Sutural-
lobenbildung” del U.): Sowerbyceras (Holcophylloceras) calypso (0'Ors.), GPIT Ce
1336/1, del Valanginiano de Sisteron (Francia), Altura de la vuelta (Av) en i == 3 mm.
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las Desmocerataceae, Hoplitaceae y Acanthocerataceae —como las
Psilocerataceae del Jurisico basal— serian descendientes iterativos
del tronco filoceratido.

Resulta claro despuds de estos breves comentarios quc los autorcs
del Treatise al tratar la sistemitica de los neoamonitidos se basaron
en la morfologia superficial de la concha (involucién, ornamentacion,
a vecos elementos de la linea sutural adulta). Designamos csta manera
de sistematizar con cl] término morfogrdfica.

Pero afortunadamente los amonites no nos presentan solamente su
concha definitiva, sino también las vueltas y lineas suturales iniciales
que son menos faciles de preparar y de observar, pero que, de acuerdo
con la regla biogenética, nos dan informaciones suplementarias valio-
sas sobre las relaciones filogenéticas. Tales investigaciones morfoge-
néticas se realizaron ya hace mucho con buen éxito en la sistemdtica
de los amonites paleozoicos, tridsicos y jurdsicos (R. Wrnskine, O. H.
ScHINDEWOLP, y otros). Durantc los dltimos afios también se aplicaron
a los amonites creticicos. Los resultades de cstos trabajos nos obli-
gan a varias correcciones de las opiniones de C. W. WrichT. Podemos
aclararlo sobre la base de S puntos:

1. La cuestion de¢ descendientes del tronco filoceratido en el
Cretdacico.

2. La cuestion de descendientes del tronco litoceratido en ¢l Cre-
tacico.

3. La cuestion del origen y de la homogeneidad de los hetero-
morfos.

4. La cuestién del origen de los hoplitidos.
5. La cuestion de la homogeneidad de los hoplitidos.

R) DISCUSION

lL.a cuestion de descendientes del tronco filocerdtido en el Cre-
tacico.

La idea de derivar los Ammonitina crctacicos en su mayoria de
los filoceratidos es bastante antigua y se apoya en la semejanza
deneral entr¢ desmoceratidos y filocerdtidos; en la configuracion
del 16bulo lateral (L), considerada -—segun verios autores— como ca-
racter principal para la separacion de filoceratidos y litoceratidos,
configuracion que es la misma —tripartita— en filocerdatidos y des-
moceritidos, mientras que los litoceratidos generalmente poseen un
I. en forma bipartita; y por ultimo en el hecho de que la in-
sertaciéon de Iobulos secundarios se realiza en filoceratidos y des.
moceratidos, por medio de la “Suturallobenbildung” (figura 2) 4, En
los litoceratidos y la mayoria de los amonitidos jurasicos, en cambio,
los I6bulos secundarios se¢ desarrollan por division de la silla umbilical ;

‘R. Wanmuho y O. H., Scinvrwvolr han desi nndo con cste nombre un deserrollo
denético 1 do la linea sutural: la division més o menos simétrica del terce-
ro (Ux\ o coarto (U,) l6bnlo umbilical, situndo exactamente sobre la sutura.
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solamente estos ultimos se consideran, por definicion, 16bules verda.
deros (figura 3). Como sabemos hoy, ninguno de estos criterios per-
mite una separacion definitiva entre filocerdtidos y litoceratidos y
sus descendientes, respectivamente,
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Figurs 3. Desarrollo ontogenético de In linea sutural litocerdtidu: Lyfoceras jwillesi
(0’Onrn,j, GPIT Ce 1336/2. del Valanginiano do Sisteron (Francia). Av en o = 2 mm.

El concepto sistematico de Wriciit, en cambio, se apoya en la pre-
sencia de filoccratidos de poca involucion en el Cretdcico inferior
{p. 6. Gyrophyllites), en la existencia de constricciones en desmocera-
tidos y filoceritidos, y tal vez también en la configuracién de la parte
interna de la linea sutural. H. SaLrrid (1920-1924) pudo demostrar que
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el 16bulo dorsal o interno (I) permite una distincién entre los filoce-
ratidos con I “lituido” -—con lados enteros (figura 4a)— y los litocera-
tidos/amonitidos con 1 diferenciado (figura 4d). Engafiado por una li-
nea sutural con I diferenciado de Hypophylloceras onoense (figuras 4e,
Sa) —del Cretdcico inferior norteamericano, seialado por J. P. SMITH
1898— H. SALFELD crey6é en una separacién de caracter iterativo de los

| 4L

Figura 4. Desarrollo presuntivo del l6bulo interno amonitido: a: Phylloceras s. str.
b: “Euphylloceras” segim Drusntcnic, c: Hypophylloceras segun J. P. Syitu, d: Des-

moceras.

amonitidos cretacicos del grupo Phylloceras a través de formas de tran-
sicién, como los Hypophylloceras. Hace poco esta idea recibié otro
apoyo, cuando V. V. DrusHTcHIC (1956) logré mostrar I6bulos internos
en una cantidad de especies de “Fuphylloceras” del Cretaceo inferior

Figura 5. Lines suturel de Hypophylloceras onoense (STantoN): u: segun J. P,
Swmith 1898, b: segin J. WIBDMANN 1962b.
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de Rusia meridional. Estos 16bulos presentan solamente una incision
s cada lado (figura 4b) vy asi parecen ser formas de transicién entre
el 1 filoceratido y el I amonitido.

Como pudimos documentar (1962b), el Hypophylloceras onoense
posee un | de configuracion lituida (figura 5b); el dibujo de J. P.
Syt (figura 53a) no correspondia por tanto a la realidad, como tam-
poco las incisiones del 1 de “Ruphylloceras”. que tuvimos que inter-
pretar (WisDmMaNN 19664, figura 4) come cquivocacion optica.

Tampoco se puede confirmar la opinion de L. F. Searn (1923.
1925), de tratar los filoceratidos de poca involucion (p. e. Gyrophyl-
lites lateumbilicatus) como formas de transicion a Desmoceras: estas
formas no aparecen antes del Aptiense/Albiense —igual como Hypou-
phylloceras onoense-—, mientras que el desarrollo de los desmoceratidos
empieza con Fodesmoceres en el Valanginiuno. Y, por fin, todos los
Gyrophyllites estudiados se caracterizan por un 1 verdaderamente li-
tuido (figura 10d). En los Eodesmoceras, en cambio, el lébulo 1 tiene
sus dos lados bien diferenciados (figura 10b).

Podemos resumir nuestro conooimiento actual sobre lox filoces
rotidos y sus supuestos descendientes de la manera siguiente:

Formas de transicion entre filoceratidos v amonitidos no cono-
cemos, mi del Cretacico, ni del Jurdsico (O. H. Scuinpaworr 1962).
Como tronco conservativo v estéril los filocerdtidos persistieron in-
alterados del Tridsico supcrior hasta ¢l fin del Cretacico. Para lo
caracteristica del suborden Phyllaceratinag no sirve ni el aspecto ge-
neral (involucién, falta de ornamentacion), ni la forma tripartita del
lobulo lateral, ni la constitucion de las sillas o la Sutwurallobenbildung
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Figura 6. La dilerencincidn de ls linew sutural de los litoieritidos. a: Lytocern.
1acese: Protetragomites ap. h: Tetrngonitucene: Telragomites wp.
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exclusivamente, pero si cn cambio la configuracion lituida del lobulo
interno, sobre todo. El desarrollo ontogenético de la linca sutural seo
ontiende sogun la {6rinula

E [4 LI-.' lv‘ ‘[:‘) S ‘.:1 l]

2. L cuestion de descendientes del tronco litoceratido en el Cretaceo.

Segun C. W, WricnTt los litoceratidos del Cretacico no han pro-
ducido descendientes incluidos en el suborden polifilético de los 4 m-
monitina, pero si en cambio las 3 familias de los heteromorfos del
Cretacico. Segin ¢l mismo autor eso sucedio en varias {por lo menos
tres) etapas, cs decir iterativamente. Dejando aparte a los heteromor-
fos, hay que aceptar esta tesis, porque en realidad no conocemos ningan
litoceratido —en contrario a las opiniones de R. CGasey (1961)— del
Cretiacico basal que pudiese ser considerado morfolégicamente corno
origen de los desmoceratidos.

Pero sin cmbargo no nos parece admisible la idea de que los lito-
ceratidos, que han producido on el Jurdsico basal el complejo de los
Amonitina (O. H. ScHinbEworr 1962), constituyan un grupo conser-
vador ¢ inalterado durante todo el Cretacico. Creemos que es tipico
para la mayoria de los Lytoceratina una linea sutural de pocos ele-
mentos y de la formula

E LU, U, (U, :Us "k, (figura 6a),

pues cncontramos con los tetragonitidos del Cretacico superior un
grupo de formas avanzadas que se accrcan no solo por su aspecto

Figure 7. Fl “Septallobus” (1.} de los litocoriatidos.

£l U, muchax veces estid dividido por la sutura en una parte ventral (U,.) y otrs
dorsal (U, ).
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general a los dcsmoccrétidos/liloccrilidos._sinn también por el des-
arrollo de una Suwturallobenbildung en el U, segin la férmula

ELU.U; = S U I, (figura 6b).

4 L o U z

INEA YRRy

Figurn 8. Desarrollo ontogenético de la linea sutural de los heteromorfos jurdsicos:
Spiroceras bifurcari (QU.). del Bajociense de Eningen (Alemanis). con “‘Primérsutur”
quinquelobata. Segun O. H. Scsmswore 1951,

— 33 —



Sin duda podriamos considerar s los tetragonitidos, por el desarro-
llo de la linea sutural, como equivalentes a los 4 mmonitina del Jura.
sico. Pero no llegaron a tener una importancia similar, ni se¢ alejaron
de modo suficiente de los Lytoceratina: litocerdtidos s. str. y tetrago-
nitidos posecn en el llamado “Septallohus” (1,) (figura 7) no solo
una caracteristica comin, sino también un criterio valioso para la
caracterizacién del suborden Lytoceratina y la distincion de los demas
subérdencs. En nuestra opinion, los tetragonitidos deben incluirse
como superfamilia independiente en el suborden Lyfoceratina.

3. La cuestion del origen y de la homogeneidad de los heteromorfos.

En su concepto de los heteromorfos C. W. WRIGHT se¢ refiere a
I.. F. Spatu (1942), quien considerd por primera vez a todas estas
formas de concha desarrollada como descendientes de los lytocerdti-
dos. En ¢l Cretacico distinguimos ——en la obra de WRIGHT— tres gru-
pos de origen independiente, y precisamente las superfamilias Ancy-
locerataceae, Turrilitaceae y Scaphitaceae. Hay que mencionar que en
el Jurasico medio cxiste otra rama de heteromorfos de poca impor-.
tancia, la cuarta superfamilia Spirocerataceae. En varias publicacio-

E L v 1
o NS NS
Figura 9. Desarrollo ontogenético de la linea sutural de los heteromorfos creta-

cicos: Leproceras studeri (Oosrer), GPIT Ce 1310:49, del Valanginiano (?) del Thuner
See (Suiza). Av. en ¢ - 4 mm. “Primarsutur” cuadrilobadu.
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nes O. H. Scrinpewmr (1951, 1961, 1963, 1965) pudo demostrar que
estas ultimas poscon una Primdrsutur quinguelobada (figura 8), como
todos los amonitidos del Jurisico y Cretacico. Tanto en detalles de la
linca sutural como en la ornamentacion la semejanza con el género
Strenoceras (Ammonitina) es tan evidente, gue seguimos la interpre-
tacidn de ScHINLUWOLE, quien considera las “Spirocerataceas” como
familia de las Stephanocerataceae (figura 9).

Hemos demostrado en varias publicaciones (1963, 1965, 1966a,
1966b) que los heteromorfos cretiacicos se distinguen en principio de
los espiroceratidos como de los neoamonitidos de espira normal por
su Lrimirsutur de 4 elementos

E L UI (figura 9a),

que hemos llamado “cuadrilobada”. Esta diferencia —linca sutural
reducida a condiciones que encontramos en los amonites de) Permiano/
Triasico, y concha “degenerada”- - nos parece tan importante que he-
mos propuesto separar a los heteromorfos cretacicos de los demas amo-
nitidos como suborden particular, A neyloceratina.

Una razon mas para csta separacion es gue los heteromorfos cre-
tacicos aparecen (con los Protancyloceras) en el Titoniense de modo
tan repentino, que hasta ¢l momento no sabemos nada preciso sobre
su origen. Suponemos que nacieron dentro de los litoceratidos con
espira de poca involucion y linea sutural de pocos elementos, lo que
nos parece maias probable que un origen en algin filoceratido o amo-
nitido. Pero no conocemos formas de transicion y carecemos de estu-
dios detallados al respecto.

En cambio, si podemos discutir la suposicion de WRIGHT, segun la
cual habria un desarrollo iterativo de este grupo: ni para los turrili-
tidos, ni para !os escafitidos existe la necesidad de una separacion del
tronco central de los ancilocerdtidos-hamitidos, en los cuales tienen
sin duda su origen (J. WienMANN 1962¢, 1965). No es necesario ni
probable, que la reduccion a la linea sutural cuadrilobada haya ocu-
rrido varias veces. Como excepcion se ha mostrado a los escafitidos
con linca sutural adulta muy complicada que parece presentar varios
elementos umbilicales (O. H. Scuinvuworry 1961). Todavia en el
tratado ruso de paleontologia (Osnovy Paleontologii) los escafitidos
estan incluidos por N. P, Luppov & V. V. DrusHrcHiC (1958) en los
Ammonitina por la forma tripartita (= “filoceratida”) del 1ébulo la-
teral. Pudimos no obstante rectificar este criterio basandonos en que
la forma tripartita del L resulta secundariamente de la forma (“lito-
cerdatida’™) bipartita original (W. A, Cossan 1952, J. Wigpmany 1965),
en que la linea sutural ¢s sin excepeion cuadrilobada y en que las pri-
meras vucltas de las formas mas primitivas (Eoscaphites) estan des-
arrolladas como ¢n los Crioceratites o Hamites, el presuntivo antecesor
(J. WIiEDMANN 1965). Asi los escafitidos son un buen ejemplo para
el valor sistematico-filogenético de estudios morfogenéticos de la con-
cha y, especialmente, de la linea sutural. Ejemplos mas valiosos adn
veremos en el capitulo proximo.

Hay que intercalar slgunas palabras sobre ¢l peligro que repre-
sentan las convergencias en cl desarrollo de la linea sutural. Para el
observador superficial las lineas suturales definitivas de los espiroce-
ratidos o de los anciloceratidos (figuras 8, 9) parecen completsmentc
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iguales. Solamente el estudio de las primeras lineas suturales (figu.-
ras 8a, 9a) nos permite distinguir dos modos d= desarrollo muy dife-

E
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Figura 10. Lineas sutucales delinitivas de a: Haploceras (Neolissoceras) grasiannm
(0'Ora.), b: Eodesmoceras celestini (Pwcy. & Canr.), o3 Phylloceras (Hypophylloceras)
thetys (0'Ons.), d: Sowerbyceras (Gyrophyllites) lateumbilicatnm (Prnv.). Segin J.
WisoMANN 1966a.
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rentes: un modo de reduccion ontogenético de una Primdrsutur quin-
quelobade a una linea sutural definitiva de cuatro elementos (en ¢l
caso del amonitido Spiroceras), y en cambio un “desarrollo” persis-
tente de la “Primirsutur” cuadrilobada (en el caso del anciloceratido
Crioceratites). Remontar en la historia ontogenética ¢s cosa indispen-
sahle para dilucidar las relaciones filagenéticas!

4. La cuestion del origen de los hoplitidos.

Seguir la historia de los hoplitidos desde sus comienzos es natu-
ralmente también indispensable para dilucidar la cuestiéon del origen
de la gran mayoria de los amonitidos creticicos {en el sistema de
WRIGHT tres superfamilias: Desmocerataceae, Hoplitaceae y Acantho-
cerataceae, = “hoplitidos” nobis). Aunque parezca increible, ¢l Gltimo

U Uz Us UpUy Uty Y !

Figura 11. Desarrvollo ontogenético de la linca suturn! de Haploceras (Neolissocervas)
grasiemnm (0°'ORn.), de} Valsoginisno de Trezanne (Prancia), Av. en ¢ = 5 mm. Segun
J. WigpMANN 1966s.
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Figura 12. Desarrollo ontogenético de ls lines sutural do Desmoceras lotidorsatum

{Micn.), del Albiense de la Sra. de Ricote (Bspaita). Av en h = 1 mm. Segin J.
WiHDMANN 1966b,
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estudio dedicado a los miembros del género primitivo Eodesmoceras
del Valanginiano sc remonta a mas de un siglo. Estudiando el mate-
rial de Picrer & Castpicne (1860) pudimos senslar que no hay ningun
criterio que indique rclaciones con los filoceratidos, ni constriccio-
nes, ni sillas “filoideas”, ni un lébulo interno “lituido™ (J. WiEDMANN
1966a). Por desgracia no nos fue posible observar en los tipos de
Picrer & Camricnir el desarrollo de Ia linea sutural, ya que solamente
su forma definitiva cra visible (figura 10b). Si la interpretamos bien,
la formula de los elementos suturales en Lodesmoceras seria la si-
duiente

E L LI-_- l.];l l.]', l"{ H lIw (J., l'q L’l l-

El i6bulo interno tienc una configuracion normal, el U, no esta
dividido en dos partes —como en muchos miembros primitivos del
suborden Ammonitina—, y en la parte umbilical se puede distinguir
una cantidad de 16bulos verdaderos alternantes. Esta formula no es
desconacida: como . H. ScHinpEwory (1964) pudo documentar, la
linea sutural de las Haplocerataceae suele desarrollarse exactamente
de la misma manera (figuras 10a, 11),

Una relacion entre haploceritidos y desmoceratidos parece a pri-
mera vista sorprendente, porque los primeros suelen considerarse
como estériles y conservativos, pero en realidad hay algunos rasgos
que sirven de apoyo a esta interpretacion: la semcjanza morfolégica
entre los dos (J. WiEpsMaNN 19664, figura 9, pl. 1), la difusién extensa
y la frecuencia de los haploceritidos en el Valanginiano mediterrineo
{que consideramos como sitio de origen de los Eodesmoceras), v la
conformidad casi ¢xacta de las lineas suturales (figuras 10a, b). Si
comparamos ahora FEodesmoceras con los filocoratidos y litocora.
tidos, no existen conformidades claras en lo que respecta al 1dbulo
lituido o a la Suturallobenbildung de los primeros, ni a la presencia de
un Septallabus o la rareza de elementos umbilicales de los Gltimos.

Queda en suspenso la cuestion de un origen monofilético de las
tres superfamilias mencionadas del Creticico en los haploceratidos.
Seglin C. W. WgIGHT los hoplitidos ticnen un origen comin en los
Eodesmocerus. Ahora bien, des posible que Iz consideracién del des-
arrollo de la linea sutural y ¢l estudio detallado morfogenético de la
concha puedan contribuir con nuevos elementos de juicio para la so-
lucion de este problema? Los resultados de estudios morfogenéticos
recién efectuados son bastante sorprendentes: en las A canthocerata-
ceae ol desarrolio de la linea sutural cs exactamente igual al de las
Haplocerataceae y, probablecmente, también al de los Eodesmoceras.
Pudimos mostrar (1966b), quc los acantoceratidos comunican bien
con los desmoceratidos primitivos del Cretacico inferior. Los desmo-
verdtidos del Cretacico medio y superior, y algunos hoplitidos (“ver-
daderos”), en cambio, muestran un modo diferente del desarrollo de
la linea sutural (figura 12): muy pronto en la ontogenia, on Ja quinta
linea sutural aproximadamente, el U; se divide ¢en dos partes (UJ,,,
U,), como lo conocemos, segin las descripciones de SCHINDBEWOLF, en
muchos litoceratidos y algunos grupos primitivos de los 4Ammonitina
{Psilocerataceae, Hammatocerataceae, Perisphinctaceae p. p., eto.). El
U, se desarrolla normal, mientras que el U, sc diferencia a la ma.
nera del Suturaliobus (por subdivision del lobulo mismo), como lo
conocemos on los filoceratidos y en los tetragonitidos.
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Si consideramos, sin embargo, el desarrollo de la concha de un
Desmoceras del Cretacico medio, o los datos estratigraficos, entonces
no quedan dudas acerca de una rclacion directa entre los Eodesmo-
ceras por un lado y los Desmoceras u Hoplites por el otro. Ponderando
estos factores un poco contradictorios llegamos a la conclusiéon de que
criterios tales como Suturallobenbildung o divisiéon del U, no tienen
el valor sistemdtico supuesto por WEDEKIND o ScHINDEWOLF. Resulta
evidente que estos caracteres se desarrcilaron durante la historia de
los ncoamonitidos independientemente varias veces v en diversos sitios.
Morfolégicamente considerado, eodesmoceratidos, dcsmoccrétido:ﬁ y
verduderos hoplitidos estan unidos por tantas formas de transicion,
que hemos propuesto reunirles en una sola superfamilia Hoplitaceae

{ WizpMaANN 1966b).

O. H. Scruxpeworr (1966) da mavor importancia a la diferencia-
cién de la linea sutural que a los indicios morfolégicos dc la concha.
Segtn él, un U, subdividido no puede desarrollarse de un U, entero,
porgue la forma dividida se entiende como la original, en tanto que la
entera ha de considerarse como secundaria. Sedin esto, una reversion
dc este desarrollo normal seria imposible. Por 2so SCHINDEWOLF busca
el origen de los hoplitidos cretacicos en los Perisphinctaceae con U,
dividido. Es verdad que algunos miembros de las Desmocerataceae
(sensu Wrionr), como las Holcodiscidae, estén mejor reunidos con
aquellos (WiEpMANN 1966b), pero hasta ahora no tenemos indicios
convineentes para una descendencia del conjunto de las Hoplitaceae,
en ¢} sentido ya definido, en los perisfinctidos. Estudios mas deta-
llados sobre este tema nos parccen deseables.

En todo caso, cualquiera que sca la explicacion (origen de los
hoplitidos en los haploceratidos o en los perisfinctidos), los estudios
morfogenéticos recién efectuados han arrojado bastante claridad sobre
¢l sistema de los necamonitidos. Este sistems refleja ahora las lineas
de evolucion y los principios del desarrollo resultan visibles, Al lado
de los subirdenes Phylloceratina y Lytoceratina rceconocemos ahora
un tercer suborden bien uniforme y menofilético, el de los 4 mmoni-
tina. Este empieza su desarrollo con las Psilocerataceae del Jurasico
basal, contintia con las Hammatocerataceae, Hildocerataceae, Stepha-
nocerataceae, Perisphinctaceae y Haplocerataceae durante el Jurasico,
y termina con las Hoplitaceae y Acanthocerataceae que persisten has.
ta el fin del Creticico.

La plancha | nos proporciona una idea de las diferencias —a veces
notables-- dc las vueltas iniciales de los tres subordenes Phyllocera.
tina, Lytoceratina y Ammonitina. Si comparamos la espira inicial de
algun filoceratido del Crctacico inferior (plancha 1, figura 1) con
aquella de un litoceritido (plancha 1, figura 2) o haploceratido {plan-
cha 1, figura 3) del Valanginiano, hay que notar la involucién notable
—mayor que la del Phylloceras— del Gltimo, y la presencia de cons.
tricciones fuertes en la espira inicial del Lyfoceras --ausentes en la
concha adulta. Los filoceratidos y haploceratidos (incl. desmocera-
tidos) en cambio carccen de toda ornamentaciéon de la concha inicial.
Por eso la suposicion de una conexion genética cntre filo— y des-
moceratidos a base de la existencia de constricciones en los dos (C. W,
WhricHT 1958), parece poco fundada.

l.o que ahora caracteriza mejor a los Ammonitina que su “orna-
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mentacion fuerte” (véase pag. 25) es 1. lu forma “amonitida” del libule
interno con incistones fucrtes a los dos lados, pero sin Seprallobus co-
mo en los litoceritidos, y 2. una Priméirsutur quinquelobada. Los mo-
dos del desarrollo ontogenético de la linea sutural, en cumbio, presentan
una variedad enorme —compardndoles con los Phylloceratina o Lyto-
ceralina---, como igualimente la ornamentacion, y nos permiten la dis-
tincion de varias superfamilias.

Esta caracterizacion bastante breve nos permite no solo la facil
distincién de los Phylloceratina y de los Lytoceratina, sino ademas
la de la cuarta linea de evolucion que hemos separado en el Creticico:
los heteromorfos cretacicos o Ancyloceratina, que tienen su origen
—como los Ammonitina-— muy probablemente en los Lytoceratina. Su
lébulo interno tiene la misma configuraciéon como en los A mmeonitina,
pero la lines sutural o mas precisamente la Primdrsutur cuadrilvbada
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Figurs 13. Desarcollo ontogenético de ls lines sutural de Doavilleiceras mam-
millatam (Sciitorn.), del Albionse de Esoregnolles (Francin). Av en f = 2 mm. Segin
J. WispMANN 1966b.
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les aleja con claridad no solo de los A mmonitina, sino también de los
Phylloceratina y Lytoceratina.

Asi, filogenia y sistema de los neoamonitidos parecen bien esta-
blecidos y en plena concordancia. Pero todavia no hemos discutido
la dltima cuestion sobre la homogeneidad de los hoplitidos, que nos
puede servir al mismo tiempo como prueba para la aplicacion del
sistema propuesto.

6 NS

LU27I
a\./\/'vv

Figura 14, Desarrollo ontogenético de la linea sutural de Deshayesites deshayesi
(LEYM. in D'ORB.), Aptiense de Morella (Espafia). Av en e = 3 mm. Segin J. Wiep-
MANN 1966b,
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5. La cuestion de la hamogencidad de los hoplitidos.

Con toda intencion hemos incluido en la superfamilia Hoplitaceae
al Indo de loy desmoceratidos solamente a los hoplitidos “verdaderos”,
csto es las Hoplitidae, Lesmeriellidae, Schloenbachiidae y tal vez las
Forbesiceratidac. Queda entonces un grupo bastante grande, constitui-
do por las Douvilleiceratidae, Cheloniceratidae, Parahoplitidae, Acan-
thohoplitidue, Astiericeratidae, Deshayesitidae, Trachleiceratidae y
algunas familias mcnos conocidas, que tiene en comin con las ante-
riores la involucion —a veces considerable-- de la concha, una orna-
mentacién muy fuerte y una linea suturul definitiva bastante especia.
lizada, por lo cual no habia ninguna duda e¢n considerarlas como
verdaderos micinbros del conjunto de los hoplitidos.

Si estudiamos, sin embargo, el desarrollo de la linea sutural, en-
contramos una situacion bastante sorprendente: las lincas suturales
definitivas, a veces muy complicadas, proceden siempre de una Pri.
marsutur cuadrilobada, como lo conocemos exclusivamente en los
heteromorfos (figuru 13)!

Si scguimos el desarrollo ontogenético de exta linca, notamos que
en Ja mayoria de estos hoplitidos “falsos” o “ssendohoplitidos”, pre-
cisamente en los douvillciceratidos, cheloniceratidos, parahoplitidos,
acantohoplitidos y trocleiceratidos, la linea definitiva también no
fgnlie?e mas que cuatre clementos, a veees bien divididos, segin la
ormula

EL (L L) U, Uyl

Como resulta visible cn la figura 13, la diferenciacion de la linea
sutural se realiza aqui —contrariamente a los escafitidos que poseen
un desarrollo acentuado de las sillas— por una subdivision marcada
de los lobulos L y U. Consideramos este grupo como superfamilia
particular, Douvilleicerataceac.

En las Deshayesitidue podemos observar un tercer modo de evo-
lucion de la linea sutural cuadrilobada (figura 14). Muy pronto du-
rante la ontogenia se intercala entre los elementos Ul e 1 —precisa-
mente en la silla, es decir como léhulo verdadero— una primera inci-
3ibn, que por su posicion al lado del | tenemios que llamar U, (P).
Poco después veremos nacer entre cl U de la Primdrsutur vy este
U, (?P) otro ldbulo seccundario, que por su posicion corresponde al
U, (P) de los amonitidos dc concha normal. Sin ninguna duda obser-
vamos aqui e! caso bastante raro de una regeneracion de clementos
suturales perdidos durante la filogenia, por lo que podemos suponer
que ¢f elemento U de los hetevomorfos puede corresponder tal ves
al U, de los nevamonitidos con Primarsutur quinquelobada. Preferimos
también en este caso la scparacion de estas formas en una superfami-
lia distinta, que llamamos Deshayesitaceae. La formula sutural de este
drupo seria

E L U(?) U(?P) Uy(?) L
Naturalmente no podemecs usar estos fendomenos de un desarrollo
“an6malo” de la linea sutural como uUnica prueba para la inclusién

do estos pseudohoplitidos en los heteromorfos, nero por lo menos la
consideracion del hecho sefialado lo sugiere.
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Para comprobar la idea hay que remontarse —también aqui—
cn la historia del grupo hasta su base. Asi llegamos al género Paraspi-
ticeras del Barremiense, muy mal conocido hasta ahora. Como indica
el nombre mismo, las primeras relaciones filogenéticas, establecidas
por W. KmLian (1910), fueron entre Paraspiticeras y el perisfinctido
Spiticeras del Titonicnse,’Berriasiense, lo gue no se acepté por razo-
nes estratigraficas. Segun L. F. Seatrn (1923) y C. W. WricHT (1957)
los Paraspiticeras y los douvilleiceratidos serian descendientes del des-
moceratido Barremites (Raspailiceras), mientras que L. F. SPATH mas
tarde (1927) ha pensado en relaciones con el litoceratido Cicatrites,
y R. Casey (1961) con el “Lytoceras (P) n. sp. aff. aggassizianum” de
V. UHLiG (1883). Pero este Gltimo pertenece seguramente al género
desmoceritido Silesites.

Para resolver estos problemas hemos estudiado las vueltas inter-
nas de Paraspiticeras hasta ahora desconocidas. Con mucha suerte
encontramos en el Barremiense de la provincia de Alicante (Espafa)
unos ejemplares completos (en la mayoria de las especies las vueltas
iniciales faltaron), en los cuales pudimos preparar —como espera-
do— una vuelta inicial abierta (Iamina 2), desarrollada a la manera
de un Crioceratites!

Asi la evolucion de los douvilleiceratidos se realizé, similar a
aquella de los escafitidos por Eoscaphites, con primera vuelta abierta.
Por la conformidad de los indicios ganados sobre la base del desarrollo
ontogenético de la linea sutural y de la concha misma, nos parece se-
guro que también las Dounvilleicerataceae representan descendientes
de los heteromorfos cretacicos, muy probablemente del género enano
Leptoceras (véase WiEnMaN 1966b). En un desarrollo paralelo se
diferenciaron las Deshayesitaceae, segan S. Z. TovsiNa (1965) fuera
del heteroceréatido Colchidites, segin la opinién nuestra (1966b) na-
ciendo en el heteromorfo Hemihoplites.

Asi hemos encontrado realimente los amonitidos cretacicos “poli-
filéticos”, pero en un sentido muy diferente del supuesto por H. SaL-
FELD, L. E. SparH o C. W. Wricnt. Para los hoplitidos propiamente
tales, Hoplitaceae y Acanthocerataceae, pudimos probar un origen en
los Ammonitina del Jurasico, para los pseudohoplitidos una descen-
dencia en los Ancyloceratina. A pesar de nuestra inclusién de los
pseudohoplitidos en los 4Ancyloceratina de concha anémala, la carac-
terizacion morfogenética del suborden no necesita alteracion, porque
no resulta del criterio superficial de la concha desarrollada, sino del
criterio genético de la Primarsutur E L U 1.

C) CONCLUSIONES

Volviendo ahora al punto inicial de nuestro trabajo, esto es, a la
cuestion sobre el valor de los métodos morfograficos anteriores en
comparaciéon con los métodos morfogenéticos, llegamos a las conclu-
siones siguientes:

1. Los métodos morfograficos que p. e. caracterizan la clasifica-
cion del T'reatise (véase figura 1), nos ofrecieron un sistema artificial
muy problematico de los neoamonitidos (origen polifilético de algunos
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grupos, desarrollo iterativo dc otros). Los estudios morfogenéticos es-
merados, que se basan en ¢l desarrollo de la concha inicial tanto
como en la linea sutural, nos condujeron ¢n cambio a una clasifica-
cion que por su claridad parece corresponder al sistema natural. Solo
con ayuda de estudios morfogenéticos pudimos rectificar y reconocer
en muchos casos los linajes genéticos {pseudohoplitidos, codesmocera.
tidos, cscafitidos, etc.).

Las lineas de evolucion de los umonites cretacicos resultan ac-
twwalmente mucho mas claras gue antes y coinciden bien con las de
los amonites jurasicos, elaboradas recientemente por SCHINDEWOLF

(1961, 1962, 1964, 1965, 1966).
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Figurj 15, La evolucion de los ncoamonoidea segin 1. Winsans  1966b.
Abrev.: Discoph. = Discophyllitidac. Tre. Trachyphyllitidae emend.
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Como se puede ver en ¢l esquema de evolucion que reproducimos
en la figura 15, reconocemos ahora cwmatro lineas de evolucion dife-
rentes:

a) Los filoceratidos de un desarrollo continuo e inalterable del
Triasico hasta el fin del Cretacico. L.as opiniones anteriores que les
harian descender las Psilocerataceae, Oppeliaceae o Periphinctaceae
en el Jurédsico, o las Desmocerataceae en el Cretacico, no se han
verificado. Solamente en el Tridsico superior se separdé con las Dis-
cophyllitidae un pequeno grupo especial que probablemente tuvo con-
tinvacion en las “Juraphyllitidae” del Jurasico inferior (WiEDMANN
1964). Esta linea de evolucidn se desarrollo con T'ragophylloceras como
forma mas avanzada en diveccion a los 4 mmonitina, pero se extinguié
ya antes del fin del Jurasico inferior sin tener sucesion.

b) El segundo ramo principal y también conservador esta repre-
sentado por les litocerdtidos, que se separaron ya en el Tridasico supe-
rior de su raiz comun con los filocerdtidos. Contrariamente a la
opinion del Treatise, Yas Trachyphyllitidae nom. corr. (ex Trachyphyl-
loceratidae WiEDMANN 1966a, p. 66) del Triasico supcrior ya repre-
sentan verdaderos litoceratidos (E, Basse 1952, O. H. ScHiNDEWOLE
1961, J. WikpMmann 1964, 1966a), como nos lo demostro un estudio del
material tipico del género Trachyphyllites At HABER,

En el Cretacico inferior se separé de la superfamilia tipica el
grupo de los tetragonitidos que sc desarrolld —como los Tragophyl-
loceras en el otro lado filoceratido— en direccion a los Ammonitina
sin llegar a la importancia de estos ultimos. No obstante, por la pre-
sencia de un Seprallobus distinto preferimos considerar los tetragoni-
tidos como una supcrfamilia separada del suborden Lytoceratina.

o) Los Ammonitina ahora representan —si excluimos los pscudo-
hoplitidos— una unidad monofilética con origen probablcmente en los
litoceritidos primitivos, tal vez en algdn traquifilitido desconocido
aan. Figuran como lu linea mas fértil, con la mayoria de los amo-
nitidos juraso-cretacicos.

d) Como cuarto ramo -también monofilético— consideramos los
Ancyloceratina, los cuales incluyen ahora las Douvilleicerataceae y
Deshayesitaceae al Yado de los A ncylocerataceae (incl. Turrilitaceae)
y Scaphitaceae. También vemos actualmente a los Aneyloceratina como
descendientes presuntivos de los litoceratidos.

2. Por los estudios morfogenéticos brevemente explicados no solo
la evolucion sino que tambion la sistemdtica de los neoamonitidos ha
ganado en claridad. Podemos distinguir actualmente los subdrdenes
con mayor precision que p. ¢. los autores del Treatise. Nuestro ensa-
yo de una clasificacion natural se apoya solamente en dos factores, en
la Primiirsutur y en la configuracion del lobule interno:

a) Priméarsutur quinquelobada:

1. | liwido (E)) ... ... ... ... ... ... ... Phylloceratina
2. 1 con Septallobus (1) ... ... ... ... ... Lytoceratina
3 lnormal (I) . ... ... ... ... ... ... .. Ammonitina
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b) Primadrsutur cuadrilobada:

4. L normal (I) . ... ... ... ... ... ... ... Ancyloceratina

Asi los 4 subérdenes se distinguen por caracteristicas cualitativas,
sus Jimites son rigurosos, en ningin caso conocemos formas de tran-
sicion entre ellos.

La distincion de las superfamilias en cambio ha perdido mucho
en su rigidez anterior. Por una parte pudimos suprimir las T'urrilita-
ceae y Desmocerataceae y acercar por otra las Hoplitaceae a las Ha-
plocerataceae, las Acanthocerataceae a las Hoplitaceae, \las Douvillei-
cerataceae y Deshayesitaceae a las Ancylocerataceae.

Las distinciones entre las superfamilias quedan mas o menos
cuantitativag, poco acentuadas, porque ahora abundan las formas de
transicidon en los mismos sition donde teniamos antes saltos de evolu-
cién (base de los desmoceratidos, douvilleiceratidos, ete.). No obstante
la formula genética de la linea sutural nos permite en la mayoria de
los casos una scparacion precisa:

1. Phylloceratina:

Phyllocerataceae ., ELU U (U)=S U 1

2. Lytoceratina:
Lytocerataceae . .. ... E L U, U, (U,: U I,
Tetragonitaceae ... ... ELU,U;=8S1, L

3. Ammonitina:
Psilocerataceae . . ELU. U U,, Uyl
Hildocerataceae ... ... EL U-_- Uu U:. U‘ U| 1
Hammatocerataceae . . E L U. U, U, ... U, U,, Uy, 1
Stephanocerataceae . .. E L U, U; U, U, (U, U\y) U, 1
Perisphinctaceae . ELU U (Ui=8S) U, Uy (Uy) 1
Haplocerataceae . .. .. EL U. U, U, U; U, U, U, U, |
Hoplitaceae .. ELU. U, U =S U, U, (Cp1l
Acanthocerataceae . ELU. U U U U U |

4. Ancyloceratina:
Ancylocerataceac . . .. E L U1
Scaphitaceae .. ... ... ELp p:UI
DPouvilleicerataceae . .. E L, L, U, U, 1
Deshayesitaceae . . ... E L U.(?) Uy(?) U(P) 1

3. Finalmente, hemos querido mostrar con esta breve resefia sobre
¢l desarrollo de nuestra ciencia durante el dltimo decenio, que en la
paleontologia sistemitica y filogenética —como ciencia joven— todavia
abundan los problemas. T'enemos que buscar y aplicar métodos mas
finos atin para reconocer mejor la historia de la vida organica y las
reglas todavia bastante ohscuras de su evolucion.
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EXPLICACION DE LAS LAMINAS

Léming 1.

Vueltas iniciales:

1%, b: Sowrerbyceras (Holcophylloceras) calypso (p'Onrs), GPIT Ce 1336/1.
29, b: Lyteceras juilleti (0'Omsn.), GPIT Ce 1336/2.

3e, b: Haplocevas (Haploceras) elimatum (Orrm.), GPIT Ce 1336/3.
Todos del Valanginiano de Sisteron (Francia). 40/1.

Limina 2.

Vueltas inicisles de Paraspiticeras schindewolfi WmoM. Barremiense de La Que-
rols/Alicante (Bspaiia). Segdn Wisomans 1966b. 25/1.
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