EVOLUCION Y CLASIFICACICN 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 ocurvido de modo tan inesperado y en plena
efervescencia de su actividad creadora. A lo largo de su laboriosa vida
contribuyé 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 cretacicos durante el decenio pasado. Quisimos mostrar
gue 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 per 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 sefor doctor
NELsoN CARTAGENA por la valiosa ayuda que me ha prestado en la correccién lingiiistica
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 verfeinerte morphogenetische Methoden, wie sie jiingst von
0. H. ScainpewoLF und dem Verf. an den Ammoniten des Juras und
der Kreide angewandt wurden und sich auf ein Studium der Loben
und Gehiuseontogenie 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 ausfiihrlich 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. ScrinvewoLF and the author in studies of
Jurassic and Cretaceous ammonites. These methods are based on a
study of the ontogeny of suture and shell.

A) INTRODUCCION

El ano 1967 nos invita a un recuento y resena historica del pro-
greso en el conocimiento de este grupo de fésiles 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) traté los amo-
nites cretacicos.

Ahora bien, dcudles son los rasgos princinales del sistema de
WriGHT?

Si nos concretamos a las subdivisiones principales (los subédrde-
nes), notamos la misma triparticion en Phylloceratina, Lytoceratina y
Ammonitina, que caracteriza igualmente al sistema de los amonites
jurasicos de W. J. ArkeLL (1957), vy que por otra parte se encuentra
va en el primer ensayo de subdivisién del viejo género A mmonites por
E. Surss cien afios antes (1865), quien ha propuesto al lado de Am-
monites los demas géneros Phylloceras v Lytoceras. La tinica dife-
rencia notable con respecto a SUEsS, expresién del progreso de 100
anos (!), parece ser la distinta valorizacion de sus géneros, segin la
cual ellos constituirian mds bien subérdenes diferentes en el sistema
actual. Asi, los rasgos del sistema de los neoamonites parecen bien
establecidos durante el siglo pasado, por lo menos, en un anilisis
superficial. Pero mucho mas dificil o a veces imposible resulta el
ensayo de atribuir algiin amonites concreto a alguno de los subérde-
nes mencionados segin el diagndstico del 7'reatise (dejando aparte
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totalmente desde luego a las unidades inferiores). Esto resulta mas
claro ain, al revisar riapidamente los diagndsticos bastante generales
de este tratado.

Empezando con el suborden Phylloceratina, caracterizado en
p. L185 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 simple vista
s¢ nota que ninguna de las “caracteristicas” mencionadas es exclusi-
vamente atribuible al suborden considerado: la ornamentacion delga-

da caracteriza igualmente a los litoceratidos; lébulos tripartitos en-

’ contramos en cualquier grupo neoamonitico y la propia configuracion
\ “filoidea™ de las sillas de la linea sutural se encuentra también en
’ algunos miembros avanzados de los litoceratidos competidores, los
, tetragonitidos.
1 Con respecto al suborden Lytoceratina los autores del Treatise
] proponen (op. cit, p. L192) la caracterizaciéon siguiente: “Evolute,
loosely coiled, usually roundwhorled shells, ornamented with growth
lines and commonly flares, rarely ribbed. Sutures with few but very
complex elements, with mosslike endings, usually not phylloid; septal
lobe present in some ,..”

Considerando, que los tetragonitidos ya mencionados representan
verdaderos litoceratidos de involucién extrema (en su aspecto gene-
ral, a veces inseparable de los desmoceratidos del suborden 4 mmo-
nitina), que los desmoceratidos o psiloceritidos, como 4 mmonitina,
presentan como rasgo tipico una ornamentacion mas fina que la mayo-
ria de los litoceratidos, v que —en el mismo tratado— formas de linea
sutural cuadrilobada ' (p. e. Trochleiceras, Cheloniceras, Douvilleice-
ras) se incluyen dentro de las Ammonitina, mientras que en los lito-
ceratidos la Primdrsutur® siempre muestra una configuraciéon quin-
quelobada ?, no queda mucho concreto de la caracteristica propuesta.

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

Con menor decisién ain los autores del tratado dan su parecer
sobre el dltimo suborden 4mmonitina: “Normally coiled derivatives
of Phylloceratina and Lytoceratina [!], in which thick test and strong
ornament are characteristic, though by no means universal. Sutures
only very rarely with bifid lobes and phylloid saddle endings” (op.
cit., p. L232).

' Linea sutursl reducida a 4 elementos: E (lébulo ventral), L (lobulo lateral),
U (l6bulo umbilical) e I (labulo dorsal).
* Con este nombre designamos a la segunda Iim} sntu(n’l o primera linen verdadera,

en tanto que la primera o Prosutur no ita leracion.,
" Primirsutur tipica de los amonites jurisico-cretdcicos con los elementos E L
U: U, I
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De este modo, una caracteristica restringe la otra v para los A m-
monitina queda como tipico nada mas que la ornamentacion fuerte,
que, sin embargo, encontramos con la misma intensidad tanto en los
litocerdatidos (Costidiscus, Cicatrites) como en los filoceratidos (T'ra-
gophylloceras, Haplophylloceras). Surge entonces el problema de
la clasificaciéon de los importantes grupos de los psiloceratidos, haplo-
ceratidos, desmocerdtidos, sin ornamentacion notable.

Creemos no obstante que el aspecto menos satisfactorio de la cla-
sificacion de ARKELL vy WRIGHT es el cardcter di - o polifilético que
atribuyen al suborden 4 mmonitina (figura 1): neocomitidos y haplo-
cerdtidos del Cretacico inferior tendrian su origen -—como Peris-
phinctaceae y Oppeliaceae— en alguna raiz litoceratida, mientras que
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Figura 1. La evolucién de los neoamonoidea segin J. W, Arxpnr, & C. W, WricHt
{1957). Reprod. de Wienymany 1962a,
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Figura 2. Desarrollo ontogenético de la linea sutural filoceratida (“Sutural-
lobenbildung” del U.): Sowerbyceras (Holcophylloceras) calypso ('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 v Acanthocerataceae —como las
Psilocerataceae del Jurasico basal— serian descendientes iferativos
del tronco filoceritido.

Resulta claro después de estos breves comentarios que los autores
del T'reatise al tratar la sistematica de los neoamonitidos se basaron
en la morfologia superficial de la concha (invelucién, ornamentacion,
a veces elementos de la linea sutural adulta). Designamos esta manera
de sistematizar con el término morfogrifica.

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, tridgsicos y jurasicos (R. Wepexkinn, O. H.
SCHINDEWOLF, y otros). Durante los tltimos afios también se aplicaron
a los amonites cretacicos. Los resultados de estos trabajos nos obli-
gan a varias correcciones de las opiniones de C. W. WricHT. Podemos
aclararlo sobre la base de 5 puntos:

1. La cuestion de descendientes del tronco filoceratido en el
Cretacico.

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

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

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

B) DISCUSION

1. La cuestion de descendientes del tronco filoceratido en el Cre-
tacico.

La idea de derivar los Ammonitina cretacicos en su mayoria de
los filoceratidos es bastante antigua y se apoya en la semejanza
general entre desmoceratidos y filoceratidos; en la configuracion
del l6bulo lateral (L), considerada —segiin verios autores— como ca-
ricter principal para la separacion de filoceratidos y litoceratidos,
configuraciéon que es la misma —tripartita— en filoceratidos y des-
moceratidos, mientras que los litoceratidos generalmente poseen un
I. en forma bipartita; y por ultimo en el hecho de que la in-
sertacion de l6bulos secundarios se realiza en filoceratidos y des-
moceratidos, por medio de la “Swturallobenbildung” (figura 2) *. En
los litoceratidos y la mayoria de los amonitidos jurdsicos, en cambio,
los 16bulos secundarios se desarrollan por division de la silla umbilical ;

‘R. Wenexino y O, H, Scainoewors han designado con cste nombre un desarrollo
ontogenético especial de la linea sutural: la division mas ¢ menos simétrica del terce-
ro (Us) o coarto (U.) lébulo umbilical, situndo exactamente sobre la sutura.
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solamente estos ultimos se consideran, por definicion, 16bulos verda-
deros (figura 3). Como sabemos hoy, ninguno de estos criterios per-
mite una separacion definitiva entre filocerdatidos y litoceratidos y
sus descendientes, respectivamente,
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Figura 3. Desarrollo ontogenético de ln lines sutural litocerdtids: Lytoceras juilleti
(0'Oxn.), GPIT Ce 1336/2, del Valanginiano de Sisteron {Francia). Av en ¢ — 2 mm.

El concepto sistematico de WriGHT, en cambio, se apoya en la pre-
sencia de filoceratidos de poca involucién en el Creticico inferior
(p. e. Gyrophyllites), en la existencia de constricciones en desmoceri-
tidos y filoceratidos, y tal vez también en la configuraciéon de la parte
interna de la linea sutural. H. Savrein (1920-1924) pudo demostrar que
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el 16bulo dorsal o interno (I) permite una distincion entre los filoce-
ratidos con I “lituido” -—con lados enteros (figura 4a)— y los litocera-
tidos/amonitidos con I diferenciado (figura 4d). Enganado por una li-
nea sutural con I diferenciado de Hypophylloceras onoense (figuras 4c,
5a) —del Cretéacico inferior norteamericano, senalado por J. P. SmiTH
1898— H. SALFELD creyé en una separacion de caracter iterativo de los

R

Figura 4. Desarrollo presuntivo del l6bulo interno amonitido: a: Phylloceras s. str.
b: “Euphylloceras” segim DRUSHTCHIC, ¢: Hypophylloceras segin J. P. Smitu, d: Des-

moceras.

amonitidos cretacicos del grupo Phylloceras a través de formas de tran-
sicién, como los Hypophylloceras. Hace poco esta idea recibioé otro
apoyo, cuando V. V. DrusHTcHIC (1956) logré mostrar l6bulos internos
en una cantidad de especies de “Euphylloceras” del Cretaceo inferior

p—

p .

Figura 5. Linea sutural de Hypophylloceras onoense (STANTON): u: segin J. P.
SyiTe 1898, b: segin J. WIEDMANN 1962b.
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de Rusia meridional. Estos l6bulos presentan solamente una incision

g cada lado (figura 4b) v asi parecen ser formas de transicion 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.
Syirn (figura 5a) no correspondia por tanto a la realidad, como tam-
poco las incisiones del 1 de “Fuphylloceras”, que tuvimos que inter-
pretar (WiEDMANN 19664, figura 4) como equivocacion optica.

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

Podemos resumir nuestro conocimiento actual sobre los filoce-
ratidos vy sus supuestos descendientes de la manera siguiente:

Formas de transicion entre filoceratidos v amonitidos no cono-
cemos, ni del Creticico, ni del Jurasico (O. H. Scuinpeworr 1962).
Como tronco conservativo y estéril los filoceratidos persistieron in-
alterados del Triasico superior hasta el fin del Creticico. Para la
caracteristica del suborden Phylloceratina no sirve ni el aspecto ge-
neral (involucion, falta de ornamentacion), ni la forma tripartita de!
lobulo lateral, ni la constitucion de las sillas o la Suturallobenbildung

a

Figura 6. La diferencincion de lx linea sutural de lox litozerdtidos. a: Lytocera-
tacene: Protetragorites sp. b: Tetrngonitacene: Tetragomites sp.
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exclusivamente, pero si en cambio la configuracion lituida del lobulo
interno, sobre todo. El desarrollo ontogenético de la linea sutural se
entiende segin la {6rmula

F4 I‘ LI; ll:: ([Ia) = S l;l ll

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

Segin C. W. WricHr 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
Cretécico. Segin el mismo autor eso sucedié en varias (por lo menos
tres) etapas, es decir iterativamente. Dejando aparte a los heteromor-
fos, hay que aceptar esta tesis, porque en realidad no conocemos ningin
litoceratido —en contrario a las opiniones de R. Casey (1961)— del
Cretéacico basal que pudiese ser considerado morfolégicamente como
origen de los desmoceratidos.

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

E L ‘_I: (_Jl (l_:h :la']u) 9 ]. (ﬁgura 63),

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

Figura 7. El “Septallobus” (I} de los litoceritidos.

*El U, muchas veces esti dividido por la sutura en una parte ventral (U, ) y otra
dorsal (U ;).
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-al a los desmoceratidos/filoceratidos, sino también por el des-
o de una Suturallobenbildung en el U, segin la férmula

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

~ Figura 8. Desarrollo ontogenético de la linea sutural de los heteromorfos jurasicos:
ivoceras bifurcati (QU.). del Bujociense de Eningen {Alemania), con “Primiirsutur”
slobata. Segin O. H. Scmnpswore 1951,
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Sin duda podriamos considerar a los tetragonitidos, por el desarro-
llo de la linea sutural, como equivalentes a los 4mmonitina del Jura-
sico. Pero no llegaron a tener una importancia similar, ni se alejaron
de modo suficiente de los Lyfoceratina: litoceratidos s. str. y tetrago-
nitidos poseen en el llamado “Septallobus” (I,) (figura 7) no solo
una caracteristica comin, sino también un criterio valioso para la
caracterizacion del suborden Lyfoceratina y la distincion de los demés
subdrdenes. En nuestra opinion, los tetragonitidos deben incluirse
como superfamilia independiente en el suborden Lytoceratina.

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

En su concepto de los heteromorfos C. W. WricHT se refiere a
L. F. Seara (1942), quien consideré por primera vez a todas estas
formas de concha desarrollada como descendientes de los lytoceriti-
dos. En el Cretacico distinguimos —en la obra de WRIGHT— tres gru-

pos de origen independiente, y precisamente las superfamilias dncy-

locerataceae, Turrilitaceae y Scaphitaceae. Hay que mencionar que en
el Jurisico medio existe otra rama de heteromorfos de poca impor-

tancia, la cuarta superfamilia Spirocerataceae. En varias publicacio-

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

cicos: Leptoceras studeri (OQosrer), GPIT Ce 1310749, del Valanginiano (7) del Thuner
See (Suiza). Av. en ¢ = 4 mm. “Primirsutur” cuadrilobada.
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nes O. H. Scuinpeworr (1951, 1961, 1963, 1965) pudo demostrar que
estas ultimas poseen una Primirsutur quinquelobada (figura 8), como
todos los amonitidos del Jurasico y Cretacico, Tanto en detalles de la
linea sutural como en la ornamentacion la semejanza con el género
Strenoceras (Ammonitina) es tan evidente, que seguimos la interpre-
tacion de SCHINDEWOLF, quien considera las “Spirocerataceae” como
familia de las Stephanocerataceae (figura 9).

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

E L U I (figura 9a),

que hemos llamado “cuadrilobada”. Esta diferencia —linea sutural
reducida a condiciones que encontramos en los amonites del 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, 4 neyloceratina,

Una razon mas para esta separacion es aue los heteromorfos cre-
tacicos aparecen (con los Protancyloceras) en el Titoniense de modo
tan repentino, que hasta el 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 mas probable que un origen en algun filoceratido o amo-
nitido. Pero no conocemos formas de transicion y carecemos de estu-
dios detallados al respecto.

En cambio, si podemos discutir la suposiciin de WRIGHT, segin la
cual habria un desarrollo iterativo de este grupo: ni para los turrili-
tidos, ni para los escafitidos existe la necesidad de una separacion del
tronco central de los anciloceratidos-hamitidos, en los cuales tienen
sin duda su origen (J. WirnmannN 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 linea sutural adulta muy complicada que parece presentar varios
elementos umbilicales (O. H. ScHinoeworr 1961). Todavia en el
tratado ruso de paleontologia (Osnovy Paleontologii) los escafitidos
estan incluidos por N. P, Lurrov & V. V. DrusurcHIC (1958) en los
Ammonitina por la forma tripartita (= “filoceratida”) del l6bulo la-
teral. Pudimos no obstante rectificar este criterio basandonos en que
la forma tripartita del L. resulta secundariamente de la forma (“lito-
ceratida”) bipartita original (W. A. Cossan 1952, J. Wmpmany 1965),
en que la linea sutural es sin excepeion cuadrilobada y en que las pri-
meras vueltas de las formas mas primitivas (Eoscaphites) estan des-
arrolladas como en los Crioceratites o Hamites, el presuntivo antecesor
(J. WiepmannN 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 atn
veremos en el capitulo proximo.

Hay gue intercalar algunas palabras sobre el peligro que repre-
sentan las convergencias en el 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 completamente

=8



iguales. Solamente el estudio de las primeras lineas suturales (figu.-
ras 8a, 9a) nos permite distinguir dos modos de desarrollo muy dife-

————————
d
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Figura 10. Lineas suturales definitivas de a: Haploceras (Neolissocerns) grasianum
(0Ore.), b: Eodesmoceras celestini (Prcr. & Camv.), e Phylloceras (Hypophylloceras)
thetys (0Ous.), d: Sowerbyceras (Gyrophyllites) latenmbilicatm (Punv.). Segin J.
WisnmANN 1966,



ntes: un modo de reduccién ontogenético de una Primérsutur quin-
obada a una linea sutural definitiva de cuatro elementos (en el

del amonitido Spiroceras), y en cambio un “desarrollo” persis-
tente de la “Primirsutur” cuadrilobada (en el caso del anciloceratido
Crioceratites). Remontar én la historia ontogenética es cosa indispen-
sable para dilucidar las relaciones filogenéticas!

":. La cuestion del origen de los hoplitidos.

]

~ Seguir la historia de los hoplitidos desde sus comienzos es natu-
ralmente también indispensable para dilucidar la cuestion del origen
de la gran mayoria de los amonitidos creticicos (en el sistema de
WRIiGHT tres superfamilias: Desmocerataceae, Hoplitaceae y Acantho-
rataceae, — “hoplitidos” nobis). Aunque parezca increible, el ltimo

E L U U Us Uy U Y Y Y !

E L G Yo
a
Figura 11. Desarrollo ontogenético de la linea sutural de Haploceras (Neolissoceras)

~ grasianam (0'Orp.), del Valanginiano de Trezanne (Francia), Av. en ¢ = 5 mm, Segin
J. WigpMaANN  1966a.
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Figura 12, Desarrollo ontogenético de la linea sutural de Desmoceras latidorsatum

{Mici.), del Albiense de la Sra. de Ricote {Espaia). Av en h = 1 mm. Segin J.
Wienmann 1966b,
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estudio dedicado a los miembros del género primitivo Eodesmoceras
del Valanginiano se remonta a mas de un siglo. Estudiando ¢l mate-
rial de Picrer & Cavipicue (1860) pudimos senalar que no hay ningin
eriterio que indique relaciones con los filoceratidos, ni constriccio-
nes, ni sillas “filoideas”, ni un l6bulo interno “lituido” (J. WIEDMANN
1966a). Por desgracia no nos fue posible observar en los tipos de
Picrer & Camricug el desarrollo de la linea sutural, ya que solamente
su forma definitiva era visible (figura 10b). Si la interpretamos bien,
la férmula de los elementos suturales en Eodesmoceras seria la si-

guiente
RLU:U; U; U : U U U, U L

El 16bulo interno tiene una configuracion normal, el U; no estd
dividido en dos partes —como en muchos miembros primitivos del
suborden Ammonitina—, y en la parte umbilical se puede distinguir
una cantidad de l6bulos verdaderos alternantes. Esta formula no es
desconocida: como O. H. Scrinpeworr (1964) pudo documentar, la
}hen sutural de las Haplocerataceae suele desarrollarse exactamente
de la misma manera (figuras 10a, 11).
~ Una relacién entre haploceritidos y desmoceratidos parece a pri-
mera vista sorprendente, porque los primeros suelen considerarse
como estériles vy conservativos, pero en realidad hay algunos rasgos
que sirven de apoyo a esta interpretacion: la semejanza morfolégica
entre los dos (J. WienManN 1966a, 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), y la
conformidad casi exacta de las lineas suturales (figuras 10a, b). Si
comparamos ahora FEodesmoceras con los filoceratidos y litocera-
tidos, no existen conformidades claras en lo que respecta al 16bulo
lituido o a la Suturallobenbildung de los primeros, ni a la presencia de
un Septallobus o la rareza de elementos umbilicales de los ultimos.

Queda en suspenso la cuestion de un origen monofilético de las

tres superfamilias mencionadas del Creticico en los haploceratidos.
Segtin C. W. WriGHT los hoplitidos tienen un origen comin en los

Eodesmoceras. Ahora bien, des posible que lz consideracién del des-
arrollo de la linea sutural y el estudio detallado morfogenético de la
concha puedan contribuir con nuevos elementos de juicio para la so-
lucién de este problema? Los resultados de estudios morfogenéticos
recién efectuados son bastante sorprendentes: en las Acanthocerata-
ceae ¢l desarrollo de la linea sutural es exactamente igual al de las
Haplocerataceae y, probablemente, también al de los Kodesmoceras.
Pudimos mostrar (1966b), que los acantoceratidos comunican bien
con los desmoceratidos primitivos del Cretacico inferior. Los desmo-
ceratidos 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, en Ja quinta
linea sutural aproximadamente, el U, se divide en dos partes (Usyy
Uy), como lo conocemos, segun las descripeiones de SCHINDEWOLF, en
muchos litoceratidos y algunos grupos primitivos de los Ammonitina
{Psilocerataceae, Hammatocerataceae, Perisphinctaceae p. p., ete.). El
U, se desarrolla normal, mientras gue el U, se diferencia a la ma-
nera del Swuturallobus (por subdivision del lobulo mismo), como lo
conocemos en los filocerdatidos y en los tetragonitidos.
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Si consideramos, sin embargo, el desarrollo de la concha de un.
Desmoceras del Creticico medio, o los datos estratigraficos, entonces
no quedan dudas acerca de una relacion 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 conclusién de que
criterios tales como Swuturallobenbildung o divisiéon del U, no tienen
el valor sistematico supuesto por WEDEKIND o ScHINDEWOLF. Resulta
evidente que estos caracteres se desarrcllaron durante la historia de
los neoamonitidos independientemente varias veces v en diversos sitios.
Morfolégicamente considerado, eodesmoceritidos, desmoceratidos y
verdaderos hoplitidos estan unidos por tantas formas de transicidn,
que hemos propuesto reunirles en una sola superfamilia Hoplitaceae

(WirnmaNN 1966b).

0. H. SchinpEworr (1966) da mayor importancia a la diferencia-
cion de la linea sutural que a los indicios morfolégicos de la concha.
Segtn él, un U, subdividido no puede desarrollarse de un U, entero,
porque la forma dividida se entiende como la original, en tanto que la
entera ha de considerarse como secundaria. Sedlin esto, una reversion
de este desarrollo normal seria imposible, Por 2so ScHINDEWOLF busca
el origen de los hoplitidos creticicos en los Perisphinctaceae con U,
dividido. Es verdad que algunos miembros de las Desmocerataceae
(sensu WriGHT), como las Holcodiscidae, estén mejor reunidos con
aquellos (WiEpMANN 1966b), pero hasta ahora no tenemos indicios
convincentes para una descendencia del conjunto de las Hoplitaceae,
en el sentido ya definido, en los perisfinctidos. Estudios mas deta-
llados sobre este tema nos parecen deseables.

En todo caso, cualquiera que sea 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 neoamonitidos. Este sistemas refleja ahora las lineas
de evolucion y los principios del desarrollo resultan visibles. Al lado
de los subordenes Phylloceratina y Lytoceratina reconocemos ahora
un tercer suborden bien uniforme y monofilético, el de los Ammoni-
tina. Este empieza su desarrollo con las Psilocerataceae del Jurdsico
basal, contintia con las Hammatocerataceae, Hildocerataceae, Stepha-
nocerataceae, Perisphinctaceae v Haplocerataceae durante el Jurisico,
v termina con las Hoplitaceae y Acanthocerataceae que persisten has-
ta el fin del Cretacico.

La plancha I nos proporciona una idea de las diferencias —a veces
notables— de las vueltas iniciales de los tres subdrdenes Phyllocera-
tina, Lytoceratina y Ammonitina. Si comparamos la espira inicial de
algin filoceratido del Cretacico inferior (plancha 1, fisura 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 altimo, y la presencia de cons-
tricciones fuertes en la espira inicial del Lyfoceras —ausentes en la
concha adulta. Los filoceratidos y haploceratidos (incl. desmoceri-
tidos) en cambio carecen de toda ornamentacion de la concha inicial.
Por eso la suposicién de una conexién genética entre filo— v des-
moceratidos a base de la existencia de constricciones en los dos (C. W,
WricHt 1955), parece poco fundada.

Lo que ahora caracteriza mejor a los A mmonitina que su “orna-
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 mentacion fuerte” (véase pag. 25) es 1. la forma “amonitida” del lobulo
Cinterno con incisiones fuertes a los dos lados, pero sin Seprallobus co-
“mo en los litoceritidos, y 2. una Primérsutur quinquelobada. Los mo-
dos del desarrollo ontogenético de la linea sutural, en cambio, presentan
una variedad enorme —compardndoles con los Phylloceratina o Lyto-
ceratina—, como igualmente la ornamentacién, y nos permiten la dis-
tincion de varias superfamilias.

Esta caracterizacion bastante breve nos permite no solo la facil
distincién de los Phylloceratinae y de los Lytoceratina, sino ademas
“la de la cuarta linea de evolucién que hemos separado en el Creticico:
los heteromorfos cretacicos o Ancyloceratina, que tienen su origen
—como los A mmonitina— muy probablemente en los Lyfoceratina. Su
l6bulo interno tiene la misma configuraciéon como en los 4 mmonitina,
pero la linea sutural o mas precisamente la Primirsutur cuadrilobada

Ly = ¢
c\J\,,_/\/\;‘
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Figura 13. Desarrollo ontogenético de la linea sut:zal de Douvilieiceras mam-
millatum (Scurors.), del Albiense de Escragnolles (Francia), Ay en { = 2 mm. Segin
J. Wiomann 1966b,
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les aleja con claridad no solo de los 4 mmonitina, sino también de los
Phylloceratina y Lytoceratina.

Asi, filogenia y sistema de los neoamonitidos parecen bien esta- 1
blecidos y en plena concordancia. Pero todavia no hemos discutido
la Gltima cuestion sobre la homogeneidad de los hoplitidos, que nos
puede servir al mismo tiempo como prueba para la aplicacion del
sistema propuesto.
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Figura 14. Desarrollo ontogenético de la linea sutural de Deshayesites deshayesi
(LEYM. in D'ORs.), Aptiense de Morella (Espafia). Av en e — 3 mm. Segin J, Wigp-
MANN 1966b.
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Con toda intencion hemos incluido en la superfamilia Hoplitaceae
ado de los desmoceratidos solamente a los hoplitidos “verdaderos”,
 es las Hoplitidae, Leymerviellidae, Schloenbachiidae y tal vez las
siceratidae. Queda entonces un grupo bastante grande, constitui-
w las Donvilleiceratidae, Cheloniceratidae, Parahoplitidae, Acan-
ohoplitidae, Astieviceratidae, Deshayesitidae, Trochleiceratidae y
as familias menos conocidas, que tiene en comin con las ante-
s la involucidn —a veces considerable— de la concha, una orna-
ntacion muy fuerte y una linea sutural definitiva bastante especia-
por lo cual no habia ninguna duda en considerarlas como
deros miembros del conjunto de los hoplitidos.

i estudiamos, sin embargo, el desarrollo de la linea sutural, en-
amos una situacion bastante sorprendente: las lineas suturales
itivas, a veces muy complicadas, proceden siempre de una Pri-
rsutur cuadrilobada, como lo conocemos exclusivamente en los
sromorfos (figura 13)!

i seguimos el desarrollo ontogenético de esta linea, notamos que
mayoria de estos hoplitidos “falsos” o “fsendohoplitidos”, pre-
nente en los douvilleiceratidos, cheloniceratidos, parahoplitidos,
ntohoplitidos y trocleiceratidos, la linea definitiva también no
e mas que cuatro elementos, a veces bien divididos, segin la
muia

1

EL (L, L) U (U, Uy 1

f ~ Como resulta visible en la figura 13, la diferenciacién de la linea
~ sutural se realiza aqui —contrariamente a los escafitidos que poseen
~ un desarrollo acentuado de las sillas— por una subdivisién marcada
de los lébulos Ly U. Consideramos este grupo como superfamilia
rticular, Dounvilleicerataceae.
" En las Deshayesitidae podemos observar un tercer modo de evo-
n de la linea sutural cuadrilobada (figura 14). Muy pronto du-
te la ontogenia se intercala entre los elementos U e I —precisa-
iente en la silla, es decir como I6bulo verdadero— una primera inci-
fﬁn, que por su posicion al lado del I tenemsos que llamar U, (P).
~ Poco después veremos nacer entre el U de la Primdrsutur y este
U, (?) otro Iébulo secundario, que por su posicion corresponde al
s (P) de los amonitidos de concha normal. Sin ninguna duda obser-
qaamos aqui el caso bastante raro de una regeneracion de elementos
suturales perdidos durante la filogenia, por lo que podemos suponer
 que el elemento U de los heteromorfos puede corresponder tal vez
 alU, de los neoamonitidos con Primirsutur quinquelobada. Preferimos
~ también en este caso la separacién de estas formas en una superfami-
ljg,distima, que llamamos Deshayesitaceae. La formula sutural de este
grupo seria
E L U.(?) U,;(P) Uy(?) L

 sul

~ Naturalmente no podemes usar estos fenomenos de un desarrollo
“anémalo” de la linea sutural como tnica prueba para la inclusién
de estos pseudohoplitidos en los heteromorfos, pero por lo menos la
consideracion del hecho senalado lo sugiere.
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Para comprobar la idea hay que remontarse —también aqui—
en 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. KiLiaN (1910), fueron entre Paraspiticeras y el perisfinctido
Spiticeras del Titoniense/Berriasiense, lo que no se acepté por razo-
nes estratigraficas. Segun L. F. Seara (1923) vy 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 () n. sp. aff. aggassizianum” de
V. Unuic (1883). Pero este ultimo pertenece seguramente al género
desmoceratido 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 (Espana)
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 (lamina 2), desarrollada a la manera
de un Crioceratites!

Asi la evolucién de los douvilleiceratidos se realizd, 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 Douvilleicerataceae representan descendientes
de los heteromorfos cretacicos, muy probablemente del género enano
Leptoceras (véase WiepmaN 1966b). En un desarrollo paralelo se
diferenciaron las Deshayesitaceae, segun S. Z. TovBiNA (1965) fuera
del heteroceratido Colchidites, segin la opinién nuestra (1966b) na-
ciendo en el heteromorfo Hemihoplites.

Asi hemos encontrado realmente los amonitidos cretacicos “poli-
filéticos”, pero en un sentido muy diferente del supuesto por H. SaL-
rELD, L. F. Spatn o C. W. WrigHT. 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 inclusiéon de los
pseudohoplitidos en los 4ncyloceratina de concha andémala, 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
comparacion con los métodos morfogenéticos, llegamos a las conclu-
siones siguientes:

1. Los métodos morfograficos que p. e. caracterizan la clasifica-
cién del Treatise (véase figura 1), nos ofrecieron un sistema artificial
muy problematico de los neoamonitidos (origen polifilético de algunos
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grupos, desarrollo iterativo de otros). Los estudios morfogenéticos es-
merados, que se basan en el desarrollo de !a concha inicial tanto
‘como en la linea sutural, nos condujeron en cambio a una clasifica-
“¢ién 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, eodesmoceri-
tidos, escafitidos, etc.).

~ Las lineas de evolucién de los amonites creticicos resultan ac-
talmente mucho mas claras que antes y coinciden bien con las de
los amonites jurasicos, elaboradas recientemente por SCHINDEWOLF

(1961, 1962, 1964, 1965, 1966).

JURASICO CRETACICO

ﬂ- Lytacerataceae

YNILIYH3D
-0LAT

Tetragonitaceae

Ancylocerataceas

Scaphitaceae

Deshayesitaceae

VYNILVHE3IJ0TAINY

Oouvilleicerataceae

Hildocerataceae

Psilocerataceae

Hammatocerataceae

Stephanocerataceae

Perisphinctaceae

Haplocerataceae

Hoplitaceae

UNILINOWWY

Acanthoceratac

R Discoph

Phyllocerataceae

YNILYE3D
071AHd

Figura 15. La evolucion de los neoamonoidea segin J. Wiknmann 1966b,
Abrev.: Discoph. — Discophyllitidae. Tra. = Trachyphyllitidae emend.
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Como se puede ver en el esquema de evolucion que reproducimos
en la figura 15, reconocemos ahora cuatro lineas de evolucion dife-
rentes:

a) Los filocerdatidos de un desarrollo continuo e inalterable del
Triasico hasta el fin del Cretacico. Las opiniones anteriores que les
harian descender las Psilocerataceae, Oppeliaceae o Periphinctaceae
en el Juridsico, o las Desmocerataceae en el Cretiacico, no se han
verificado. Solamente en el Tridsico superior se separd con las Dis-
cophyllitidae un pequeno grupo especial que probablemente tuvo con-
tinuacion en las “Juraphyllitidae” del Jurisico inferior (WIEDMANN
1964). Esta linea de evolucion se desarrollé con Tragophylloceras como
forma mas avanzada en direccion a los 4 mmonitina, pero se extinguio
va antes del fin del Jurasico inferior sin tener sucesion.

b) El segundo ramo principal y también conservador esta repre-
sentado por los litoceratidos, que se separaron va en el Tridsico supe-
rior de su raiz comin con los filoceritidos. Contrariamente a la
opinion del Treatise, las Trachyphyllitidae nom. corr. (ex Trachyphyl-
loceratidae WiEDMANN 1966a, p. 66) del Triasico superior ya repre-
sentan verdaderos litoceratidos (E. Basse 1952, O. H. SCHINDEWOLF
1961, J. WignmanN 1964, 1966a), como nos lo demostro un estudio del
material tipico del género Trachyphyllites ARTHABER.

En el Cretacico inferior se separé de la superfamilia tipica el
grupo de los tetragonitidos que se desarrollé —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 superfamilia separada del suborden Lytoceratina.

¢) Los Ammonitina ahora representan —si excluimos los pseudo-
hoplitidos— una unidad monofilética con origen probablemente en los
litoceratidos primitivos, tal vez en algin traquifilitido desconocido
atn. Figuran como la 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 Dowvilleicerataceae y
Deshayesitaceae al lado de los A neylocerataceae (incl. Turrilitaceae)
v Scaphitaceae, También vemos actualmente a los A neyloceratina como
descendientes presuntivos de los litoceratidos.

2. Por los estudios morfogenéticos brevemente explicados no solo
la evolucion sino que también la sistemdatica de los neoamonitidos ha
ganado en claridad. Podemos distinguir actualmente los subirdenes
con mayor precision que p. e. los autores del Treatise. Nuestro ensa-
vo de una clasificacion natural se apoya solamente en dos factores, en
la Primirsutur y en la configuracion del léhulo interno:

a) Primarsutur quinquelobada:

LI fsaido (I ) o e e L T " Phyllocerating
2. I con Septallobus (1) ... ... ... ... ... Lytoceratina
3.1 normal (1) o e e e s e Ammoniting
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b) Primirsutur cuadrilobada:

4. I normal (I) . ... cvi vei vve vov sun o0 Anecyloceratina

Asi los 4 subordenes se distinguen por caracteristicas cualitativas,
limites son rigurosos, en ningin caso conocemos formas de tran-
n entre ellos.

La distinciéon de las superfamilias en cambio ha perdido mucho
rigidez anterior. Por una parte pudimos suprimir las Turrilita-
y Desmocerataceae y acercar por otra las Hoplitaceae a las Ha-
erataceae, las A canthocerataceae a las Hoplitaceae, las Douvillei-
aceae vy Deshayesitaceae a las Ancylocerataceae.

Las distinciones entre las superfamilias quedan mas o menos
titativas, poco acentuadas, porque ahora abundan las formas de
sicion en los mismos sitios donde teniamos antes saltos de evolu-
n (base de los desmoceratidos, douvilleiceritidos, ete.). No obstante
formula genética de la linea sutural nos permite en la mayoria de
casos una separacion precisa:

1. Phylloceratina:
Phyllocerataceae .. ... ELU:.U; (U)=SW; L

2. Lytoceratina:

Lytocerataceae . .. ... E L U. U, (U :Uy) L
Tetragonitaceae ... ... ELU: Ui;=S U, L,

3. Ammonitina:
Psilocerataceae . EL U, U; Uy, Uy I
Hildocerataceae ... ... ELU:U; U; U Uy I
Hammatocerataceae . E LUs Uy Us ns Ui Uy Upa I
Stephanocerataceae . .. E L U, U, U, U, (U,, Uy U, 1
Perisphinctaceae . . .. E L U. Uy (U, =8) U, Uy (Uy) 1
Haplocerataceae . . ELU.U U U ULU, U U I
Hoplitaceae .. ELU.U, U;=8 U;, Uy, (Uy) I
Acanthocerataceae . .. E L U, U, U; U, U, U, I

4. Ancyloceratina:
Ancylocerataceae . . .. EL U
Scaphitaceae .. ... ... ELp p:UI
Douvilleicerataceae . .. E L, L, U, U, 1
Deshayesitaceae . . ... E L U.(P) Uy(?) Uy(?) 1

3. Finalmente, hemos querido mostrar con esta breve resefa sobre
¢l desarrollo de nuestra ciencia durante el Gltimo decenio, que en la
paleontologia sistematica y filogenética —como ciencia joven— todavia
~ abundan los problemas. Tenemos que buscar y aplicar métodos mas
 finos atin para reconocer mejor la historia de la vida organica y las
reglas todavia bastante obscuras de su evolucion.
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EXPLICACION DE LAS LAMINAS
émisa 1.

 Vueltas iniciales:
19, b: Sowerbyceras (Holcophylloceras) calypso (v’'Ors), GPIT Ce 1336/1.
"‘ b: Lytoceras juilleti (v'Osn.), GPIT Ce 1336/2.
38, b: Haploceras (Haploceras) elimatum (Orerr), GPIT Ce 1336/3.
'~:.-'l’odbl del Valanginiano de Sisterén (Francia). 40/1.
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ina 2.

~ Vueltas iniciales de Paraspiticeras schindewolfi Wieon. Barremiense de La Que-
rola/Alicante (Espaiin). Segin Wispmans 1966b. 25/1.
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