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Introducciéon

in duda los trilobites han sido uno de los
fosiles que mds han cautivado a los investi-
gadores y apasionados por la paleontologia. Se
trata de unos artrépodos extintos de ambientes
marinos y que vivieron en el Paleozoico durante
mds de 240 millones de afios. Su cuerpo estd divi-
dido en dos partes, una cabeza, llamada cefalon,
seguida por un tronco (fig. 1A). Esta distincién
entre cefalon y tronco hace referencia al tipo de
segmentacion que podemos encontrar, mientras
que en el cefalon la segmentacion sélo se encuen-
tra en la parte axial, en el tronco se presenta tanto
en la parte axial como ex-axial también denomina-
da pleural (fig. 1A). A su vez el tronco se divide en
dos partes, térax y pigidio, términos de uso mas
comun (fig. 1B). La diferencia entre estas dos par-
tes reside en la presencia de articulaciones entre los
segmentos del térax, que permite flexionar un seg-
mento respecto a sus adyacentes, mientras que en
el pigidio la segmentacion esta fusionada, forman-
do una unica placa rigida en la parte caudal del
cuerpo. Aqui nos surge a una pregunta sencilla,
pero importante, ;Por qué ciertos trilobites, sobre
todo los mds antiguos (de edad cambrica), tienen
un pigidio muy pequefio, mientras que los mads
modernos tienen por lo general pigidios mayores?
El proceso evolutivo que llevé a los trilobites

a desarrollar su parte caudal se conoce como cau-
dalizacién (fig. 2). La caudalizacion es el meca-
nismo evolutivo por el que se fusionan los seg-
mentos posteriores articulados del térax pasando
asi al pigidio. Durante mucho tiempo se penso
que este proceso comenzd para reducir las zonas
de rotura que podrian sufrir por el ataque de
depredadores, pero investigaciones recientes
apuntan también a una mejora para cerrar el cuer-
po y enrollarse mds eficientemente, protegiendo
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Figura 1. Partes de un trilobites seguin la distribucion de la
segmentacion (A) y de union entre segmentos (B).
Reconstruccion de Oryctocephalus indicus, trilobites pro-
puesto para marcar la base de la serie 3 del Cambrico
(antiguo Cambrico medio).

I:‘ Zona sin segmentacion en el celalon

asi todas las partes vulnerables del trilobites.
Distintos yacimientos en Espafia, China o
Reptblica Checa estdn arrojando luz sobre el
proceso de la caudalizacion en los trilobites, asi
como en otros aspectos acerca del desarrollo
ontogenético de estos animales extintos. Ademds,
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Figura 2. Tendencia hipotética de caudalizacion en la evo-
lucion de los trilobites usando la reconstruccion de
Oryctocephalus indicus. A corresponderia a formas con bajo
grado de caudalizacion (pigidio pequeiio) mientras que D
corresponde a una forma con un alto grado de caudaliza-
cion (pigidio grande).
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Figura 3. Asociaciones de trilobites de Purujosa, Zaragoza. A-C Trilobites
de la Formacion Murero. A. Eccaparadoxides pradoanus enrollado (MPZ
2012/751). B. Solenopleuropsis thorali enrollado en vista lateral
(MPZ2008121). C. Eccaparadoxides pradoanus enrollado (MPZ 2012/749).
D. Bailiaspis? glabrata de la Formacion Valtorres (MPZ 2012/57); D1
vista anterior, D2 vista lateral. MPZ=Museo de Ciencias Naturales de la

Universidad de Zaragoza.

los nuevos hallazgos aportan datos sobre aspec-
tos ecoldgicos de gran interés que ayudan a com-
prender mejor su evolucion y desarrollo. A lo
largo de este articulo repasaremos los nuevos
avances, comenzando en Espafia para dar paso a
los yacimientos del norte de China y finalizar con
los ultimos estudios llevados a cabo en la
Republica Checa.

Asociaciones de trilobites de
Purujosa, Zaragoza.

Los trilobites del Cambrico de Zaragoza son
conocidos desde 1862, dando lugar desde enton-
ces a mas un centenar de trabajos cientificos, y
desde principios del siglo XX han sido objeto de
una docena de Tesis Doctorales de distintas
Universidades europeas (Lille, Gottingen,
Miinster, Wiirzburg, Complutense y Zaragoza).

Los trilobites del piso Drumiense (504,5-
500,5 m.a.) en el Cambrico medio, encontrados
en las rocas de la parte alta de la Formacién
Murero, en la localidad zaragozana de Purujosa
representan un punto de inflexion en la investiga-
cién de este grupo de artrépodos. El Dr. Samuel
Zamora y el autor de este articulo estuvieron tra-

bajando en este yacimiento excep-
cional publicado parte de sus
resultados en 2011, donde mostra-
ron que el 42% de los trilobites
pertenecientes a todos los grupos
registrados se encontraron en posi-
cion enrollada (fig. 3A-C). Lo
extraordinario de este hallazgo fue
que hasta entonces parecia que la
mayoria de los trilobites cambri-
cos no podian enrollarse, bien por
falta de estructuras de enrolla-
miento o bien por falta de articula-
ciones que les permitieran flexio-
nar el cuerpo (véase tipos de
estructuras y articulaciones en la
fig. 4). Este yacimiento demostré
que no era necesario todo el des-
pliegue de medios que muestran
los trilobites mas recientes (ordo-
vicicos o0 devénicos) y que la gran
mayoria de los trilobites cimbricos
o al menos los encontrados en
Purujosa (Eccaparadoxides prado-
anus, Solenopleuropsis thorali,
Schopfaspis? graciai,
Conocoryphe heberti y Peronopsis
ferox) podian enrollarse. [Mas detalles de esta
asociacion se pueden leer en ESTEVE et al. (2011)
y ESTEVE (2013)].

Otra asociacién de gran importancia en
Purujosa es la encontrada en el piso
Guzhangiense (500,5-497 m. a.) en la Formacién
Valtorres donde se han encontrado distintos tipos
de agnostidos (trilobites o no) enrollados asi
como un trilobites perteneciente al género
Bailiaspis? (figs. 3D, 5). Los agnéstidos de esta
formacion, junto con algunos de los agndstidos
encontrados en la Formacion Murero, sugieren
que estos artrépodos podrian tener también un
modo de vida benténico, ya que debian de
encontrarse en el fondo marino cuando fueron
enterrados rdpidamente por el sedimento.

Por su parte Bailiaspis? con un patrén corpo-
ral idéntico a Conocoryphe heberti de la
Formaciéon Murero, muestra un tipo de enrolla-
miento donde el pigidio queda oculto bajo el
cefalon mientras que en Conocoryphe heberti el
pigidio queda visible cuando se enrolla. La tnica
diferencia entre los térax estos dos trilobites es la
presencia de un segmento mds en Bailiaspis? por
lo que necesitaba mayor flexion de la parte pos-
terior del cuerpo para cerrarlo herméticamente.
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Figura 4. Tipos de articulacion y de estructuras de enrollamiento tipicas en trilobites.
A. Ejemplar estirado de Phacops (Chotecops) zizensis. B. Ejemplar estirado de
Pardailhania multispinosa (MPZ 2008/170). C. Ejemplar semi-enrollado de Phacops
(Chotecops) zizensis. D. Ejemplar flexionado de Solenopleuropsis sp. (MPZ 2008/119).
E. Ejemplar flexionado de Paralejurus spatuliformis. F. Pigidio de Eccaparadoxides pra-
doanus (MPZ 2012/757). G. Placa rostral e hipostoma de Eccaparadoxides pradoanus
(MPZ 2012/756). H. Ejemplar enrollado de Phacops (Chotecops) zizensis. 1. Ejemplar
enrollado de Solenopleuropsis thorali. (MPZ 2008/121) J. Ejemplar enrollado de
Schopfaspis? graciai (MPZ 2009/349). MPZ=Museo de Ciencias Naturales de la
Universidad de Zaragoza. Figuras tomadas de Esteve 2013.

Asociacion de trilobites de la
Formacion Kushan en Shandong,
Norte de China

El yacimiento de la Formacién Kushan (tam-
bién en el piso Guzhangiense), en la provincia de
Shandong, a unos 500 km al sur de Pekin, ha
proporcionado datos muy utiles a la hora de des-
cifrar la evolucion del enrollamiento de los trilo-
bites. En la parte baja de la Formacién Kushan
se encontrd un nivel con numerosas concrecio-
nes en una matriz lutitica. Esas concreciones
encerraban en la mayoria de los casos s6lo dos
especies de trilobites
Monkaspis  daulis 'y
Damesella paronai (fig. 6).
Los fésiles de estos trilobi-
tes se encuentran articula-
dos y en muchos casos
enrollados o semi-enrolla-
dos, lo que sugiere un ente-
rramiento rdpido que los
enterr  por  sorpresa.
Ambas especies muestran
un tipo de enrollamiento
muy similar, donde el pigi-

dio queda visible (véase la
fig. 4). Sin embargo,
ambas especies presentan
ciertas peculiaridades. En
el caso del asédfido primiti-
vo  Monkaspis  daulis
encontramos que entre los
distintos ejemplares no
siempre tienen el mismo
numero de segmentos en el
tronco y la distribucién de
los segmentos en el térax y
el pigidio varia. Existen
formas con 18 segmentos
en el tronco, 12 en el térax
y 6 en el pigidio y formas
con 16 segmentos en el
tronco con 9 o 10 segmen-
tos en el torax o con 6 0 7
segmentos en el pigidio.
(A qué se debe esta dife-
rencia? La respuesta no
estd clara, y las causas
podrian ser ambientales o
genéticas. Sin embargo, el
hecho de presentar un
mayor pigidio que sus
congéneres del Cambrico medio, aunque con un
numero inestable de segmentos podria sefialar
un cambio hacia un nimero (estable) mayor de
segmentos en el pigidio, tal y como presentan los
individuos de su mismo linaje ya en el
Ordovicico. Ademds, Monkaspis daulis posee
unas importantes modificaciones evolutivas,
puesto que han desarrollado un arqueamiento
tanto en el cefalén como en el pigidio. Este
arqueamiento funciona de tal manera que ayuda
a la estabilidad del animal cuando éste esta enro-
llado, lo que dificulta a los depredadores abrir su
cuerpo. Asimismo, la forma lanceolada de este
trilobites sugiere
que tendria un
modo de vida
infaunal o semi-
J infaunal, y el hueco
Jdom dejado en la parte
anterior le permiti-

ria sacar las ante-
nas una vez enro-
llado y enterrado
bajo una pequena
capa de sedimento.
Este modo de vida
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Figura 5. Asociaciones de trilobites de Purujosa, Zaragoza.

A. Peronopsis cf. insignis enrollado de la Formacion
Valtorres (MPZ 2012/34).



infaunal seria bastante exitoso,
especialmente en sus descendien-
tes los aséfidos ordovicicos.

Por otro lado, Damesella paro-
nai muestra un cuerpo con un
mismo numero de segmentos
(estable) tanto en el térax como en
el pigidio. Un hecho curioso es
que al contrario que Monkaspis
daulis los ejemplares enrollados
de Damesella paronai no presen-
tan una buena conservacion. Se
trata de un odontopleurido primi-
tivo sin ningtn tipo de estructura
que le hiciera mejorar el enrolla-
miento. Ademds su cuerpo no le
permitia enrollarse cerrando los
huecos laterales.

Los restos fosiles encontrados
en el yacimiento de Purujosa en
la Formacién Murero, del que ya
hemos hablado, demostré que un
nimero bajo de estructuras de
enrollamiento no era importante
para enrollar el cuerpo, pero si
para mejorar la conservacion de
los trilobites una vez eran ente-
rrados y se transformaban en e
fésiles, de ahi que sea mds
comun encontrar trilobites post-
cambricos enrollados. Aqui tene-
mos un ilustrativo caso donde en
la misma capa un trilobites con
estructuras eficaces de enrolla-
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Figura 6. Asociacion de trilobites de la Formacion Kushan en Shandong,
Norte de China. Damesella paronai y Monkaspis daulis. Obsérvese las recons-

trucciones, mientras Damesella paronai no cierra lateralmente al enrollarse, en

miento y un cuerpo bien adapta-
do, posee una buena conserva-
cién, mientras que el otro, sin estructuras, estd
peor conservado. ;Esto significa que la falta de
adaptacién al enrollamiento frenaria la evolu-
cién de los odontopleuridos? Nada que ver, de
hecho se trata de un grupo bastante exitoso que
se especializé en otras estrategias y ocup6 otros
nichos ecoldgicos. Podrian enrollarse, pero no
pasarian mucho tiempo en esa postura. Al con-
trario de los asafidos, sus caparazones se engro-
saron y desarrollaron espinas bastante intimida-
torias como en el caso de Leonaspis o incluso
dobles como por ejemplo en Ceratocephala.
Estas espinas dobles serian una modificacion
muy util a la hora de enrollarse ya que ayudaria
a cerrar el hueco lateral que quedaba formando
una especia de rejilla.

Monkaspis daulis el cierre es totalmente encapsulado.

Asociaciones cambricas y
silaricas de la Republica Checa

La Republica Checa es cuna de grandes estu-
diosos en trilobites, desde el francés Joachim
Barrande, que en el siglo XIX estudi6 los trilo-
bites y otros fésiles alrededor de Praga, hasta el
checo Milan Snajdr que durante el siglo XX
dedicé la mayor parte de su carrera al estudio de
los trilobites. Pero muchos otros nombres, algu-
nos de ellos an6nimos, han sido importantes en
el estudio de estos fésiles paleozoicos, a los cua-
les quiero homenajear en estas lineas y que sin
su trabajo las presentes investigaciones serian
imposibles. Esta gran aficiéon ha hecho que los
museos checos (Museo Nacional, Museo del
Servicio Geoldgico o el Museo de Rokycany)
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tengan unas de las mejores colecciones de trilo-
bites en todo el mundo.

De gran interés estdn siendo los estudios lle-
vados a cabo en los paradoxididos cdmbricos
(fig. 7). Cuatro géneros estan siendo estudiados,
Paradoxides, Hydrocephalus, Acadoparadoxides
y Eccaparadoxides. Con la excepcion del género
Paradoxides cuyo registro es escaso y dudoso los
otros tres géneros son también muy comunes en
Espafia, especialmente Acadoparadoxides y
Eccaparadoxides. Los estudios se han centrado
en conocer los diferentes cambios producidos a
lo largo de las fases larvarias y el desarrollo
durante la fase adulta de estos artrépodos, lo que
se conoce como «ontogenia», asi como en el
estudio de la forma y sus caracteristicas en rela-
cioén con la funcidn, que se conoce como «mor-
fologia funcional», complementando los trabajos
llevados a cabo en Eccaparadoxides pradoanus
del yacimiento de Purujosa.

Durante la ontogenia de un trilobites se dis-
tinguen tres fases larvales: protaspis, meraspis y
holaspis. En la fase protaspis la larva es de muy
pequefio tamafio. La cabeza y tronco se encuen-
tran fusionados, a lo largo
de esta primera fase se
van sucediendo distintos
estadios en los que se
afladen nuevos segmen-
tos en el tronco, un seg-
mento (normalmente) por
cada muda o estadio.
Durante la fase meraspis
la cabeza y el tronco se
separan mediante una
articulacion. De igual
manera durante esta fase
se afaden segmentos en
el tronco, unos segmen-
tos estardn articulados y
formaran el torax, y otros
estaran fusionados y for-
mardn el pigidio. Por ulti-
mo, la fase holaspis se
alcanza la forma adulta
del trilobites y por lo
general en esta fase ya no
se afladen segmentos,
pero siempre existen
excepciones a esta regla.

La ontogenia de las
fases  protaspis  de
Hydrocephalus carens y
Ecccaparadoxides pusi-

Figura 7. Asociacion cdmbrica de la Repuiblica Checa,
ejemplares de las colecciones del Museo Nacional de
Praga. A. Hydrocephalus carens. B. Paradoxides gracilis.

llus, revelan varios hechos curiosos. Primero,
que el tamafio es extraordinariamente grande, en
especial las larvas de Hydrocephalus carens, que
supera en 10 veces el tamano medio de la larva
mds grande conocida. En el caso de
Eccaparadoxides pusillus es 3 veces el tamafio
de la larva mds grande conocida. Por otro lado,
estas especies también poseen una glabela
extraordinariamente globosa comparada con las
glabelas de otros protaspis, incluidos
Paradoxides o Acadoparadoxides. Ademads, la
forma de afiadir segmentos en el tronco de un
estadio al siguiente es muy peculiar, ya que aia-
den 4 segmentos entre el primer estadio y el
segundo en Eccaparadoxides pusillus, y hasta
siete segmentos entre el primer y segundo esta-
dio de Hydrocephalus carens. El estudio de la
ontogenia y su comparacién con mas de un cen-
tenar de artropodos cdmbricos y crusticeos
actuales sugiere un tipo de desarrollo denomina-
do lecitotréfico, donde la larva pasa una breve
fase planctdnica, es decir flotando en la columna
de agua, para fijarse al fondo marino rdpidamen-
te. En la actualidad las larvas de crustidceos con
este tipo de desarrollo
poseen un gran tama-
flo y un crecimiento
muy rapido, igual que
estos paradoxididos.
Ademads algunas lar-
vas lecitotroficas de
cangrejos poseen un
cefalotérax abomba-
do, similar a la glabe-
la de estos paradoxi-
didos, donde alber-
gan lipidos (yema) de
los que se alimentan a
lo largo de su creci-
miento larvario.
g Actualmente las lar-
vas que utilizan esta
estrategia ecoldgica
viven en medios
donde no hay un gran
aporte de nutrientes o
en zonas muy frias,
por lo que este tipo de
desarrollo ayuda a un
mayor éxito de super-
vivencia.

El estudio de la
morfologia funcional
resulta de gran inte-
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Figura 8. Asociacion siliirica de la Repiiblica Checa. A-C.

Aulacopleura koninckii A. Meraspid grado 9. B. Ejemplar

Juvenil enrollado con el pigidio escondido bajo el cefalon.

C. Ejemplar adulto mostrando el pigidio flexionado respec-
to al torax.

rés para conocer mejor la evolucion temprana de
los trilobites. Se han encontrado ejemplares
enrollados o semi-enrollados de Paradoxides,
Hydrocephalus, Acadoparadoxides y
Eccaparadoxides (fig. 7). Sin embargo, existen
diferencias significativas entre los de Purujosa y
los de la Republica Checa. Las dltimas investi-
gaciones han mostrado que las articulaciones de
estos trilobites son mds complejas que lo que se
pensaba, y que en todos los casos su morfologia
funcional les permitiria llevar a cabo el enrolla-
miento, aunque con distintos grados de destreza.
Posiblemente entre los paradoxididos checos
Eccaparadoxides pusillus fuera el més diestro a
la hora de enrollarse, al igual que el descrito en
Purujosa (Eccaparadoxides pradoanus, fig. 3A,
C). Estas especies tienen bien desarrolladas las
articulaciones entre los segmentos, asi como un
fulcro que permite girar a los segmentos uno res-
pecto al otro. Ademads, sus largas espinas pleura-
les con facetas articulares (donde se apoya la
espina para rotar) taparian los huecos laterales.
En el caso de Acadoparadoxides sacheri, 1a mor-
fologia es muy similar a Eccaparadoxides, pero
los anillos axiales son muy cortos, lo que difi-
cultarfa el enrollamiento. Ademds, las espinas
pleurales son relativamente mds cortas por lo
que el hueco lateral no quedaria cerrado, aunque
la presencia de facetas articulares indica una

adaptacion al enrollamiento. Por su lado,
Hydrocephalus minor también podria enrollarse
pero como su fulcro estd en una posicion hacia la
parte externa de la pleural su rotacién seria nece-
sariamente menos eficaz que en
Eccaparadoxides. Sin embargo, si que se han
observado facetas articulares en las espinas pleu-
rales, las cuales permitian que unas espinas se
superpusieran sobre las siguientes. Finalmente,
en Paradoxides gracilis no encontramos facetas
articulares en las espinas pleurales, y sus articu-
lares axiales eran ciertamente cortas, por tanto,
aunque Paradoxides gracilis pudiera enrollar su
cuerpo no seria de manera hermética.

Estos hallazgos, donde individuos de un
mismo linaje presentan tan distintas articula-
ciones y estructuras de enrollamiento, sugieren
distintos modos de vida. Eccaparadoxides y
Acadoparadoxides podrian necesitar enrollarse
mas a menudo y de manera mas eficaz por
encontrarse en un medio donde el aporte de
sedimentos fuera mayor, o bien por una mayor
presencia de depredadores. Poseer facetas
pelatoidales no s6lo ayuda a flexionar un seg-
mento respecto al adyacente, sino que también
permite el paso del agua entre el exterior y el
interior del trilobites enrollado, por lo que
podria seguir respirando incluso en una posi-
cién enrollada hermética. Pero, la falta de
adaptaciones en Hydrocephalus y sobre todo
en Paradoxides, sugiere que no usaban el enro-
llamiento tan a menudo y si se enrollaban,
seria por un tiempo breve.

Por dltimo, una de las especies que mds han
ayudado a comprender los mecanismos evoluti-
vos que envuelven a los trilobites, y de los artré-
podos en general, ha sido el trilobites silirico
Aulacopleura koninckii (fig. 8). Se trata de un
pequefio trilobites encontrados en la Republica
Checa, muy abundante en algunos estratos. La
ontogenia de estos trilobites ha sido ampliamen-
te estudiada y aporta muchos datos acerca del
control genético, especialmente del tronco. Esta
especie de trilobites afiade hasta 18 segmentos
en la fase meraspis y los holaspids presentan
cierta variabilidad puesto que hay ejemplares
entre 19 y 23 segmentos en el térax.

Esta gran variabilidad en el nimero de seg-
mentos en el térax de Aulacopleura koninckii le
permite cierta flexibilidad a la hora de enrollarse.
Mientras que los ejemplares mds inmaduros se
enrollan enfrentando el cefalén con el pigidio,
quedando éste a la vista una vez enrollado, los
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ejemplares adultos el pigidio y los ultimos seg-
mentos deben de flexionar mds para poderse
meter bajo el cefalon, por lo que quedan escondi-
dos. En este caso, Aulacopleura koninckii pasa de
una forma con mayor grado de caudalizacién a
una forma con menor grado de caudalizacion.
Atun no queda claro a partir de qué nimero de
segmentos se pasa de un tipo de enrollamiento al
otro, pero comparaciones con trilobites cdmbricos
(con cuerpo parecido) muestra que por debajo de
15 segmentos el enrollamiento es esferoidal, es
decir, el pigidio queda a la vista; mientras que con
mads de 15 segmentos ya es necesario esconder los
ultimos segmentos y el pigidio bajo el cefalén.

Conclusiones

Los estudios llevados a cabo en los trilobites
del Cambrico muestran una gran variabilidad de
formas, e incluso una mayor variabilidad ha sido
observada entre sus larvas.

Los dltimos hallazgos apuntan a que ciertas
formas larvarias estaban intimamente ligadas a
las condiciones del medio. Momentos con pocos
nutrientes en el medio marino como el vivido en
la base del Drumiense (Cambrico medio) pudo
ser la razon para aumentar el tamafio de las lar-
vas de Hydrocephalus y Eccparadoxides.
Ademads, aunque todos los trilobites presentan
las modificaciones necesarias para enrollar su
cuerpo, no todos debian de usar tan a menudo
este comportamiento. Sin embargo, el enrolla-
miento fue un comportamiento que acompafi a
los trilobites durante toda su historia evolutiva.
Quedan atin muchas repuestas por resolver, cudl
fue el papel de la caudalizacién en la evolucion
de los trilobites, si sirvié para mejorar el enrolla-
miento desde un punto biomecédnico o simple-
mente refleja una foto fija de una fase ontogéni-
ca temprana de algunos linajes concretos.

Estos hallazgos muestran la gran complejidad
genética que tenian estos animales y el gran con-
trol que tenian de la forma y su funcién a lo largo
de su ontogenia.
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