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RESUMEN

En esta tesis, se investigd el cambio en la morfologia de un linaje particular de ammonoideos
durante la parte terminal del Aptiano inferior [Cretacico Inferior ~120 millones de afios (m. a.)] en un
mar epicontinental, en el noreste del actual territorio mexicano. El estudio estd basado en 243
ejemplares, de cuatro especies de ammonites de la Familia Deshayesitidae, distribuidas en dos
géneros: el cosmopolita Dufrenoyia y el endémico Burckhardtites, a saber: Dufrenoyia justinae,
Dufrenoyia scotti, Dufrenoyia sp., y Burckhardtites nazasensis. Dufrenoyia es un género que tuvo
una distribucion bastante cosmopolita en el mar de Tethys durante el Aptiano inferior,
encontrandose registros de este género en México, Colombia, Venezuela, Francia, Suiza, Inglaterra
y Rusia, entre otros. Este género es de suma importancia para la bioestratigrafia debido a lo
abundante que es su registro. El propésito de este trabajo fue detectar los cambios en la morfologia
del linaje de los deshayesitidos de los géneros Dufrenoyia y Burckhardtites en México durante
varios millones de afios, y discutir la relacion que tuvieron estos cambios morfoloégicos con las
perturbaciones ambientales. Los fésiles estudiados fueron obtenidos de cuatro localidades de la
Formacién La Pefia: Bella Union, ElI Mulato, Agua del Toro y Graceros, distribuidas en los estados
de Durango, Coahuila y Nuevo Ledn. Ademéas de la localidad de Mina Texali en el estado de
Puebla. Se encontr6 que las diferencias morfoloégicas se centran en la estilizacion de la
ornamentacion y la compresion e involucion de la concha, factores que determinan en gran medida
el desempefio hidrodinAmico. También fue notable el patron bioestratigrafico, que sugiere el
reemplazo ecoldgico de Dufrenoyia justinae por las especies Dufrenoyia scotti y Burckhardtites
nazasensis. De manera interesante, estos cambios coinciden con la transgresion marina ocurrida
en el limite Aptiano inferior/Aptiano superior. Por otro lado, en la seccion de Mina Texali, en el
estado de Puebla, se observaron tendencias morfolégicas que no concuerdan con lo que ocurre de
manera general en la Provincia del Atlantico Central. Es interesante el hecho de que la morfologia
de esta poblacion de Dufrenoyia justinae tiene grandes similitudes con Dufrenoyia sp., especie que
a su vez parece haberse derivado de Dufrenoyia justinae a través de un proceso heterocronico
denominado como aceleracion peramorfica. Adicionalmente, se incluyeron en el andlisis a varias
especies de Dufrenoyia y Burckhardtites descritas en los trabajos de Humphrey, Cantd Chapa, y
Young, las cuales no muestran diferencias que justifiquen su asignacién a especies diferentes, por
lo que son consideradas como sinonimias de Dufrenoyia justinae.




ABSTRACT

Herein, morphologic change within a particular ammonoid lineage was investigated. This lineage
existed during the terminal lower Aptian [Lower Cretaceous ~120 million years] in a shallow
epicontinental sea at northeast of Mexico. This study is based in 243 samples of four ammonite
species belonging to Deshayesitidae family. These are distributed in two genera: Dufrenoyia and
Burckhardtites: Dufrenoyia justinae, Dufrenoyia scotti, Dufrenoyia sp., and Burckhardtites
nazasensis. The genus Dufrenoyia had a wide biogeographic distribution in Tethys Sea during lower
Aptian, and there is abundant record of this genus in Mexico, Colombia, Venezuela, France,
Switzerland, England and Russia, among others. Hence, Dufrenoyia has a pivotal importance in
biostratigraphy due to its ubiquitous fossil record.

The aim of this work was the detection of specific morphologic change in four species within
desayesitids lineage in Mexico for a few million years, and to discuss the relationship that these
changes had with environmental perturbations. For the most part, the studied specimens were
obtained out of four localities of La Pefia Formation: Bella Union, El Mulato, Agua del Toro and
Graceros, from the states of Durango, Coahuila and Nuevo Leon. In addition, some specimens of
Mina Texali locality from Puebla were included.

It was found that the morphologic differences are focused in the ornament stylization,
compression and involution of the conch. These factors greatly determine hydrodynamic properties
and performance. The observed biostratigraphic pattern was also notable, because it suggests swift
ecological replacement of Dufrenoyia justinae by Dufrenoyia scotti and Burckhardtites nazasensis.
Interestingly, these changes coincides with a well-studied transgression occurred in the lower-
Aptian/upper-Aptian boundary. On the other hand, the Dufrenoyia justinae population of Mina Texali
section in Puebla showed up morphoclines that does not match those observed in populations of the
same species in the rest of the Central Atlantic Province. In fact, the morphology of this Dufrenoyia
justinae population has astonishing similarities with the yet undescribed Dufrenoyia sp. which in turn
seems to have being derived from Dufrenoyia justinae via peramorphic acceleration, this therefore
implies that a specific heterochronic process was triggered in Dufrenoyia justinae in this area, in
response to environmental changes and possibly developmental constrictions. Finally, some others
species of Dufrenoyia and Burckhardtites described by Humphrey, Cantli Chapa, and Young were
included for taxonomic analysis, but the differences ascribed by these authors do not substantiate
their assignation to new species, therefore being considered as Dufrenoyia justinae and Dufrenoyia
scotti synonyms herein.




I.- INTRODUCCION

1.1. MARCO TEORICO
1.1.1. Generalidades
1.1.1.1. Moluscos y cefaldpodos

El Phylum Mollusca [del latin Mollis, que significa suave]
constituye un grupo muy diverso en cuanto a morfologias
derivadas de un solo plan corporal. Existen grandes
variaciones en cuanto a tamafo, morfologias y formas de
vida, lo que convierte a este grupo en uno de los phyla mas
diversos del reino Animal, después de Arthropoda (Mille-
Pagaza, 2008). No existe una forma estandar de molusco y
en un sentido evolutivo representan un material muy
plastico: las estructuras de su cuerpo son libremente
modificadas para adaptarse a nuevos habitos.

Son invertebrados, con simetria  bilateral,
protostomados, esquizocelomados; de los cuales se han
descrito unas 110,000 especies vivientes y mas de 70,000
especies fosiles (Brusca y Brusca, 2003). Su Bauplane
involucra un cuerpo blando que termina en una epidermis
con numerosas glandulas mucosas, importantes para el
desplazamiento y proteccién. Estas glandulas, en muchos
moluscos, ayudan a formar una concha de carbonato de
calcio que puede estar constituida por una o dos piezas
[lamadas valvas] que en muchos casos permite la
identificacion a nivel genérico o incluso especifico. La
presencia de estas partes duras le ha conferido a este
phylum un gran potencial de fosilizacion. Por lo anterior, los
moluscos representan uno de los grupos con mas
presencia en el registro fésil; lo que ademas de facilitar su
estudio taxondmico, permite realizar inferencias ecologicas
y evolutivas (Bruscay Brusca, 2003; Mille Pagaza, 2008).

El phylum se compone de ocho clases (Figura 1):
Caudofoveata; Aplacophora,; Monoplacophora;
Polyplacophora; Gastropoda; Pelecypoda o Bivalvia;
Scaphopoda y Cephalopoda, que actualmente cuenta con
los calamares [Orden Teuthida], pulpos [Orden Octopoda],
y nautiloideos. Ademas de los grupos fésiles Bactritida,
Orthoceratida, Belemnoidea, y Ammonoidea, entre otros
(Mille Pagaza, 2008).

Existen dos hipétesis para explicar la filogenia y origen
de los moluscos, conocidas como Testaria y Aculifera
(Sigwart y Sutton, 2007; Vinther et al., 2012). En la
hipétesis Testaria, Aplacophora se posiciona como el
grupo mas tempranamente divergente [Polyplacophora +
Conchifera= Testaria] lo cual implica que Aplacophora
debi6 divergir en el Cambrico temprano. En cambio, la
segunda hipétesis, Aculifera, postula que la morfologia
vermiforme de los aplacoforos es una modificacion
secundaria de un ancestro con una morfologia mas
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Figura 1. Filogenia del Phylum Mollusca.
Hipotesis Aculifera, basada enSigwart y Sutton (2007).

Figura 2. La morfologia del ancestro de los moluscos
debio ser mas parecida a la de los quitones, segun la
hipétesis Aculifera. Acaenoplax hayae Sutton 2001,
muestra una morfologia vermiforme pero con siete
placas calcareas reducidas, lo que sugiere que la
morfologia vermiforme pero con siete placas calcareas
reducidas, lo que sugiere que la morfologia de los
aplacéforos se debe a una modificacion secundaria y no a
un caracter ancestral.

A) Neomeniomorfo (Solenogastres) B) Chetodermomorfo
(Caudofoveata) C) Chiton tuberculatus Linnaeus 1758
(Polyplacophora) D) Acaenoplax hayae Sutton 2001, un
Polyplacophora fésil. Modificado de Vinther et al., 2012.
Escala:1cm.



semejante a la de los quitones [Polyplacophora] (Figura 2).
A pesar de que existen analisis filogenéticos que respaldan
ambas hipétesis, hay evidencia embriolégica, molecular,
morfoloégica y fosil que apoya la monofilia del grupo
Aculifera (Vinther et al., 2012) por lo cual es la hipotesis
mas ampliamente aceptada.

La Clase Cephalopoda [del griego kepaAn (kephalen),
cabeza y modo¢ (podos), pie] es la mas derivada del
phylum. Apareci6 en la mitad del Cambrico superior a partir
de algun grupo de molusco con una morfologia similar a
los monoplacoforos, siendo posiblemente Plectronoceras
cambria Walcott, 1905 el primer cefalépodo fosil conocido
(Kroger et al., 2011; Klug et al., 2015). Se conocen cerca
de 650 especies vivientes y alrededor de 7,000 fésiles
(Figura 3), por lo que se lo considera un grupo
ecolégicamente exitoso (Mille Pagaza, 2008). Los
cefalopodos son cazadores activos. Los calamares, por
ejemplo, son considerados unos de los animales marinos
mas voraces (Brusca y Brusca, 2003). Estos moluscos
presentan una serie de adaptaciones que hacen posible
este estilo de vida: modificaciones en el aparato
mandibular que les permiten perforar conchas y esqueletos
calcareos; rapida velocidad de nado mediante
retropropulsion a chorro; y glandulas salivales modificadas
para la produccion de veneno, lo que facilita la rapida
inmovilizacion de las presas y evita confrontaciones que
podrian afectar sus partes blandas.

La cabeza de los cefalopodos posee ojos grandes, los
cuales son los méas complejos de todos los invertebrados;
la boca presenta radula [aparato mandibular] y esta
rodeada de brazos. Durante su desarrollo la porcién
superior y anterior del pie se transforman en el embudo por
donde sale la corriente exhalante desde la cavidad del
manto, utilizada para la locomocién, por lo que fueron
inicialmente nombrados Siphonopoda. Otras de las
caracteristicas de este grupo son los cromatoforos, que le
permiten camuflarse, y los sacos de tinta con los que
aturden a sus predadores. Ademas, en este grupo se
encuentran los invertebrados mas complejos en cuanto a
comportamiento. Incluso se han llegado a reportar, en
octopodos, conductas como la curiosidad, manipulacion de
objetos a modo de herramientas y la expresion de patrones
conductuales similares a la personalidad (Kroger et al.,
2011).

La concha, en los primeros grupos de cefalépodos, les
permitia controlar la flotabilidad. Las caracteristicas mas
importantes de la concha externa de los cefal6podos es
que es tubular y esta dividida en camaras por medio de
septos, con un filamento de tejido vivo [el sifunculo] que
atraviesa las demas camaras, y con el organismo
habitando la dltima camara, llamada camara de habitacion
(Schindewolf, 1993; Brusca y Brusca, 2003). La concha ha
jugado un papel importante en los patrones
macroevolutivos de este grupo. Después de su origen en el
Cambrico, los cefaldpodos pasaron rapidamente a una

Figura 3. Algunos de los organismos, actuales y fosiles,
representativos de la clase Cephalopoda.

A) Nautilido actual B) Spirula spirula Linnaeus 1758, junto
a sufragmocono interno C) Sepiotheutis australis Quoyy
Gaimard 1832 D) Amphioctopus marginatus Taki 1964
E) Reconstruccion de Plectronoceras, representante de
cefalépodos tempranamente divergentes
F) Reconstruccidn artisticade unammonite. Modificado
de Kréger et al., 2011.



etapa de radiacion adaptativa, que continud y se intensificd
hasta el Ordovicico. Al inicio de este periodo surgi6 el
grupo Orthocerida, que es un clado importante dentro de
los cefalépodos. De este grupo se derivaron todos los
cefalépodos modernos (Klug et al., 2015). Hacia la mitad
del Paleozoico [Silarico/Devonico], los cefaldpodos
divergieron en nautiloideos [Tetrabranchiata, que también
incluye a los ammonoideos] y los actualmente dominantes
coleoideos [Dibranchiata]. La tendencia méas notable dentro
de la evoluciéon de los coleoideos fue la internalizacion y
reduccion de la concha. En los téutidos se presenta una
reminiscencia denominada pluma, y en los octopodos la
concha se pierde totalmente.

1.1.1.2. Generalidades de los ammonites

Los ammonites son moluscos cefalépodos que aparecieron
en el Devonico, hace mas de 380 millones de afos. Se
derivaron de Orthocerida a través de Bactritida, y se
diversificaron en un tiempo geolégico breve (Klug et al.,
2015). Tienen un crecimiento directo, es decir, nacen con
una morfologia muy similar al adulto. Su crecimiento
consiste soOlo en aumentar de tamafio sin cambiar
radicalmente de forma.

Se sabe que los ammonites presentan un marcado
dimorfismo sexual, representado por las microconchas
[machos] y macroconchas [hembras]. Su fecundacion
debié ser interna (el ciclo de vida general se presenta en la
Figura 4). En el huevo se llevaba a cabo el desarrollo
embrionario, que consiste en la formacion de la
protoconcha y la primera vuelta del organismo (Figura 5),
seccion que mas tarde formara parte de la zona umbilical.
Los ammonites lograron habitar la totalidad de los mares,
pero se extinguieron junto con los dinosaurios, rudistas y
otros grupos durante la crisis del Cretacico/Paledgeno, la
cual ha sido asociada a la caida de un bdlido, en
Chicxulub en la Peninsula de Yucatan (Gass et al., 1980;
Gonzélez-Arreola et al., 2014).

La gran abundancia de ammonites en las rocas
Mesozoicas, su distribucion mundial, amplia variabilidad
morfologica y alta tasa evolutiva hacen de este grupo fosil
una buena herramienta para los analisis bioestratigraficos y
para el establecimiento de esquemas biozonales y de
correlaciéon basados en su ocurrencia estratigrafica. De
hecho, los estudios bioestratigraficos de las especies
indices de este grupo, proveyeron el marco fundamental
para las divisiones cronoestratigraficas del Cretéacico
(Barragan, 2000).

El registro fosil de los ammonites esta claramente
dominado por sus conchas, puesto que las partes blandas
se descomponian rapidamente o eran consumidas por
otros organismos. Ademas de la concha, los ammonites
también poseian partes duras en su interior, como la radula
y el Aptychus [Del griego amruxog, que significa «cuerpo

Neanoconchs

Juveniles

Figura 4. Ciclo de vida general de los ammonoideos.
Dibujooriginal tomado de Matamales Andreu, 2015.

Figura 5. Protoconchas de diferentes familias de
ammonoideos del Devénico.

a, d) Mimosphinctidae, b-c) Teicherticeratidae, e-f)
Mimoceratidae, g) Auguritidae, h) Latanarcestidae, i-k)
Anarcestidae, I-m) Werneroceratidae. El final de la
protoconcha se indica con un asterisco, o signo de
interrogacién en los casos inciertos. Escala grafica:
1Imm. Imagen tomada de Klug et al., 2015.

Figura 6. Fésil de ammonite con Aptychus dentro de la

camara de habitacion.
Modificado de Klug et al., 2015. Escala: 10 mm.



doblado en dos». pl. Aptychi], que al descomponerse las
partes blandas del animal, generalmente se desprendian.
Por esto, no es comuUn encontrarlas en el interior de la
concha fésil (Figura 6). ElI Aptychus, se suele clasificar
como un parataxon debido a este fendbmeno. Es preciso
mencionar que la naturaleza del Aptychus estuvo sujeta a
un fuerte debate: Lehmann (1972) retomo¢ la idea de que
se trata de una parte del aparato mandibular de los
ammonoideos, contrario a lo establecido por Schindewolf
(1958) quien habia argumentado que el Aptychus cumplia
la funcion de opérculo, basandose en especimenes que
mostraban esta estructura en el extremo de la camara
habitacion. Sin embargo, existe evidencia suficiente para
considerar como cierta la naturaleza mandibular del
Aptychus; por ejemplo, su composicion mineraldgica es
mayoritariamente de calcita, y no de aragonita como el
resto de la concha de los ammonoideos, lo que sugiere
gue los Aptychi no se derivan del manto. Recientemente,
se ha considerado que el Aptychus es una estructura
mandibular especializada, que podia servir de opérculo en
algunos ammonites (Tanabe et al., 2015). No obstante,
esta afirmacion también crea otro dilema. Si los Aptychi
son elementos mandibulares, los ammonoideos son un
grupo raro en la filogenia de los Cefalépodos, en cuanto a
la proporcion del aparato masticador con respecto al
tamafio corporal. Lo comun en los cefaldpodos es que el
aparato mandibular no represente mas del 1% del tamafio
total del cuerpo del animal (Monks y Palmer, 2002).

En los ammonoideos del Devonico tardio se
encuentra otro tipo de estructura similar, denominada
Anaptychus [pl. Anaptychi], que generalmente se preserva
como una pelicula carbonosa, indicativo de una
composiciéon quitinosa, y en ocasiones se aprecia una
ligera capa de carbonatos; por lo anterior, el Anaptychus es
considerado como un caracter plesiomérfico con respecto
a los Aptychi mesozoicos (Monks y Palmer, 2002).

1.1.1.3. Ornamentacion

A pesar de que si se han publicado varios estudios sobre
las partes blandas de los ammonites, el registro fosil de
estas es muy escaso (Klug y Lehmann, 2015); y ya que la
concha de los ammonites es la que posee el mayor
potencial de fosilizacion, su morfologia es la base de la
mayor parte de nuestro conocimiento de este grupo
(Barragan, 2000). Tomando en cuenta la gran diversidad
taxondmica de este clado, asi como sus casi 300 millones
de afos de existencia, se vuelve obvio que los diferentes
grupos de ammonoideos hayan desarrollado un amplio
conjunto de caracteres, muchos de ellos divergentes. Esto
hace necesario el desarrollo de un igualmente amplio
conjunto de términos descriptivos (Klug et al., 2015). Para
una mejor compresion anatémica, la concha de los
ammonites puede ser subdividida en tres regiones (Figura
7):

-
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Figura 7. Subdivisiones de las diferentes regiones de la

concha.
Dibujo modificado de Roman, 1938.

Figura 8. Tipos de enrollamiento.

A) Evoluto, B) Involuto, C) Heteromorfo,
D) Advoluto. Dibujos modificados de D’Orbigny,
1840-42.



e El flanco, el cual es el lateral derecho o izquierdo de
la concha que a su vez se divide en tres zonas: el
tercio inferior, medio y superior.

e La region umbilical, que comprende las vueltas
iniciales del ammonite.

e La zona ventral es la parte mas alejada del eje de
enrollamiento y en su parte media se ubica la region
sifonal, bajo la cual se encuentra el sifanculo.

De la relacion morfométrica de estas regiones de la
concha, se desprende otra caracteristica importante: el tipo
de enrollamiento. Este se divide en dos grandes grupos, el
planoespiral y el heteromorfo. Del planoespiral, a su vez,
existen tres tipos: el involuto, donde la ultima vuelta cubre
a las anteriores; el evoluto, donde se pueden observar
todas las vueltas que integran la concha; y el advoluto, que
refiere a un enrollamiento estrecho, pero donde las vueltas
se tocan sin cubrirse (Klug et al., 2015) (Figura 8). Lo
anterior da paso a lo que se conoce como seccion de la
vuelta, que junto con la zona ventral (Figura 9) representan
un elemento Util en la identificacién taxondémica a nivel de
género.

Las secciones de la vuelta son importantes debido a
gue existe una variedad considerable de estas, asi como
de regiones ventrales, lo que permite diferenciar entre
géneros que comparten muchas similitudes en la
ornamentacién. Sin embargo, es importante notar que la
seccion de la vuelta puede variar durante el desarrollo
ontogenético, afadiendo cierto grado de dificultad
taxonémica. Otro evento responsable en la variacion de la
seccion de la vuelta en una misma especie son los
procesos diagenéticos, aunque estos son faciimente
identificables si tenemos en cuenta que cualquier
modificacion a la simetria bilateral de las conchas es un
indicio claro de alguna modificacion durante la fosilizacion
(Ovando-Figueroa, 2016). Adicionalmente, existen otras
causas para la deformacion en la simetria u ornamentacion
de la concha, principalmente lesiones por traumatismo o
por interacciones ecoldgicas. Las lesiones son un
crecimiento anormal que se da por una disrupcion en la
deposicion de los minerales en la concha, frecuentemente
por ataques de depredadores y obstrucciones de parasitos
y epibiontes. Los tipos de lesiones son sumamente
variados, y comunmente adquieren nombres segun su
tipologia, aunque en algunos casos se puede conocer su
origen. Por ejemplo las fracturas, protuberancias, cicatrices
y depresiones que son causadas por la intrusion de
epibiontes (Zunun et al., 2015).

Aunado a esto, y como se ha comentado
anteriormente, la concha se divide en dos partes: la mas
externa llamada camara de habitacion y el fragmocono, la
parte interna de la concha. Es aqui donde se encuentran
los elementos internos de la concha. El fragmocono esta
constituido por septos que subdividen la concha en
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Figura 9. Diferentes secciones de la vuelta de los
ammonites. La parte superior corresponde a la
regiones ventrales; que se suelen dibujar como
un elemento diferente a la de la seccién de la
vuelta, pero que, finalmente, esta contenido
dentro de esta.

A) Comprimida, B) Deprimida, C) Cuadrada,
D) Eliptica, E) Lanceolada, F) Poligonal, G)
Rectangular, H) Redondeada, I) Ovalada, J) Ojival,
K) Cambios enlasecciondelavuelta durante la
ontogenia. 1: poligonal, 2: subcuadrangular, 3:
rectangular, 4: eliptica. Basado en dibujos de
D’Orbigny, 1840-42.



cdmaras conectadas entre si por un sifon; dentro de las
camaras del fragmocono se acumulaba el gas que conferia
control sobre la flotabilidad (Gonzalez-Arreola et al., 2014).
Dentro del fragmocono, generando las divisiones de las
camaras, se encuentran los septos o tabiques. Cada septo
se forma por la mineralizacion de la membrana septal, que
a su vez es un derivado del manto. El trazo que describe la
unién del tabique con la pared interna de la concha se
denomina sutura, o linea de sutura (Barroso-Barcenilla,
2008); la sutura suele ser un elemento importante para la
taxonomia de los ammonites, y para su andlisis se divide
en sillas [saddles] y l6bulos [lobes]. Por convencion, se
define a las sillas como la parte de la sutura cuya seccion
convexa se orienta hacia la apertura de la concha; y los
I6bulos, como la parte orientada de manera inversa. La
cantidad de sillas y l6bulos depende del tipo de sutura que
posean. Esta cantidad también se corresponde con el
tamafio del ammonite e incluso pueden llegar a
incrementar su complejidad conforme el desarrollo
ontogenético (Klug et al., 2015).

Las suturas de los ammonites suelen ser muy
complejas, debido a que el septo se replegaba
progresivamente desde el centro hasta la pared interna de
la concha conforme el ammonite aumentaba de tamafio.
Se cree, actualmente, que una de las posibles funciones
de la complejidad en la linea de sutura era la de proveer de
solidez adicional a la concha sin necesidad de incrementar
su grosor. Esto le permitia a los ammonites contar con una
concha ligera pero muy resistente, util a la vez para el
escape y la resistencia al ataque de depredadores
(Ovando-Figueroa, 2016).

Existen tres tipos de sutura basicos, que se
corresponden con los tres 6rdenes de la subclase
Ammonoidea: goniatitica, ceratitica y ammonitica (Figura
10). Estos fueron apareciendo paulatinamente durante la
historia evolutiva de los ammonoideos. Los grupos
tempranamente divergentes presentaban sutura goniatitica
[Orden Goniatitida], que es poco compleja, semejante la
que presentan los nautilidos. En el Triasico, se vuelven
comunes las suturas ceratiticas [Orden Ceratida] que
presentaban una complejidad mayor. Por dltimo, en los
linajes mas derivados, aparece la sutura ammonitica
[Orden Ammonitida], la de mayor complejidad y nimero de
pliegues. Sin embargo, durante el Cretacico Superior,
varios grupos de este orden presentaron suturas de tipo
ceratitica, pero al ser esta una reversién a un caracter
ancestral son nombradas como pseudoceratiticas
(Ovando-Figueroa, 2016).

El estudio detallado de la linea de sutura permite
reconocer a nivel de familia, ademés de permitir diferenciar
géneros de ammonites con concha y ornamentacién muy
similares (Woods, 1958). Para tener un detalle taxonémico
mas fino, se recurre al estudio de la ornamentacion externa
de la concha. Es aqui donde se encuentra la mayor parte
de la diversidad morfologica, ya que varia de manera

Figura 10. Tipos de sutura. .
A) Goniatitica B) Ceratitica C) Ammonitica. Dibujos
modificados de Hvatt, 1900.



sustancial entre géneros y especies diferentes. Esto se
debe a que la ornamentacion esta fuertemente
determinada por constricciones ambientales y del
desarrollo, lo cual es un factor que favorece el estudio de la
evolucion de estos animales (Lehmann et al., 2015b).
Algunos de los elementos principales de la ornamentacion
son las lineas de crecimiento, costillas y tubérculos. Las
lineas de crecimiento se originan durante la formacién de
la concha debido a las diferentes etapas de crecimiento del
animal. Existe un tipo de linea similar a las de crecimiento,
llamadas liras (Barroso-Barcenilla, 2008), las cuales son
mas gruesas y mas espaciadas entre si, pero no existe una
clara division entre estas y las lineas de crecimiento.

Las costillas, por su parte, a pesar de no estar
presentes en todos los taxa y atravesar por grandes
cambios durante la ontogenia, son los elementos mas
evidentes en la morfologia de las conchas, por lo que son
muy Utiles para identificar especies. Las costillas pueden
presentar diferentes trazados, que se definen como el
recorrido que realizan las costillas sobre el flanco, como
por ejemplo, sigmoidales o rectos. Las costillas no suelen
presentar la misma morfologia, por esto se suelen dividir
en primarias, que son mas largas y robustas, y secundarias
gue generalmente no son tan largas y son menos robustas.
Esto permite considerar la relacion entre ambos tipos de
costillas como un elemento taxonédmico mas. Algunos de
los trazados mas comunes de costilla se muestran en la
figura 11.

Aunque no siempre sucede, es comun que las costillas
continden hacia la zona ventral, cruzandola de forma
rectilinea o arqueada, a veces terminando en estructuras
llamadas tubérculos, nodos o espinas. Las espinas son
terminaciones agudas y alongadas, mientras que los nodos
y tubérculos son redondeados, siendo el tamafio la Unica
diferencia entre estos dos términos; algunos autores
incluso los consideran sinbénimos, ya que no existe
uniformidad en el uso de estos términos en la literatura
(Klug et al., 2015) (Figura 12).

Para la taxonomia de los ammonoideos es necesario
contar con este amplio conjunto de conceptos Yy
definiciones de la anatomia de la concha de estos
animales, ademas de una descripcion muy detallada; esto
se debe a que la variacién intraespecifica en estos rasgos
varia notablemente entre clados. Asi, las pequefias
diferencias que pueden justificar la introducciéon de una
nueva especie en un clado, caerian dentro del amplio
margen de variabilidad existente en otro. Por ejemplo, en
los ammonoideos mas tempranamente divergentes, los
detalles de la linea de sutura y ornamentacion a menudo
no son tan importantes como la geometria de la concha
con respecto a la caracterizacion de los grupos. En
contraste, la ornamentacion y la linea de sutura son muy
importantes en la descripcion de los ammonoideos del
Paleozoico tardio y Mesozoico, mientras que la forma de la
concha lo es en menor medida (Klug et al., 2015).
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Figura 11. Tipos de costulacion.
Modificado de Klug et al., 2015.

Figura 12. Algunos elementos de la ornamentacion
externa.

A) Tubérculos, B) Costillas, C) Espinas, D) Nodos,
Dibujos modificados de Orbigny, 1840-42.



Se ha detectado, por ejemplo, que el grosor de las costillas
covaria con el de la seccion transversal de la vuelta (Checa
et al., 1996). Este es uno de los patrones, que han sido
englobados en las llamadas «Leyes de covariacion de
Buckmany. Estas leyes fueron formalizadas por
Westermann (1996) quien, a partir de las observaciones de
Buckman (1887) sobre los géneros de ammonites jurasicos
Sonninia y Amaltheus, not6 que la correlacion que sostenia
Buckman parecia aplicar bien para muchos grupos de
ammonites. La primera «Ley de Buckman establece que
la ornamentacion y la compresion de la concha de los
ammonites tienen una fuerte correlacion negativa. Es decir,
gue las conchas con ornamentaciones robustas tenderan a
estar menos comprimidas lateralmente y a ser mas
evolutas, mientras que las conchas comprimidas e
involutas tenderan a presentar una ornamentacion mas
suave. Con el tiempo, un gran numero de autores
corroboraron exitosamente que estos patrones se cumplen
en muchos grupos de ammonites, lo que desaté el debate
sobre las causas de este fendmeno. Autores como
Hammer y Bucher (2005) sugieren que se trata de una
mera consecuencia de la conservacion de la
proporcionalidad de la forma de la concha. Otros estudios
morfométricos, como el de Yacobucci (2004) indican que la
forma de la concha y la ornamentacién, responden a
diferentes procesos. La ornamentacién parece estar
fuertemente ligada al programa genético, mientras que la
forma de la concha aparenta ser muy plastica a las
condiciones ambientales. Sin embargo, Yacobucci (2004)
no niega la ocurrencia de los patrones de Buckman, tan
solo nota que la morfogénesis de la concha de los
ammonites es un asunto complejo y que nuestro
conocimiento sobre el tema es aun incompleto. Yacobucci
ha llamado a esto, la ««Paradoja de Buckmany.




1.1.1.4. Pardmetros morfométricos de la concha

Una de las mejores herramientas en la discriminacion
taxondmica de nuevas especies, es la morfometria. Varios
investigadores se han dado a la tarea de formular una
descripcion matematica de la morfologia de las conchas de
los moluscos y su enrollamiento. Raup (1967), por ejemplo,
ha sido uno de los pioneros en describir el morfoespacio en
ammonoideos, y moluscos en general.

Una forma sencilla de acceder a la informacion
morfométrica de los ammonites consiste en obtener
secciones perpendiculares al plano de simetria, a través de
la camara inicial (Figura 13). Korn (2010) resume los
parametros  esenciales para la  caracterizacion
morfométrica de los ammonoideos. Estos son obtenidos
partir de valores béasicos de la morfologia de las conchas.
Estos valores basicos son:

1. Diametro de la concha: Es el diametro maximo de
la concha, [dm o dm;]. Para obtener la tasa de
expansion, se necesita otro valor de diametro [dm,],
gue es tomado a 180° por detras del valor maximo,
lo que es el equivalente a media vuelta antes. El
diametro ha sido muy utilizado como parametro de
tamafio. Korn (2010) introdujo el uso del diametro,
en vez del radio, para el célculo de tasas de
expansion. Esto se debe a que el radio se relaciona
con la posicion del eje de enrollamiento, que
usualmente varia durante la ontogenia. Ademas, el
didmetro de las conchas es mas sencillo de
obtener.

2. Ancho de la vuelta o espira, E [Whorl width o ww]:
Se mide perpendicularmente al eje de simetria.

3. Altura de la vuelta [whorl height, representada por
las letras H o wh]: se mide paralelamente al eje de
simetria desde la zona umbilical a la zona ventral
en su parte media.

A partir de ellos se pueden computar los demas valores.

e Diametro umbilical [Umbilical width]: Esta medida
se puede obtener directamente de los ejemplares,
pero, en caso de ser necesario, se puede calcular a
traves de la féormula siguiente:

O= dml— Hl— H2

Figura 13. Seccion transversal de la concha.

Se indican los principales parametros
morfométricos. E= Ancho de la vuelta. T=
tamafo delaabertura. H=altura de la vuelta.
O= didmetro umbilical. dm=didmetro de la
concha. Esquema modificado de Korn, 2010.



e Tamafo de la abertura [Aperture height]: Este valor
se mide del dorso de la vuelta precedente, al dorso
de la ultima vuelta. Se mide la camara habitacion,
porque es el valor que nos da la informacion mas
util. Es calculada de la siguiente manera:

T=dm;—dm,

e Solapamiento [Imprint zone]: Este pardmetro
describe el grado de solapamiento de las vueltas y
es medido desde la cicatriz umbilical de la vuelta en
consideracion al dorso de la vuelta precedente.
Puede ser calculada usando la ecuacion:

S= Hl -T= Hl - (dml —dmz)

Las proporciones y las tasas de expansion [tasas de
crecimiento] son pardmetros adicionales calculados
también a partir de los tres parametros basicos; estos son
convenientes a la hora de cuantificar cambios
ontogenéticos. Estos se encuentran resumidos en el Anexo
1, junto a los rangos establecidos, por Korn, 2010 y Klug et
al., 2015, para cada término descriptivo de la forma de las
conchas.

e Indice de anchura de la concha [Conch width
index]:

IAC= E/dm;

e indice de anchura de la vuelta o espira [Whorl width
index]:

IAE= E/H

e indice de anchura umbilical [Umbilical width index]:
IAO= O/H= (dm; — H; — H,)/dm;

e Tasa de expansion [Whorl expansion rate]:
X= (dm./dm,)*= [dm./dm;-h,)]?

e Tasa de solapamiento [Imprint zone rate]:

Ts=H; — To/H;= —[H; (dm; —dm,)])/H;
Por practicidad, y debido a la naturaleza de la preservacion

del material fésil, se usaron para esta tesis solamente los
indices de anchura [IAC, IAE, I1AO].




1.1.1.5. Familia Deshayesitidae

Dentro del Orden Ammonitida, la Familia Deshayesitidae
representa un punto clave en la evolucién de los
ammonites del Cretacico temprano (Bogdanova vy
Mikhailova, 1999). En cuanto al rango de los diferentes
géneros que integran esta familia, la mayoria de ellos
estan restringidos al Aptiano inferior. La distribucién
geogréfica de los diferentes géneros es muy amplia [e.g.
Deshayesites] llegando en ocasiones a ser cosmopolita
[e.g. Dufrenoyia]. Aunque también existen géneros
endémicos [e.g. Burckhardtites]. Las diferentes
Biozonaciones existentes para el Aptiano inferior suelen
construirse con base en la sucesion de diferentes géneros
y especies de esta familia. Esto se debe a su abundancia,
diversidad, elevadas tasas de extincion y especiacion asi
como su amplia distribucion.

En su conjunto, la Familia Deshayesitidae comprende
las sub-Familias Deshayesitinae y Mathoceratinae.
Deshayesitinae esta compuesta por los géneros:
Turkmeniceras, Deshayesites, Dufrenoyia y Burckhardtites.
Por su parte, la sub-Familia Mathoceratinae abarca los
géneros: Cloicoceras, Somalites y Mathoceras. Aunque
probablemente el Género Kuntziella también pertenezca a
esta familia (Wright et al., 1996; Bogdanova y Mikhailova,
1999). La distribucion paleogeografica de la Familia
Deshayesitidae empieza restringida a lo que ahora es
Turkmenistan, en la Biozona Turkmeniceras turkmenicum,
la cual marca el final del Barremiano superior (Bogdanova
y Prozorovsky, 1999). La familia aumenta su distribucion,
con la aparicién del Género Deshayesites (Bersac y Bert,
2012). Esta tesis de licenciatura se centra unicamente en
los deshayesitidos del Aptiano inferior terminal de México,
gue estan representados por los géneros Dufrenoyia y
Burckhardtites.

Con respecto a la morfologia de la concha, estos
deshayesitidos presentan un patron corporal basico: una
concha planoespiral con una seccién de la vuelta
rectangular; una alternancia mas o menos regular de
costillas primarias generalmente flexuosas, que empiezan
en la region flanco-umbilical; y costillas secundarias
generalmente  intercaladas. La relaciobn  costillas
primarias/secundarias es baja en el Género Dufrenoyia
[1:1] y mucho mas elevada en el caso de Burckhardtites.
Todas estas caracteristicas tienden a variar mucho de un
espécimen a otro en la misma poblacion, y en el tiempo
(Bersac y Bert, 2012).

Analizando la morfologia general de la concha desde
un punto de vista evolutivo, se ha concluido que la Familia
Deshayesitidae divergid6 de la Familia Heteroceratidae,
cuyos miembros muestran una clara tendencia al
enrollamiento planoespiral durante el Barremiano superior.

Colchidites

Heteroceras

Figura 14. Secuencia morfolégica desde la Familia
Heteroceratidae hasta el primer representante de la
Familia Deshayesitidae.

Figura basada en la secuencia de Bogdanova y
Michailova, 2004.



La secuencia morfolégica estimada empieza con la
morfologia heteromorfa de «tipo Heteroceras»», hacia
«Martelites»>. Finalmente, de Colchidites se deriva el
género Turkmeniceras, que es considerado el primer
representante de la familia Deshayesitidae (Figura 14). Es
notable que, al igual que los deshayesitidos, los
heteroceratidos también poseian una gran variedad
morfolégica intraespecifica (Bersac y Bert, 2012), lo que
pudo favorecer la posterior diversificacion de esta familia
[Deshayesitidae] durante el Aptiano inferior. Todo Ilo
anterior manifiesta el gran éxito ecoldgico que representa
esta rama de la evolucion de los ammonites.

1.1.2. Definicion de especie

El definir una especie en el registro fosil, por si mismo,
tiene su propia problemética y sus limitaciones. De hecho,
es reconocido que, al menos en paleontologia, la Unica
unidad taxondmica que es directa y objetivamente
reconocible, es un grupo de especimenes que muestran
una distribucién continua y unimodal en todos sus
caracteres. A esta unidad, se le ha dado el nombre de
fena, para neoespecies, 0 paleofena para paleoespecies
(Mayr, 1969; Dzik, 1987). Esta distincion obedece al fuerte
componente temporal de las fenas reconocidas en
paleontologia. En practica, dentro del contexto
paleontolégico, hay dos conceptos de especie que han
sido los mas utilizados, el morfolégico y el evolutivo. A
pesar de esto, no estan exentos de dificultades practicas y
conceptuales.

Una especie evolutiva se define como un linaje, es
decir, una secuencia ancestro-descendiente, que mantiene
una identidad independiente de otros linajes y que posee
sus propias tendencias evolutivas (Wiley, 1978); pero este
concepto solo se puede aplicar a grupos monofiléticos
cuya historia evolutiva es conocida a detalle, lo cual no
ocurre en la mayoria de los casos. La especie morfolégica,
por su parte, se entiende como el conjunto de individuos
morfolégicamente similares, generalmente asociados entre
si por una distribuciéon geogréfica definida y separados de
otros conjuntos por discontinuidades en su morfologia
(Cain, 1954).

Sin embargo, la definicibn de especie morfolégica
puede dar lugar a sobrerrepresentar la diversidad, ya que
no siempre es posible tener en cuenta la variedad
interpoblacional que pueden tener las especies, debido a la
distancia geogréfica y a las poblaciones con diferente
temporalidad. ElI concepto de especie evolutiva tiene la
ventaja de incluir un fuerte control temporal, y se diferencia
de la cronoespecie (Dzik, 1987) precisamente porque solo
se reconocen linajes con tendencias evolutivas
independientes. Con este enfoque, las especies son
reconocidas como entidades reales y discretas [quanta] y
no como delimitaciones arbitrarias del continuo
filogenético. Se afirma (Michaux, 1982) que las diferencias




entre ellas pueden, o no, ser evidentemente morfolégicas.
No obstante, en algunas ocasiones es complicado delimitar
donde empieza una nueva especie y donde termina la
anterior (Mayr, 1996). Incluso algunos autores han
considerado que esta dificultad es una imposibilidad I6gica
[e.g. Gould (2001), quien, sin embargo, aboga por la
existencia de las verdaderas bioespecies y la posibilidad
existente, aunque muy limitada, de conocerlas].

Otra idea, que fue muy popular en Francia en el siglo
XVIIl, denominada como nominalista, sostiene que las
especies son abstracciones mentales sin una realidad
objetiva (Mayr, 1989; Morrone, 2013). Esta idea fue
abandonada, no por erronea, sino por su funcionalidad. El
concepto nominalista no permite realizar hipotesis
cientificas: tanto la sistematica como la biologia en general
necesitan trabajar con entidades discretas, con
propiedades que las distingan de otras entidades
semejantes. En palabras de Dzik (1987), no se necesita de
un concepto claro de especie para poder estudiar la
evolucion, pero si para hablar sobre el curso de la misma.
El reconocer especies es de importancia superlativa para
la comunicacién y avance de la ciencia.

Para esta tesis, asi como ocurre con la mayoria de los
trabajos  cientificos tanto  paleontolégicos  como
neontoldgicos, se utliza el concepto de especie
morfologica. Dejando de lado las dificultades que puedan
existir al aplicar otros conceptos de especie a los fosiles, el
uso del concepto de especie morfolégica es plenamente
justificado gracias a que, debido a la alta tasa evolutiva de
los ammonites, se dispone de un control temporal muy
preciso que en gran medida evita la problematica temporal
que suele presentar el concepto de especie morfoldgica.
Gould (2001) afirma que en paleontologia es posible que
una morfoespecie represente, con mas probabilidad, a una
verdadera bioespecie precisamente cuando se ha
estudiado a detalle su estratigrafia, y se ha confirmado la
estabilidad fenotipica de la especie a través de grandes
periodos de tiempo y en un amplio rango de ambientes.
Esto es usualmente imposible para especies modernas,
para las cuales no se puede estar seguro de que no se
tratan tan solo de expresiones ecofenotipicas de alguna
especie particular [siendo asi definidas como poblaciones y
no como verdaderas bioespecies].

Los experimentos en los que se analizan y comparan
especies fosiles y actuales confirman esta idea. Por
ejemplo, Michaux (1989) realiza analisis morfométricos y
moleculares [utilizando alozimas como marcadores] con
cuatro especies de gaster6podos del género Amalda,
cuyos resultados fueron utilizados para calibrar los analisis
de tres especies fosiles del mismo género. En el andlisis
estadistico, las especies fosiles mantuvieron su identidad
taxondmica como tres especies distintas y se rechazo la
existencia de especies cripticas. Lo cual se puede explicar
con actualismo biologico ya que, en las especies actuales
de este género, existen barreras conductuales que impiden




el apareamiento entre individuos de especies distintas.
Otro ejemplo similar es el presentado por Jackson y
Cheetham (1990) con briozoos [Cheilostomata] en el que el
analisis neontolégico molecular y de hibridismo rechaza la
existencia de especies cripticas. Con lo anterior, los
autores enfatizan que es necesario seguir desarrollando el
conocimiento taxonémico para fortalecer las hipétesis de
especies.

1.1.3. Principales enfoques evolutivos
1.1.3.1. Definicién y perspectiva histérica

Actualmente, y en un sentido muy amplio, la palabra
«Evolucion»  significa «Cambio» (Futuyma, 1998).
Curiosamente, el significado moderno de esta palabra,
constituye un producto evolucionado per se: en su origen
etimoldgico, proviene del verbo latin «evolvere» que, en su
forma sustantiva «cevolutio», significa ««despliegue y lectura
[de un pergamino] » (Richards, 1992). Fue un naturalista
anénimo (1670) quien utilizo por primera vez este término
en un contexto biolégico. En este caso, se referia al
cambio morfolégico en la embriogénesis; y, en efecto,
cuando se habla de «evolucidon biolégica», se hace
referencia a un cambio. La diferencia fundamental radica
en que el concepto [actual] de evolucion bioldgica alude,
de manera estricta, a un cambio genético
transgeneracional a nivel poblacional. Dicho de otro modo:
no todo cambio biolégico es un cambio evolutivo; por
ejemplo, el cambio ontogenético de un individuo, o el
cambio en el ensamble de especies en un ecosistema
[sucesion ecologica), se excluye del concepto de evolucion
biologica (Ridley, 2004).

La modificacién tan radical que sufri6 el término
evolucién en el contexto biolégico, es una consecuencia
del propio devenir historico del pensamiento cientifico [en
biologia]. Los embridlogos del siglo XVII ya usaban
comunmente esta palabra para describir el desarrollo y las
etapas consecutivas de cambios morfolégicos que
atravesaban todos los organismos durante la
embriogénesis (Richards, 1992). Hasta aqui, la palabra
evolucion se usaba como sinénimo de desarrollo; fue en el
siglo XIX que empez6 a surgir en el ambiente intelectual, la
idea de la recapitulacion: la suposicion de que el desarrollo
embrionario resumia los cambios morfolégicos que habian
atravesado las especies durante su recorrido filogenético.
Para 1821, uno de los expositores de esta idea, Johann
Meckel, arguy6 que los limites difusos, y muchas veces
arbitrarios, entre las distintas especies [y entre géneros,
familias, etc.] sugieren la posibilidad de que todos los
grupos de organismos son tan soélo alteraciones,
probablemente originadas por un proceso gradual, de un
Unico ancestro [Urancestro] (Richards, 1992). Desde
entonces, la concepcion de la evolucion siguid
desarrollandose, siendo Jean Baptiste Lamarck quien,
entre 1809 y 1822, postulara la primera teoria formal del




mecanismo que opera en la evolucién. Esta teoria fue leida
y popularizada por Erasmus Darwin y Charles Lyell
Posteriormente, Charles Darwin se bas6 en estas ideas
para la estructuracion de la teoria de la seleccion natural
(Gregory, 2008). Es importante destacar que la
contribucién de C. Darwin no fue la introduccion de la idea
de la evolucién; la cual, en su forma mas béasica [el cambio,
o0 «transmutacion» de las especies], ha tenido una
presencia sugerente desde filésofos griegos como
Empédocles y Anaxagoras (Richards, 1992). La relevancia
que tiene la obra de Darwin es la de ser un compendio de
una gran cantidad de informacion, condensada en apoyo a
lo que él denomind «descendencia con modificacions>.
Precisamente, es debido a la contundencia de los
argumentos de Darwin, y el peso de la gran cantidad de
evidencia que presentd, que la comunidad cientifica no
tardd mucho en reconocer una idea que habia estado
rondando en el ambiente intelectual por largo tiempo
(Gregory, 2008).

1.1.3.2. Generalidades sobre biologia evolutiva

El fendomeno natural de la evolucidbn es un principio
universal a todos los sistemas, sean fisicos o biologicos.
Por ejemplo, los cambios ocurridos en ambitos como la
politica, historia, tecnologia, economia, e incluso en las
propias teorias cientificas, pueden ser aclamados como
evolutivos. No obstante, estos cambios solo son
«modificaciones al sistema a través del tiempo» y no
comparten las caracteristicas y propiedades
consustanciales a los cambios evolutivos de los sistemas
biolégicos. En un sistema biolégico, la evolucion adquiere
propiedades distintivas; por ejemplo, la descendencia con
modificacion, que deviene en divergencia [0 especiacion],
produce un claro patron tipo-arbol tipico de las filogenias
(Futuyma, 1998). El caréacter y el ritmo de la evolucion, en
los sistemas bioldgicos, estan controlados principalmente
por las circunstancias ambientales y genéticas (Barnosky,
2001). Ciertamente, los detalles evolutivos son moldeados
por un balance entre las circunstancias ambientales y la
plasticidad de las estructuras gendmicas. Como ejemplo de
esto, tenemos fendmenos como la convergencia y el
paralelismo (Gould, 1970) donde especies de linajes
diferentes [aunque cercanos, en el caso del paralelismo]
adquieren rasgos similares.

La especiacion es consecuencia de la descendencia
con modificacion. Esta Ultima se explica de la siguiente
manera: Cada especie biologica esta subdividida en
poblaciones [que estan limitadas de manera geografica o
temporal], dentro de las cuales se comparte un pool
genético [es decir, el contenido genémico promedio]
(Ridley, 2004). Este pool genético caracteriza a cada
poblacién, y puede ser representado por medio de sus
frecuencias alélicas. Al ser un promedio, esto es
observable solo en la poblacién en su conjunto, puesto que
cada subgrupo de organismos tendrd su propia tendencia




genética. Con el paso del tiempo, algunas variantes
alélicas pueden lograr sobrevivir y reproducirse mas que
otras, viéndose mejor representadas y, con esto,
modificando las frecuencias alélicas de la poblacién
(Futuyma, 1998). Esto tan solo es un reacomodo de la
informacion genética que estaba presente; el pool genético
permanece igual. El cambio a este pool genético sdlo
ocurre en presencia de otra fuerza evolutiva: la mutacion.
Las mutaciones generan alelos nuevos, lo que ademas de
cambiar las frecuencias alélicas dentro de una poblacion,
también genera nueva informacion para el pool genético de
esta poblacion particular (Ridley, 2004). Si la poblacion
permanece aislada por el tiempo suficiente para que estos
cambios alélicos produzcan barreras reproductivas, se
inicia un proceso de especiacion. El cual puede
desembocar, segun las condiciones ambientales, en
especies hermanas muy semejantes, 0 en una posterior
cascada de modificaciones [anagenéticas 0 no] que
termina en dos o0 méas especies muy diferentes. Este
fenbmeno, a gran escala, es el origen de toda la
diversidad bioldgica y disparidad morfol6gica (Gould, 1970;
Barnosky, 2001).

Los detonantes principales de estos cambios en el
pool genético dentro de una poblacion son: el azar
[diferencias aleatorias en la supervivencia y reproduccion
de las diferentes variantes alélicas surgidas de novo por
mutacion] y la seleccion natural [diferencias consistentes,
en las tasas de supervivencia y reproduccion de las
variantes alélicas que ya existen en la poblacion]. El azar
dispone de variantes que pueden sobrevivir o no, bajo un
régimen aleatorio, con lo cual se genera un cambio que no
necesariamente es adaptativo. En cambio, la seleccién
natural si produce adaptacibn [mejoramiento en un
atributo] (Futuyma, 1998).

Monod (1981) toma la famosa frase atribuida al filosofo
Demdcrito de Abdera: «Todo en el universo es fruto del
azar y la necesidad», para ejemplificar el modo itinerante
en que se moldean las vicisitudes de los fenémenos
evolutivos. En esta comparacion, el azar esta representado
por las condiciones ecoldgicas [clima, tectonica de placas,
depredacion, disponibiidad de alimento, densidad
poblacional, etc.], mientras que el parangbn de la
necesidad es la seleccién natural. De esta manera, el azar
permite la aparicién de numerosas formas organicas; por
su parte, la seleccion natural restringe la existencia de
estas formas sélo a las que son més aptas. Monod (1981),
también introduce el término de Teleonomia. Este es una
contraposicion a la doctrina Teleoldgica [0 «fin divino»], en
el que se afirma que, aunque los procesos evolutivos en
ocasiones parecieran tener una finalidad, esto no es un
reflejo de un orden divino, o de un verdadero propésito en
la evolucién. Esta es una confirmacion mas del ««azar y la
necesidad» que moldean a los procesos evolutivos.




1.1.3.3. Tempo y modo

Con el crecimiento de la biologia evolutiva, y del propio
desarrollo del pensamiento evolutivo, pronto se formaron
dos enfoques con respecto al nivel al que se debia estudiar
la evolucién. La genética de poblaciones, por un lado,
estudiaba la microevolucion [cuyo campo de estudio
abarca desde los fendmenos poblacionales, hasta la
aparicion de especies y géneros nuevos]; por su parte la
paleobiologia hacia énfasis en la macroevolucion [la
formacién de clados superiores], y recalcaba la dificultad
que representa explicar los cambios evolutivos mayores
[major transitions] a partir de las simples modificaciones a
las frecuencias alélicas producidas por la mutacion, la
migracion y la deriva génica, como era pretendido por la
genética de poblaciones.

Por otra parte, también han surgido diferentes
enfoques macroevolutivos. Esto ha dado lugar a una
aparente disyuntiva sobre nuestra concepcion del tempo y
modo en el que ocurre evolucion: Gradualismo filético
versus Equilibrio puntuado. Estas dos posiciones aparente
excluyentes son en realidad ambos extremos del continuo
de la naturaleza evolutiva (Figura 15). La macroevolucion,
por su parte, es el estudio de los cambios fenotipicos [y
todo lo que se pueda inferir a partir de ello] en linajes y
clados a través del tiempo geolégico. El equilibrio
puntuado, como lo menciona Gould (2001), propone que
estos cambios fenotipicos generalmente ocurren en pasos
discretos, 0 quanta, en el tiempo geoldgico, y que estos
guanta representan eventos de especiacion. De esta
manera Gould dice que la especiacion es la materia prima
de la macroevolucién, pero no afirma que cada evento de
especiacion produce quanta medibles de cambio
macroevolutivo. Es decir, todo incremento en el cambio
macroevolutivo dentro de un linaje se deriva de un
incremento en la especiacién, pero no todo incremento en
las tasas de especiacion produce un incremento tangible
de cambio macroevolutivo [a esto se suma el hecho de que
la mayor parte de la especiacion es criptica y, por ende, no
cognoscible a través del registro fésil]. También es notable
gue los patrones puntuados existan en una alta frecuencia,
mientras que la evidencia de la existencia de la evolucién
anagenética esta restringida a casos minoritarios. No
obstante, la critca mas arraigada en el pensamiento
gradualista implica la incompletitud del registro fésil. Es
decir, se afirma que la falta de evidencia (Taxa fosiles
intermedios o “eslabones”) de la evolucion gradualista se
debe a la naturaleza del registro fésil y no es un reflejo de
la verdadera naturaleza puntuada de la evolucion.

Seguir este debate puede conllevar sumergirse en un
vasto conjunto de argumentos a favor y en contra de una
postura o la otra. Empero, Ridley (2004) enfatiza la
naturaleza continua de los patrones evolutivos, reduciendo
toda esta discusion a un, parafraseando a Gould (2001),
scheindiskussion [discusion sin sentido, por surgir de una
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Figura 15. Comportamiento de los patrones
macroevolutivos.

Simpson yel propio Darwin aceptaban la existenda de
distintastasas de evolucidn, que no dejaba de ser
gradual, refiriéndose con esto al cardcter cuantico de
los cambios (modo) y no a su constancia (tempo).
Grafico modificado de Ridley, 2004.



disyuntiva ilusoria]. Lo cierto es que Darwin (1859) enuncia
la existencia de patrones puntuados en la evolucién. De
hecho, y siguiendo las afirmaciones de Ridley (2004),
Darwin al decir que la evolucion es gradual, se referia a
gue esta ocurre en pasos o fases discretas (algo parecido
a los mencionados quanta de Gould) y no a que la
evolucion siempre ocurre a un ritmo constante. La Unica
aseveracion implicita en el Gradualismo, es que una
especie o grupo fésil no puede cambiar mas rapido que las
tasas de cambio obtenidas normalmente por variacion
genética en el laboratorio. De otro modo, se estaria
sugiriendo que las mutaciones y factores similares son el
motor de la macroevolucion, y no la seleccién natural. En
realidad, los cambios en el registro fosil nunca sobrepasan
esta velocidad: lo que es un cambio veloz en el registro
fosil, son en realidad cientos o quiza miles de generaciones
(Ridley, 2004).

No obstante lo anterior, hoy en dia, los debates se
siguen centrando en el tempo y modo de la evolucién: sila
evolucién es gradual y constante, o saltacional y ocasional,
si es impulsada hacia una ramificacion contingente por
medio de la proliferacion de la variabilidad, o por su
reduccion; si es dirigida sélo por la seleccion natural, o si
también estd limitada por los patrones corporales
[Bauplane]; si la seleccién se da sobre genes individuales o
sobre sistemas mas comprehensivos [individuos,
poblaciones o especies] (Richards, 1992).

1.1.3.4. Modelos evolutivos

Principalmente  existen dos  procesos evolutivos
contrastantes, en los que se distinguen patrones de
evolucion estacionaria y evolucion constante. La hipotesis
de la reina roja [Red Queen] supone evolucion constante,
impulsada por las interacciones bidticas (Van Valen, 1973;
Bell, 1982). La evolucion estacionaria supone que el
cambio evolutivo depende de los cambios ambientales, y
esta representada por la hipotesis del bufén de la corte
[court jester]. Barnosky (2001) presenta un analisis
interesante sobre esta dicotomia y sobre el peso que
tienen estos modelos en la evolucion. Concluye que es una
dicotomia a nivel de escala, ya que ambos modelos son
aplicables para la evolucion de los organismos. El modelo
de la reina roja opera a escalas geograficas mas
restringidas, y en limites de tiempo inferiores a 100,000
afios [la duracién aproximada de un ciclo de Milankovitch
de excentricidad corta].

Entre los principales modelos que intentan explicar la
evoluciébn a gran escala, se encuentra el modelo del
semaforo [traffic light model]. Este modelo fue presentado
por Vrba (1995), quien expone que el cambio climético
abre y cierra corredores biolégicos, lo cual es analogo a un
seméaforo, que permite el movimiento preferencial hacia
unas zonas en un determinado momento. Por tanto, el
cambio faunistico debe ser mas dramatico en las zonas




gue cuentan con una mayor frecuencia de apertura de
habitats. Este modelo puede ser considerado para los
deshayesitidos del Aptiano inferior, debido a que el cambio
en su morfologia parece estar fuertemente relacionado con
las transgresiones marinas.

Otros modelos, similares al equilibrio puntuado, son el
de Brett y Baird (1995), llamado Estasis Coordinada, y el
de Graham y Lundelieus (1984), llamado Desequilibrio
Coevolutivo. Estos modelos son semejantes, aunque
presentan una diferencia fundamental. El modelo de
estasis coordinada, propone que los ecosistemas
establecidos son lo suficientemente resilientes como para
mantener el ensamble de especies practicamente igual por
largos periodos de tiempo, hasta la ocurrencia de una
perturbacion climatica mayor. El desequilibrio evolutivo
también contempla la estasis de los ecosistemas, pero se
enfoca en las extinciones masivas, el mecanismo que las
desencadena y su impacto en el curso evolutivo de los
grupos.

De manera general, se puede decir que estos modelos
no son excluyentes entre si. Es importante mencionar aqui
a Croizat (1958), quien expone que «La Tierra y la biota
evolucionan juntas». Esta es una maxima fundamental que
hay que tener en cuenta al momento de analizar los
procesos macroevolutivos. De una forma u otra, todos los
modelos mencionados contemplan el papel de las
migraciones y el cambio climatico; la diferencia importante
entre estos modelos es el peso que asigna cada uno de
ellos a los diferentes factores, y en menor medida, la
polaridad de la relacion causal/efecto entre los procesos
ambientales que producen especiacion y las extinciones
masivas.

Para este efecto, el modelo de escala temporal [Tiers
of Time] expuesto por Gould (1985) y Bennett, (1990,
1997) considera que a diferentes escalas geogréficas y
temporales pueden estar actuando diferentes modelos
evolutivos. Gould (1985) reconoce la existencia de tres
escalas principales. La primera es la escala ecoldgica [en
el rango de decenas de miles de afios], dentro de la cual
los procesos con mMAas peso son los procesos
microevolutivos [tales como la mutacion, recombinacion y
deriva genética, y seleccion natural] y las interacciones
ecoldgicas. La siguiente escala es la geoldgica, en el rango
de millones de afos, que es donde ocurren los procesos
macroevolutivos. La evolucion a esta escala puede o no
estar sujeta a los cambios del medio ambiente. Por dltimo,
la tercera escala estd representada por fendmenos
geoldgicamente infrecuentes [catdstrofes], como el impacto
de bdlidos. Estas catastrofes tienen la capacidad de
modificar todo el ensamble de especies del ecosistema
terrestre, provocando un cambio muy importante en las
tendencias evolutivas de, virtualmente, toda la biota. A
pesar de que estos eventos son contingentes, suelen estar
separados por lapsos de decenas a cientos de millones de
afos. Bennett (1997) Aflade una escala adicional, entre la




ecoldgica y la geologica, que puede ser denominada como
escala climatica, la cual tiene un rango de duracién igual al
de los ciclos de excentricidad de Milankovitch, de
aproximadamente 100,000 afios. Tanto Bennett (1997),
como Vrba (1995) notan que, a esta escala, la respuesta
mas comun de las especies es la de cambiar el rango
geogréfico en el que se distribuyen, por lo cual es posible
que en esta escala no se observen cambios evolutivos
tangibles.

Con el crecimiento del uso de enfoques estadisticos
en paleontologia, se hizo posible la aplicacion de modelos
evolutivos a las muestras [secuencias poblacionales de
linajes particulares bien estudiados] (Hunt, 2006). Raup
(1977), introdujo como hipotesis nula al recorrido aleatorio
imparcial [uURW, unbiased Random Walk] que supone que
tanto el incremento como el decremento del cambio
evolutivo son igualmente probables. Este enfoque, aunque
atil en su momento, es muy rigido y sobreconservativo,
sobre todo al trabajar con secuencias paleontol6gicas
incompletas.

A este efecto, varios autores (e.g. Gingerich, 1993;
Roopnarine, 2001; Hunt, 2004, 2006) implementaron una
vison mas inclusiva del modelo de Random Walk. Hunt
(2006) amplia este enfoque en un modelo estadistico de
verosimilitud, en el cual se incluye el modelo de General
Random Walk [GRW] como uno de los posibles modos de
evolucion, susceptible de ser comparado con otros
modelos, mediante la verosimilitud logaritmica de sus
funciones de densidad [PDF, Probability Density Function.
(Ecuaciones y desarrollo en Hunt, 2006)]. Este enfoque
presenta la ventaja de que, para un linaje que evoluciona
conforme al modelo de GRW, toda la informacion relevante
sobre la dindmica evolutiva a largo plazo, se encuentra

contenida tan solo en la media (u.p)Y la variancia (652tep)

de la distribucibn de cada paso evolutivo (s;). Es
importante notar que el modelo de GRW no ignora la
naturaleza causal del cambio evolutivo. Mas bien, la
aleatoriedad [dada por la independencia de las variables]
atribuida a cada paso evolutivo se debe a que el modelo
asume la imposibilidad de conocer, sin error, los procesos
evolutivos subyacentes. Se asume que el cambio es
aleatorio, y se centra en observar la direccionalidad (ustep)
y volatilidad (8Z,,) del cambio (Ay = X{_;s;) (Hunt,
2006).

La utilidad a largo plazo de uno u otro modelo inclusivo
(e.g. Gould, 1985; Barnosky, 2001; Hunt, 2006) dependera
de la capacidad de implementacion de datos
paleontologicos reales, tomando en cuenta diferentes
procesos evolutivos, y por supuesto, de su formalizacion
matematica. De esta manera, sera posible observar
directamente su capacidad descriptiva sobre secuencias
reales, y podran ser refutados o0 aceptados como
aproximaciones validas.

En el Anexo 2 se incluye una tabla de resumen, donde
se pueden comparar los modelos aqui expuestos.




1.1.3.5. Heterocronia

Hoy en dia nos es claro que muchos cambios evolutivos no
son directamente atribuibles a la seleccion natural, sino
gue pueden ser causados por constricciones en el
desarrollo (Maynard-Smith et al., 1985). La discontinuidad
en la variacién, que se observa a nivel macroevolutivo, es
el resultado de la suma de este tipo de constricciones del
desarrollo y de elevadas tasas de extincion seguidas de
grandes radiaciones [promovidas por la seleccion natural]
(Korn, 1992). Si se cuenta con una hipétesis cladistica, es
posible determinar de modo méas o menos fehaciente cudl
es la parte de la variaciébn que se debe a la seleccion
natural y cuél la que resulta de una constriccion del
desarrollo (Lopez Araizay Lira, 2001).

Varios autores han propuesto una serie de definiciones
para intentar clasificar los patrones percibidos tanto en el
registro fésil como los observados en organismos actuales
(Alberch et al., 1979). Haeckel en 1860, en su teoria
biogenética, acufié el término heterocronia para referir a
los cambios en el tiempo de aparicion de unos 6rganos con
respecto a otros, en el mismo individuo durante su
desarrollo embrionario. A partir de Haeckel y de su teoria
biogenética, o principio de la recapitulacién, muchos
investigadores confiaron ciegamente en la premisa de que
la ontogenia de una especie en particular daba pistas para
la reconstruccion de la filogenia del grupo al cual
pertenece. Con lo cual utilizaban a la ontogenia para ubicar
en secuencia a los fosiles, en lugar de usar la filogenia
para dar sentido a los patrones ontogenéticos. Fue en
1901, cuando Pavlow reporté un caso hasta entonces
anémalo en ammonites del Jurdsico. El adulto de la
especie descendiente asemejaba a la etapa juvenil de la
especie ancestral, un patron opuesto al biogenético. Este
fenbmeno, en ammonites, fue llamado proterogénesis o
caenogénesis [lo que actualmente conocemos como
progénesis] (Kennedy, 1989). Sin embargo, en el siglo XX,
la teoria de la recapitulacién decay6 en popularidad. Como
la heterocronia estaba asociada al nombre de Haeckel,
ademas de la plétora de términos que a menudo eran mal
utilizados, dejo de prestarsele la importancia que merecia
como patrén evolutivo.

Conforme la llegada de gran cantidad de casos en los
gue se manifestaban patrones diferentes a los predichos
por la teoria biogenética, y la reduccion y mejor acuerdo en
el uso de los términos, quedo por sentado que todos estos
patrones eran un fenébmeno real, y que tenia un gran peso
en la evolucién de los grupos; este fue el advenimiento de
la heterocronia. Este término se usa, hoy en dia, como una
forma general para referirse a los cambios evolutivos que
afectan el ritmo en el que ocurre el desarrollo.
Generalmente se habla de los cambios de una especie
descendiente con respecto a la ancestral; pero la
disociacion en las etapas del desarrollo pueden suceder




también entre generaciones de la misma especie, como
parte de la variacidbn natural. Tales cambios en la
secuencia de eventos pueden ocurrir a cualquier nivel
[molecular, celular, tisular o de todo el organismo] v,
siempre y cuando sean adaptativos, los morfotipos que los
presenten seran seleccionados preferentemente |y
finalmente divergird una nueva especie (McNamara, 1986;
Gould, 1992; Lopez Araiza y Lira, 2001).

La heterocronia se produce como consecuencia de
una disociacion de cualquiera de estos tres procesos del
desarrollo: incremento de tamafio, diferenciacion
morfologica y maduracion sexual (Landman et al., 1996;
Neige et al.,, 1997). En forma general, se reconocen dos
tipos de heterocronia (Figura 16): paedomorfosis y
peramoérfosis (Landman y Geyssant, 1993). La
paedomorfosis refiere a la similitud de las formas adultas
de una especie, con las formas juveniles de la especie
ancestral. Se subdivide a su vez en progénesis, que es la
maduracion precoz y se caracteriza por el tamafio reducido
de los adultos [enanismo], y neotenia, que es la
desaceleracion de la tasa del desarrollo ontogénico que
resulta en adultos con morfologias juveniles [e.g.
Ambystoma mexicanum]. En contraste, la peramorfosis se
refiere a la aparicion de caracteres adultos de una especie
ancestral en las etapas juveniles de la especie
descendiente. Se subdivide en hipermoérfosis, que es la
maduracion sexual retrasada representada por un estadio
adulto de mayor tamafio, y aceleracion, que es un aumento
en el grado de desarrollo morfolégico pero que mantiene
un tamafo similar en los estadios adultos (Landman y
Geyssant, 1993; Lépez Araiza y Lira, 2001) (Figura 17). La
importancia de este proceso en el contexto evolutivo es
ahora mejor entendida. Se ha sugerido, por ejemplo, que
algunas tendencias evolutivas han ocurrido como resultado
de la seleccion sucesiva de especies heterocronicas,
resultando en especiacion direccional. Estas tendencias se
han denominado paedomorfoclinas y peramorfoclinas
(McNamara, 1986).

Hay que tener en cuenta que estas tendencias no son
excluyentes, sino que pueden suceder en alternancia en un
mismo linaje. Pongamos como ejemplo un caso tipico
como el reportado por Fernandez-Lépez (2014). Su estudio
se centra en el género Albarracinites, del Jurdsico Medio
(Bajociano) de la Sierra Ibérica en Espafia. En dicho
estudio se encontrd que dentro del género habian ocurrido
dos tipos de peramoérfosis de manera casi simultanea. La
especie Albarracinites albarraciniensis es el ancestro a
partir del cual Mollistephanus mollis se deriva por
aceleracion. Los organismos de esta especie alcanzan la
etapa adulta rgpidamente, y generalmente alcanzan tallas
menores que la de los individuos de A. albarraciniensis. En
cambio la especie A. submediterraneus presenta adultos
gue han desarrollado morfologias diferentes al ancestro, y
manteniendo la morfologia del ancestro en una etapa
posterior de la ontogenia. Los adultos de esta especie son
mas grandes que los de la especie ancestral. Yendo mas
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Figura 16. Clasificacion de los tipos de
heterocronia.
Modificado de Landman y Geyssant, 1993.
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Figura 17. Mapa conceptual simplificado de los
tipos de heterocronia.
Modificado de McNamara, 1986.



atras en la filogenia, Albarracinites albarraciniensis se
derivé por progénesis [paedomorfosis] a partir del género
Riccardiceras. Esto ejemplifica que es posible tener un
mosaico de patrones dentro de la tendencia evolutiva de
un linaje, sobre todo si los organismos son muy sensibles a
los cambios ambientales, y su fenotipia es muy plastica. En
las figuras 18 y 19 se muestra el detalle del cambio en la
ornamentaciéon que evidencia la ocurrencia de los distintos
tipos de heterocronia en las especies mencionadas.

La consideracion de la heterocronia es imprescindible
en un estudio como el pretendido en esta tesis, ya que este
ha sido un fenOmeno de importante presencia en la
evolucién de la variacion morfolégica interespecifica entre
todos los grupos de cefalépodos, incluyendo a los
ammonoideos (Landman y Geyssant, 1993). Aqui es
preciso mencionar que, entre las ventajas que ponen a los
ammonoideos como un grupo idéneo para realizar estudios
evolutivos y paleobiolégicos en general, se encuentra que
sSu ontogenia esta registrada en las consecutivas vueltas
de la concha del individuo (Kennedy, 1989). Es de los
pOCOS grupos en que se puede tener acceso certero a las
diferentes morfologias [semaforontes] por las que atraveso
cada individuo. Histéricamente, esta caracteristica de los
ammonoideos ha contribuido en avances, pero, como ya
se comento, también en detrimento al conocimiento de los
patrones evolutivos. Es por esto que se debe tener un
cuidado especial a la hora de incluir los procesos
heterocronicos en andlisis evolutivos.

1.1.3.5.1 Caracterizacion de la Heterocronia

Una de las preguntas importantes a la hora de reconciliar
la teoria con la practica, es sin duda como reconocer que
ha ocurrido un proceso heterocronico en determinado
linaje. Para esto es necesario conocer la historia del linaje
con el que se trabaja, para lo cual es recomendable incluir
aquellos taxa que ya hayan sido lo suficientemente
estudiados. Esto se cumple en el caso del presente
trabajo, puesto que al menos tres de las cuatro especies
han sido bastante estudiadas desde principios del siglo
pasado. Debe haber, también, una clara secuencia
ancestro-descendiente que incluya a todas las especies a
tratar [esto es, debe haber suficiente certeza de que se
esta tratando con un grupo monofilético]. Esto es de
importancia capital, porque la heterocronia es un proceso,
y para detectarlo es preciso reconocer las etapas que lo
conforman.

Para empezar, hay que comparar las formas adultas
de las especies. En ammonites, la edad se puede inferir a
partir de: 1) la densidad septal. Al alcanzar la madurez
sexual, el ritmo de crecimiento tiende a decrecer, por lo
gue los septos quedardn mas juntos. 2) el patron de
costulacion cambia, sobre todo en las macroconchas.
Generalmente se engrosas las costillas y se pierde la
regularidad con que aparecen las costillas secundarias en

Figura 18. Ejemplo de aceleracion (peramorfosis).

A) Ancestro Albarracinites albarraciniensis Fernandez
Lépez, 1985, B) Especie descendiente Mollistephanus
mollis Buckman, 1922. El asteriscoindica el inicio de la
camara habitacidn. Las fotos fueron obtenidas de
Ferndndez-Lopez, 2014. Escala: 10 mm.



relacion a las primarias. 3) En las microconchas aparecen
lappets, que son interpretados como estructuras de
defensa. La presencia de lappets es un claro indicativo de
madurez sexual. 4) estrechamiento de la camara de
habitacion (Kennedy, 1989; Niege et al., 1997). Una vez
gue se tiene identificado a los adultos se puede proceder
con la caracterizacion. Una forma practica de caracterizar
el tipo de heterocronia, es a través del cambio en la
relacién entre tamafio y forma. Esta relacion se conoce
como alometria. Cuando la relacion tamafio/forma
permanece constante, se conoce como crecimiento
isométrico. La disociacion entre los procesos de aumento
de tamafo y el cambio en la forma comiUnmente ocurre
durante el crecimiento juvenil. Un ligero cambio alométrico
en esta etapa puede repercutir en cambios sustanciales en
los adultos. Este cambio alométrico puede ser positivo o
negativo. Cuando la alometria es positiva para alguna
caracteristica, la estructura en cuestion aumenta en
tamafio con respecto al organismo, y puede sufrir un
cambio en su forma. Por el contrario, cuando la alometria
es negativa se obtienen estructuras pequefias.

Como es claro, la heterocronia se refiere a cambios
alométricos; ya sea por la variacion en las tasas de
crecimiento o por la extension o contraccion del periodo en
gue ese crecimiento opera. Si la especie descendiente
pasa por menos etapas de desarrollo con respecto a la
especie ancestral, naturalmente el adulto descendiente
tendrd caracteristicas morfolégicas del ancestro juvenil.
Por ende tenemos paedomorfosis. De manera inversa, si el
descendiente pasa por mas etapas de desarrollo, el adulto
se habrad desarrollado mas que el adulto ancestral, y
probablemente manifestar4 caracteres nuevos. Esto es
una peramorfosis. Hay que notar que estos no son
procesos per se sino que son el resultado de un proceso
heterocronico. Los paedomorfos o peramorfos, pueden ser,
0 no, del mismo tamafio que su ancestro. Esto depende del
tipo de proceso heterocrénico que hayan sufrido. Alberch
et al. (1979) denominan a la peramérfosis como
recapitulacion y a la paedomoérfosis como recapitulacion
inversa. McNamara (1986) sin embargo, recomienda evitar
el uso de estos términos por la carga historica que poseen,
y porque ademas, en el caso de la peramoérfosis ocurre
algo mas que una simple recapitulacion. EI adulto
descendiente se desarrolla mas alla de la morfologia de la
especie ancestral.

Por supuesto, la caracterizacién de la heterocronia
puede darse por medio de dos enfoques: Diacronico y
sincrénico. Ambos enfogues son confiables cuando se
llevan a cabo con el debido cuidado, por ejemplo, un
correcto control estratigrafico [en estudios paleontol6gicos]
o la eleccion correcta de un grupo externo [cuando se usa
cladistica en estudios neontoldgicos]. En paleontologia es
mas comun que la heterocronia se revise bajo un enfoque
diacrénico, ya que con el debido control estratigrafico, se
puede acceder directamente a la secuencia
ancestro/descendiente, y se puede establecer con mas

Figura 19. Ejemplo de peramorfosis hipermarfica.
A) Ancestro Albarracinites  albarraciniensis
Fernandez Lopez 1985 B) Especie descendiente

Albarracinites submediterraneus Fernandez Lopez
2014. El asterisco indica el inicio de la camara
habitacion. Las fotos fueron obtenidas de
Ferndandez Lopez, 2014. Escala: 10 mm.



confianza la ocurrencia de paedomoérfosis o peramorfosis
mediante la comparacion de las formas adultas de
especies sucesivas. Hay que recordar que estos términos
siempre son relativos a la especie ancestral, por esto es
tan importante contar con un debido control estratigrafico.
Por otro lado, en los enfoques sincronicos, que son mas
comunes pero no exclusivos de estudios neontoldgicos, es
necesario incluir un grupo externo de otra temporalidad.
Esto le dara polaridad al cladograma, y permitira atribuirles
a las especies el epiteto de peramorfos o paedomorfos;
siempre con respecto a la forma ancestral. Muchos analisis
filogenéticos del siglo XX se hacian sélo considerando las
especies actuales, lo cual provocaba un sesgo muy grande
en las relaciones de los grupos, y frecuentemente arrojaba
grupos no monofiléticos.

La siguiente clave dicotomica, modificada de
McNamara (1986), es una herramienta Gtil para identificar
el tipo de heterocronia con el que se esta trabajando.

1. La morfologia del adulto descendiente asemeja
a la etapa juvenil del ancestro...

(Paedomorfosis) 2

La morfologia del adulto ancestral esta
presente en la fase juvenil de la especie
descendiente...

(Peramorfosis) 3

2. Tasa de desarrollo juvenil retrasada; adultos
del mismo tamafio...
(Neotenia)

Maduracion precoz; tamafio reducido de los
adultos...
(Progénesis)

3. Desarrallo juvenil acelerado; adultos
descendientes méas pequefios que los de la
especie ancestral...

(Aceleracion)

Desarrollo juvenil igual al ancestro; madurez
sexual retrasada; adultos descendientes mas
grandes que adultos ancestrales...
(Hipermoérfosis)




1.1.4. Bioestratigrafia

La Estratigrafia es la parte de la Geologia que se encarga
de la interpretacion de las rocas estratificadas, y de la
identificacion, descripcion, analisis de facies y correlacion
de las secuencias, 0 secciones estratigraficas (Weller,
1960). Una seccioén estratigrafica puede ser dividida en
unidades, de acuerdo a su litologia [llevando estas el
nombre de unidades litoestratigraficas] y contenido fosil
[lamandose unidades bioestratigraficas] (Vera-Torres,
1994). Ambos tipos de unidades son independientes unas
de otras, por lo que el establecimiento de una unidad
bioestratigrafica no se encuentra limitada por la litologia; de
igual manera, no todos los cuerpos de roca poseen
contenido fésil determinable [i.e. intervalos estériles]
careciendo, por ende, de caracter bioestratigrafico
(Barragan et al., 2010; Casados Monroy, en preparacion).
Otros autores (e.g. Reguant y Ortiz, 2001; Dabrio-Gonzalez
y Hernando-Costa, 2003) distinguen también, entre otras, a
las unidades cronoestratigraficas. Definidas como unidades
estratigraficas coetaneas, sin importar sus caracteristicas
litoldgicas.

Al hablar de estratigrafia, primordialmente se hace
referencia a las unidades litoestratigréficas, cuyo
componente fundamental es la formacién (Barragan et al.,
2010). Una formacién es un cuerpo de roca que se
identifica por su litologia y por su posicion estratigrafica; a
su vez, una formacion puede subdividirse en miembros,
cuando la litologia varia ligeramente en alguna parte de la
formacion. Un conjunto de formaciones que derivan de la
evolucion de un mismo ambiente sedimentario, se
denomina  grupo  (Ovando-Figueroa, 2016). La
Bioestratigrafia, por su parte, es una rama de la
Estratigrafia. Esta estudia la distribucion de los fosiles en el
registro  estratigrafico, y clasifica, en unidades
bioestratigraficas, a los cuerpos de roca segun el contenido
fésil y su distribucion (Herdberg, 1980; Barragan et al.,
2010). La unidad bioestratigrafica fundamental es la
biozona, que es un conjunto de estratos caracterizados por
la presencia de uno o mas taxa fosiles, de las que recibe
su nombre (Zunun, 2016). Tal como se ejemplifica en la
figura 20, se pueden establecer cinco tipos de biozonas, a
saber:

* En la hemerozona (NACSN, 2005) o zona de
extension esta representado el alcance conocido de un
taxon fosil individual o de los varios taxa presentes en el
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Figura 20. Tipos de Biozonas.

1) Biozona delinaje C

) Hemerozona de taxén B, en verde claro y
Hemerozona concurrente AB en verde
claro/verde oscuro

Ill) Biozonade conjunto A (incluye los Taxa A, By C)

IV) Zona Acmé de Cy C’

V) Biozona de intervalo c¢’/C

Modificado de la NACSN, 2010.



registro litolégico. Se subdivide en hemerozona de taxén y
hemerozona concurrente:

Una hemerozona de taxén (NACSN, 2005) o zona
de extension de taxdn, se define como un cuerpo de
estratos que representa el alcance del registro
estratigrafico y geografico de un taxon fésil individual. La
biozona recibird el nombre del taxén al que hace referencia
(Reguant y Ortiz, 2001).

Una hemerozona concurrente (NACSN, 2005) o
zona de extension coincidente, se define como un cuerpo
de estratos donde se solapan las zonas de extension de
dos taxa concretos. La biozona recibira el nombre de los
taxones que la caracterizan por su coincidencia (Reguant y
Ortiz, 2001).

* La biozona de intervalo es la que se encuentra
limitada por dos horizontes bioestratigraficos. EI nombre
dado a la biozona se derivara de los nombres de los
horizontes limitantes, precediendo el nombre del limite
basal al del limite superior (Reguant y Ortiz, 2001).

* La biozona de linaje contiene especies de
representativas de un linaje evolutivo (Barragan et al.,
2010).

» Biozona de conjunto o de asociacién es un conjunto
de estratos caracterizado por la asociacion Unica de tres o
mas taxa fosiles que lo distinguen de los estratos
adyacentes. Dicha biozona recibird su nombre de uno de
los elementos diagnostico de la asociacion fésil (Reguant y
Ortiz, 2001). La biozona puede estar basada en uno o mas
elementos de un grupo taxonémico (Barragan et al., 2010).

*Biozona de abundancia o acmé. Es el conjunto de
estratos en los cuales se observa el esplendor de un taxén
particular (Reguant y Ortiz, 2001).

1.1.5. México durante el Aptiano

En México, el Aptiano se encuentra representado en
varias zonas del pais, pero su mejor registro sedimentario
se halla al noreste. Especialmente en los estados de
Chihuahua, Coahuila, Durango, Nuevo Lebdn y Zacatecas,
donde la Formacion La Pefia es una fuente de valiosa
informacion estratigrafica y biocronolégica para este piso
del Cretacico Inferior.

En general, el noreste de México esta caracterizado
por extensas plataformas carbonatadas formadas durante
el Cretacico temprano. Se reconoce que la transgresion
marina que inicié en el Jurasico temprano continué durante




el Neocomiano [Cretéacico Inferior] y favorecio la deposicion
de esta secuencia heterogénea de carbonatos (Barragan,
2001). Ya para el Barremiano-Aptiano temprano, el mayor
elemento paleogeografico en esta region era una extensa
plataforma carbonatada, llamada Plataforma Cupido, que
da nombre a la formacion. Al final del Aptiano temprano,
una transgresion cubri6 totalmente a este sistema de
plataforma, estableciendo un intercalado ritmico de facies
pelagicas con abundantes ammonites. Este evento
transgresivo se acentud, inundando a la Plataforma
Cupido, y dando lugar al inicio de la sedimentacion de la
Formacion La Pefla. Hacia el limite Aptiano
superior/Albiano, y hasta el Albiano medio, se restauro el
ambiente de plataforma carbonatada en algunas areas del
noreste de México, dando lugar a la deposicion de la
Caliza Aurora (Moreno-Bedmar et al., 2013; Nufiez Useche
et al.,, 2016) Sin embargo, la apertura del mar de Tethys,
gue continud durante el Aptiano, resulté en el desarrollo de
grandes conexiones marinas, lo que permitio la expansion
de los ambientes tropicales marinos y la dispersion de la
biota del mar de Tethys hacia el proto-Golfo de México
hacia inicios del Cretacico temprano (Barragan, 2000). Del
Hauteriviano al Aptiano temprano, la sedimentacion de
cuenca de lo que ahora es el noreste de México estaba
caracterizada por series heterogéneas de depodsitos de
diferentes tipos de facies calcareas. Asi, las calizas de
aguas someras, caracteristicas de la Formacién Cupido,
fueron depositadas en un ambiente de plataforma somera
carbonatada. Estas calizas estan presentes en gran parte
de los estados de Nuevo Ledn, Coahuila y Durango,
asociadas a las peninsulas de Coahuila y Tamaulipas. En
los limites de la plataforma de la Formacién Cupido, se
desarrollaron extensos arrecifes, y areas con rudistas, lo
que nos confirma el caracter somero de estos depositos.
Las series de la parte superior del Aptiano inferior estan
caracterizadas por lutitas, margas o calizas arcillosas,
indicando un aumento en el nivel del mar. La aparicion de
este tipo de facies es repentina, y este cambio es conocido
en el norte de México como el “Evento La Pefia”, y esta
secuencia de rocas carbonatadas esta agrupada bajo el
nombre de Formacioén La Pefia (Barragan, 2000, 2001).

Como consecuencia de esto y a la apertura de
numerosos corredores  bioloégicos, los ammonites
presentaron un elevado grado de cosmopolitismo durante
el Aptiano (Barragan y Maurrasse, 2008; Lehmann et al.,
2015a). Esto pudo favorecer altas tasas de diversificacion y
extincion en los ammonites. Como ya se menciond, esta
documentado que el género Deshayesites evoluciona
anagenéticamente hacia Dufrenoyia, género que marca la
maxima extension geogréfica de los deshayesitidos en la
parte alta del Aptiano inferior. Por su parte, se considera a
los géneros Juandurhamiceras y Burckhardtites como
descendientes de Dufrenoyia; sin embargo, Lehmann et al.
(2015a) sugieren la revision cuidadosa de estos tres
géneros, debido a que las pequefias diferencias en la
morfologia de la concha podrian ser parte de la variacion
dentro del género Dufrenoyia. La extincion de esta familia




parece ser un evento repentino y casi sincrénico, que
marca el limite del Aptiano inferior/Aptiano superior
(Moreno-Bedmar et al., 2013).

Varios autores han utilizado a la Biozona Dufrenoyia
justinae como indicadora de la parte alta del Aptiano
inferior en la base de la Formacién La Pefia (e.g. Cantu-
Chapa, 1976; Barragan 2000, 2001; Méndez-Franco,
2003; Barragan-Manzo y Meéndez-Franco, 2005). Esta
biozona es de especial interés ya que contiene las
especies:  Dufrenoyia justinae, Dufrenoyia  scaotti,
Dufrenoyia sp. y Burckhardtites nazasensis que son el
objeto de este trabajo.

Dufrenoyia sp. fue recientemente reportada por
Moreno-Bedmar et al. (2015) en la localidad de Mina Texali
en el estado de Puebla. El contenido fésil de esta localidad
incluye equinoideos, ammonites, gastropodos y bivalvos.
Por su estratigrafia, esta seccion ha sido interpretada como
un ambiente somero de baja energia, cerca del talud y
rodeada por flujos turbiditicos pertenecientes a un cambio
lateral de facies de la Formacién La Pefia (Moreno-Bedmar
et al., 2015).

1.2. ANTECEDENTES

El estudio de los ammonites del Aptiano del norte del pais
empez6 con los trabajos pioneros de Burckhardt (1906,
1925). Burckhardt (1925) correlaciona la fauna del
Cretécico Inferior de México con la existente en Europa en
la zona alpina y mediterranea; y nota también que la
presencia del género Dufrenoyia en México se
corresponde en edad, segun este autor, con la presencia
de este genero en el sureste de Francia [Biozona
Epicheloniceras martini], lo que le permite datar la zona al
Aptiano superior [Gargasiano].

Poco después, Bose y Cavins (1928) correlacionan la
fauna mexicana de los estados de Coahuila, Durango y
Chihuahua, con la descrita para el suroeste de Rusia, en
Saratow. Ademas mencionan un parecido en el ensamble
de géneros del sur de Francia y Suiza, y también comentan
gue la abundancia de Dufrenoyia es caracteristica de estas
capas del Aptiano. Imlay (1937) por su parte, definié a la
Formacion La Pefia como un grupo de estratos calcareo-
arcillosos, al oeste y centro de la Sierra de Parras,
Coahuila, que descansa estratigraficamente entre las
formaciones Parritas y Cupido [abajo] y Caliza Aurora
[arriba]. En este trabajo, Imlay, considera que esta
formacién representa todo el Aptiano, y que las capas mas
fosiliferas representan al Aptiano superior. Dentro de estas
capas, Imlay (1937) identfica un ejemplar del género
Dufrenoyia. Mas tarde, Imlay (1944) incluye esta formacion
en su investigacion sobre las formaciones del Cretacico de
Centroamérica y México reportando, entre otros, al género
Dufrenoyia, perteneciente al Aptiano-Albiano.




Humphrey (1949) redefine la Formacion La Pefia acotando
su rango estratigrafico y describiendo una gran cantidad de
ammonites indices del Aptiano [Gargasiano] que se
correspondian con los del sureste de Francia, y reconoce
la similitud con las especies descritas por Riedel (1938)
para Colombia. Ademas en este mismo trabajo sugiere que
el género Dufrenoyia podria tener un rango estratigrafico
mayor en el hemisferio occidental que en Europa.
Charleston (1966) estudia los ammonites hallados en
Serrania del Burro, Coahuila, y Valle de Nazas, Durango,
pertenecientes a la Formacion La Pefia, atribuyéndolos al
Aptiano y Albiano. Cantd-Chapa (1976) estudia la
bioestratigrafia de la Formacién La Pefa, y propone dos
Zonas: Dufrenoyia justinae y Caseyella reesidei, y sefiala
qgque la Zona D. justinae se correlaciona con la Zona
Epicheloniceras martinoides del Aptiano superior de
Inglaterra; y en la parte terminal del Aptiano superior sitia
la zona con Caseyella reesidei, e indica su equivalencia
con la zona con Sonneratia trinitensis de Scott; con base a
lo anterior asigna la formacién a la base del Aptiano
superior. Su trabajo fue el primer intento de desarrollar un
esquema biocronoldgico detallado basado en ammonites,
aplicable a ese intervalo de la serie del Cretacico inferior
del norte de México, lo que significé un gran avance en la
biozonacién de ammonites del Aptiano.

Contreras-Montero  (1977) redefine la precision
bioestratigrafica de la biozonacibn con ammonites
establecida por Canti-Chapa y reportd6 numerosos
ammonites para la Formacion La Pefia del estado de
Nuevo Leo6n y propone dos zonas: Rhytidohoplites robertsi
y Acanthohoplites sp. También para el Aptiano superior.
Contreras-Montero et al. (1992) hacen hincapié en la
similitud de géneros de ammonites del Aptiano en
Inglaterra y Meéxico, que sugiere una amplia distribucion de
géneros y especies. Barragan (2000) sefiala el problema
gue representa el alto grado de endemismo en México
para la proposicién de esquemas biocronolégicos que sean
facilmente correlacionables entre diferentes regiones; v,
contrario a la biocronologia empleada por Canti-Chapa y
Contreras-Montero, propone que la Zona de Extension de
Taxén de Dufrenoyia justinae pertenece a la parte tardia
del Aptiano inferior; ademdas propone la Zona de Intervalo
de Burckhardtites nazasensis/Rhytidoplites robertsi para el
Aptiano medio, entre otras. Este mismo autor (Barragan,
2001) usa el contenido de carbono organico e inorganico y
el andlisis de microfacies de La Pefia para entender la
transgresion marina ocurrida en el Aptiano. Concluye que
el cambio de facies de la Formacion Cupido se debio al
ahogamiento de la plataforma carbonatada por el aumento
del nivel del mar debido a un evento glacio-eustatico
repentino. Ademas, utiliza el analisis de microfacies para
sugerir un evento de hipoxia/anoxia en esta zona durante
el Aptiano medio y superior debido a eutrofizacion y un
incremento de la actividad fotosintética.




Barraghn y Maurrasse (2008) estudian a detalle el
ensamble de especies de ammonites de la Biozona
Dufrenoyia justinae, y establecen que la transgresion
marina del Aptiano [representada por la transicion de los
depdsitos someros de la Formacion Cupido a los depdésitos
de aguas mas profundas de La Pefia] ocurrié en la parte
alta del Aptiano inferior. Méndez-Franco (2003) en su tesis
de licenciatura, estudia la region del Cafidén de La
Huasteca: analiza las microfacies que corresponden al
evento transgresivo e identifica un pulso inicial que aniquilo
abruptamente el depésito del sistema de plataforma que
existia en esta region en el Aptiano inferior [Formacién
Cupido], propone para esta secciéon de La Pefia la
presencia de la Zona de Extensién de rango de Dufrenoyia
justinae y expone que el rango estratigrafico de La Pefia
abarca desde la parte alta del Aptiano inferior hasta inicios
del Aptiano superior. Barragan-Manzo y Méndez Franco
(2005) proponen de manera formal la Zona de Rango
Dufrenoyia justinae asignandola al Bedouliano.

Recientemente, Moreno-Bedmar et al. (2012)
correlacionan los registros de ammonites de la Biozona
Dufrenoyia justinae de la Formacion La Pefia con la parte
superior de la Biozona europea Dufrenoyia furcata.
Posteriormente Moreno-Bedmar et al. (2013) realizan un
estudio bioestratigrafico sobre los ammonites de la
Formacion La Pefia del estado de Durango. Delanoy et al.
(2013) y Ovando-Figueroa et al. (2015) realizan trabajos
donde se revisan desde un punto de vista taxonémico
ammonites procedentes de la Formacion la Pefia en la
Sierra de Parras, estado de Coahuila; ademas en este
ultimo trabajo se reporta por vez primera en México una
macroconcha de Dufrenoyia. Moreno-Bedmar et al. (2015)
en la localidad de Mina Texali, estado de Puebla, estudian
por vez primera el registro de ammonites de un equivalente
lateral de la Formacién San Juan Raya y proponen dos
biozonas: Dufrenoyia justinae y Caseyella sp. y un
horizonte Huastecoceras trispinosoides. Ademas, exponen
la necesidad de desarrollar una zonacién estandar de
ammonites del Aptiano para la provincia Centro Atlantica,
debido a la diferencia faunistica que muestra esta region
con respecto a la europea, como es mencionado por
Moreno-Bedmar et al., 2013. Moreno-Bedmar et al. (2015)
reportan también una nueva especie del género Dufrenoyia
que no fue descrita, por lo que serd referida como
Dufrenoyia sp. en el presente trabajo.

En cuanto a los trabajos en biologia evolutiva que se
han realizado en ammonites Bersac y Bert (2012), trabajan
en la caracterizacion morfométrica de diferentes
deshayesitidos del sur de Inglaterra, lo que permite
circunscribir grupos. Lehmann et al. (2015b) realizan un
tratamiento similar a ammonites del género Deshayesites
del inicio del Aptiano inferior, pero del norte de Alemania.
De forma general, en estos trabajos se menciona la gran
variabilidad morfolégica que existe entre los deshayesitidos




y la gran distribucion geogréafica que presentan, que junto a
los cambios paleoambientales del Aptiano temprano
pudieron propiciar una gran tasa de especiacion.

Con respecto a otros grupos, Monnet et al. (2011)
realizan estudios morfométricos y taxondmicos para
documentar la evolucién paralela de dos grupos de
ammonoideos [Auguritidae y Pinacitidae] y sugiere que, al
menos en estos grupos, la evolucion de la concha
responde fuertemente con los cambios ambientales y a
constricciones del desarrollo [leyes de covariacion de
Buckman] donde la concha tiende a aumentar su
flotabilidad y maniobrabilidad. Otro estudio similar es el de
Matamales Andreu (2015), el cual se enfoc6 en la
circunscripcion de especies del género Caseyella
provenientes del noreste de Meéxico, utilizando
herramientas morfométricas.

1.3. JUSTIFICACION

En esta tesis se estudian cuatro especies de ammonites
deshayesitidos: Dufrenoyia justinae, Dufrenoyia scotti,
Dufrenoyia sp. y Burckhardtites nazasensis, que
pertenecen al Aptiano inferior [Cretacico Inferior] y estan
presentes en cuatro localidades de la Formacion La Pefia,
distribuidas entre los estados de Coahuila y Durango; y
una en Puebla, en la secciéon Mina Texali.

En la literatura se han reportado ya varios estudios en
los que se aplican tanto técnicas morfométricas como
andlisis taxondémicos para establecer relaciones
ancestro/descendientes en otros grupos de ammonoideos
[e.g. Bogdanova y Michailova 1999, 2004; Monnet et al.,
2011; Lehmann et al., 2015b; Matamales Andreu, 2015;
entre otros] pero este tipo de estudio critico no ha sido tan
ampliamente abordado especificamente para los
deshayesitidos mexicanos que son analizados en este
trabajo.

Una de las razones por la que se eligié este conjunto
de especies, es que son abundantes en el registro fosil, y
gue poseen una refinada posicion biocronoldgica que ha
sido trabajada y calibrada incansablemente por varios
investigadores [e.g. Cantu-Chapa, 1976; Barragan 2000;
Méndez-Franco, 2003; Barragan-Manzo y Méndez-Franco,
2005; Moreno-Bedmar et al.,, 2012, 2013; entre otros]. Lo
anterior permite tener una mayor certeza al momento de
manejar variables espaciotemporales, y da un mayor peso
a nuestras hipotesis de especie (Gould, 2001). Por otro
lado, el estudio de la evolucion de estos animales es
importante debido a que, después de los trilobites, los
ammonoideos son uno de los grupos mas utilizados para
comprobar hipétesis y modelos evolutivos (Monnet et al.,
2011). Parafraseando a Adolf Seilacher (1988): los




ammonoideos «son tan Utiles en biologia evolutiva, como
lo es Drosophila melanogaster para la genética». Un
cambio en la morfologia de los organismos puede ser un
reflejo de la insercion de una nueva presion de seleccion
por parte del ambiente [cambio climético, regresiones y
transgresiones marinas, etc.]. Ademas, cuando se
reconoce algun evento que afecta, por ejemplo, el nivel del
mar, se puede contrastar con las modificaciones
observadas en la morfologia de las especies de un linaje
en particular. Lo anterior permite discernir si estas
modificaciones se tratan de adaptaciones o son simples
consecuencias de constricciones en el desarrollo
[heterocronia] o si, como es probable que sea en la
mayoria de los casos, son resultado de ambos fendmenos
en conjunto. En definitiva, los ammonoideos son una
fuente valiosa de informacién contra la que se puede
contrastar los modelos evolutivos con que se cuenta en
nuestros dias; ademas de que la mejora en el
entendimiento de estos procesos evolutivos permitira
resolver problemas taxon6micos de una manera mas
optima en el futuro.

1.4. OBJETIVOS
Objetivo general

Documentar y caracterizar la evolucion de cuatro especies
de ammonites de la Familia Deshayesitidae que se
suponen miembros de un mismo linaje evolutivo.

Objetivos particulares

Comprobar la pertenencia de las cuatro especies al mismo
linaje evolutivo mediante morfometria,

Cuantificar el cambio en la morfologia de la concha entre
las cuatro especies,

Observar si existe gradualidad en el cambio vy
correlacionarlo con el aumento progresivo del nivel del mar
durante el Aptiano,

Explicar el cambio en la morfologia con un enfoque
paleobioldgico.

1.5. HIPOTESIS

La hipotesis de trabajo supone que Dufrenoyia justinae, D.
scotti, Dufrenoyia sp. y Burckhardtites nazasensis
constituyen un mismo linaje evolutivo cuya transformacion
se debe al proceso de adaptacion de las formas hacia una
mayor estabilidad en el nado.




IL- MATERIALES Y METODOS

2.1. AREAS DE ESTUDIO
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El material trabajado corresponde a dos regiones, el
noreste de México, Formacion La Pefia; y el centro oriente,
en la Formacion equivalente a San Juan Raya, en el
estado de Puebla (Figura 21).

La Formacion La Pefia se encuentra geograficamente
localizada en el noreste de México, concretamente en los
estados de Nuevo Leodn, Coahuila, Zacatecas, Durango y
Chihuahua. Estos estados limitan al norte con Estados
Unidos, al oeste con la Sierra Madre Occidental, al este por
el Golfo de México, y al sur por la Sierra Madre Oriental. El
clima en la region varia de célido a templado, yendo de
seco a semiarido al oeste y de hiumedo a subhimedo al
sur; con lluvias en verano. La condicion climéatica general
de esta region permite una buena exposicion de la roca
(Barragan, 2000). Adicionalmente, la Formacion la Pefia da
origen a una topografia de tipo terraza debido a la erosién
diferencial dada la mayor competencia de las facies de la
Formacion Cupido [abajo] y Aurora [arriba] (Barragéan,
2001).

Figura 21. Ubicacion geografica de los
estados a los cuales pertenecen las
localidades de estudio.

Los recuadros en negro indican las regiones
de estudio.

Dur.: Durango, N. L.: Nuevo Ledn, Pue.:
Puebla.
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En el estado de Durango, cerca de la frontera con
Coahuila, se localizan las localidades de Graceros [N
25°14'59.5" O 103°42'38.4"] y El Mulato [N 25°18'48.28" O
103°42'4.17"], las cuales estan ubicadas aproximadamente
a 7 km al este de la presa Francisco Zarco, y a 38 km al
suroeste de la ciudad de Torredn, Coahuila (Figura 22).

En el estado de Coahuila, cerca de la frontera con
Nuevo Leon, se localizan las localidades de Bella Union [N
25°25'8.80" O 100°48'22.30"] y Agua del Toro [N 25°33'35"
O 100°38'51"]. Estan ubicadas dentro de la Sierra de los
Nuncios, a 38.5 km al este de la ciudad de Saltillo,
Coahuila (Figura 23).

Figura 22. Ubicacion de las localidades El Mulato
y Graceros en el estado de Durango, cerca de la
frontera con Coahuila.

La linea punteada indica el limite estatal.
Escala: 10 km.
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Por dltimo, la localidad Mina Texali (Figura 24) se
encuentra localizada en el suroeste del estado de Puebla,
formando parte de la regibn conocida como Terreno
Mixteca, al noroeste del poblado Santa Isabel Atenayuca
[N 18°33'8.9” O 97°46'59.3”]. La seccion consiste en lutitas
calcareas y areniscas, intercaladas con margas y limolitas,
con frecuente ocurrencia de ammonites. La seccion tiene
una potencia de 30 metros, mostrando un incremento
gradual en el porcentaje de carbonatos y un decremento
de areniscas. La parte inferior consiste en secuencias de
margas y areniscas en capas verdosas de entre 10 y 30
cm de espesor (Moreno-Bedmar et al, 2015). La
abundancia de micrita en las microfacies sugiere un
ambiente de depdsito de baja energia y aguas someras.
Esta seccion ha sido considerada de edad Aptiana por su
contenido fésil y sus relaciones estratigraficas con las
formaciones Cipiapa y San Juan Raya.

La seccién de Mina Texali se encuentra debajo de la
Formacién Cipiapa perteneciente al Albiano, y al norte de
la Formacion San Juan Raya. La Formacion San Juan
Raya esta conformada por estratos intercalados de
areniscas, lutitas y limolitas, lo que ha sido interpretado
como un ambiente de depdsito de plataforma somera, pero
como es natural en las formaciones, presenta cambios
laterales de facies. Asi, Mina Texali es considerada como
un equivalente lateral coetaneo de la Formacién San Juan
Raya (Moreno-Bedmar et al., 2015).

Figura 23. Ubicacion de las localidades
Bella Unién y Agua del Toro.

La linea punteada indica el limite estatal.
Escala: 10 km.
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2.2. METODOS DE ESTUDIO

El trabajo de laboratorio y gabinete fue llevado a cabo en el
Departamento de Paleontologia de Invertebrados del
Instituto de Geologia de la UNAM. Casi todo el material
gue se utilizd en este estudio fue obtenido en campafas de
campo previas, en tres secciones de la Formacion La Pefia
[Bella Union, EI Mulato y Agua del Toro] y de la seccién
Mina Texali en el estado de Puebla, contando con el
debido control estratigrafico en las cuatro secciones
estudiadas. También se utiliz6 el material recientemente
obtenido de una quinta seccion estratigrafica de la seccion
de Graceros de la Formacion La Pefia, que no habia sido
previamente trabajada. De esta seccion se han incluido
varios estratos, aunque esencialmente soélo se ha trabajado
en detalle el nivel estratigrafico GR-20, por ser de gran
interés debido a que presenta una poblacion de
Burckhardtites nazasensis.

Se procedié primero con el desembalaje del material
fosil de la seccion de Graceros para su limpieza con la
ayuda de un lapiz percutor, para revelar la mayor cantidad
de detalles ornamentales de las conchas de los ammonites
gue permitan su correcta asignacion a las especies de la
Familia Deshayesitidae. El material fue identificado a nivel
especie con apoyo de bibliografia especifica para México y
el sur de los Estados Unidos [e.g. Burckhardt, 1925; Canta-
Chapa C.M.,, 1976; Barragan, 2000 y 2001; Barragan y
Maurrasse, 2008; Moreno-Bedmar et al., 2015, entre otros].
Las siglas utilizadas en la nhumeracioén de campo siguen la
terminologia que se expone a continuacion: BLL [Bella
Union] para la localidad, seguido del nimero del estrato de
donde se extrajo el ejemplar; y finalmente el niumero de

Figura 24. Ubicacion de la localidad de
Mina Texali.
Escala: 10 km.

Figura 25. Bula dispensadora.



ejemplar del estrato. Por ejemplo, BLL-1-1 corresponde al
primer ejemplar extraido del primer estrato de la localidad
de Bella Unién. Los ejemplares rodados fueron rotulados
segun el estrato mas proximo al lugar donde fueron
recolectados. Por ejemplo, BLL-R1 corresponde a los
ammonites rodados cerca del estrato 1. Posterior a la
limpieza, identificacion y siglacion de los ejemplares, se
procedié a su fotografiado. Para este efecto, se utiliz6 el
blanqueamiento con cloruro de amonio [NH,CI] con el fin
de resaltar la ornamentacion de la concha.

El blanqueado se realiz6 con la ayuda de una esfera
de vidrio pirex con una pequefia boquilla en un extremo, y
una abertura alargada en el otro extremo. Esta herramienta
no cuenta con un nombre formal, pero debido a su utilidad
en el proceso de fotografiado de los ammonites, ha sido
nombrada por el autor como bula dispensadora (Figura
25). Se relleno la bula con cloruro de amonio y se tapo la
abertura, posteriormente se calentdé con un mechero
Bunsen para que la sal se sublimara. Al pasar de sélido a
gaseoso, la presion dentro de la esfera aumenta,
provocando la liberacién del gas por la boquilla. Este gas,
al entrar en contacto con la superficie mas fria de los
ejemplares, vuelve al estado sélido blanqueando a los
ammonites ya montados en plastilina. EI montaje en
plastiina se realiza para que el ejemplar quede
perpendicular al foco de la camara y evitar que se
produzcan sombras que eliminen el contraste deseado
para la costulacion, ademas de permitir la manipulacion de
los ejemplares.

El proceso de blanqueado se continla hasta conseguir
una coloracion uniforme en todos los ejemplares (Figura
26). Una vez blanqueados, se puede obtener un mejor
contraste entre las zonas iluminadas y no iluminadas en la
fotografia, lo que da un mejor detalle de la ornamentacion
de los fésiles. Las fotografias de los ejemplares de estudio
se realizaron siempre con una escala gréfica de 1 cm. Una
vez terminado el proceso fotografico, se enjuagaron y se
enjugaron los ejemplares para eliminar la sal y poder
guardarlos, ya que el cloruro de amonio es altamente
soluble.

Una vez fotografiados los ejemplares, se inicio el
proceso de edicion digital, con el programa Adobe
Photoshop CS6. Dicha edicion consistio en el re-escalado
de la imagen, eliminacion del fondo y desaturacion,
ademas se colocd una nueva escala grafica digital que
respeta la original y no se ve afectada por el re-
escalamiento de la foto (Figura 27). Finalmente, para el
ensamble en lAminas, se homogeneizaron los tonos de gris
entre las diferentes fotografias.

Por otra parte, el estudio morfométrico de la forma de
la concha de los organismos tuvo dos componentes. Uno
de ellos involucro la aplicacion del método clasico, usando
los parametros morfométricos convencionales de
distancias euclidianas [i.e. distancias lineales], y de indices

Figura 26. Comparacion del acabado fotografico
de las diferentes etapas del proceso de edicion.

A) Ammonite a color, B) Blanqueamiento
incompleto, C) Blanqueamiento completo.
Escala:5cm.



de crecimiento y tasas de expansién obtenidos a partir de
las primeras. Estos parametros fueron mencionados en la
introducciéon, en el apartado 1.1.1.4. [Pardmetros
morfométricos de la concha]. Ademas, y siguiendo el
enfoque propuesto por Matamales Andreu (2015), se
midieron los siguientes aspectos de la ornamentacion de
las conchas (Figura 28):

HP: Promedio de la altura de las costillas primarias.
HS: Promedio de la altura de las costillas secundarias.
AP: Promedio del ancho de las costillas primarias.

AS: Promedio del ancho de las costillas secundarias.
e: Promedio del espacio entre costillas.

i Espacio intercostal entre dos costillas primarias,
puede ser calculado usando: i= AS + e.

Con estos valores se pueden computar los indices que
seran usados en el andlisis de la morfologia, junto con los
indices de anchura ya mencionados [IAC, IAE, IAO]. Al
combinar ambos tipos de indices, se obtiene una
descripcioén tanto de la formay tamafio de la concha, como
de la ornamentacion [tamafio y distribucion de las costillas].

indice de Anchura de las costillas Primarias:
IAP= AP/HP
indice de Anchura de las costillas Secundarias:
IAS= AS/HS
indice de Nacimiento de las costillas Secundarias:

Valor que da una idea del tercio del flanco en el que
estan naciendo las costillas secundarias.

INS= HS/HP

indice de Densidad de las costillas Secundarias:
Establece el area de la region intercostal que es
ocupada por las costillas secundarias.

IDS= AS/e

indice de espacio intercostal: Da una idea del grado de
involucion de la concha.

lie= (AS + e)/HP = i/HP

Patron de costulacion (ns): Es el cociente del nimero
de costillas secundarias entre 1. Los valores bajos
indican un mayor nimero de costillas secundarias.

Primero se utiliz6 estadistica descriptiva para localizar
tendencias y patrones dentro de la muestra. Este primer
andlisis permite examinar la variacion que presentan los
datos dentro de la muestra, e identificar los caracteres que,

—
Figura 27. Comparacion del contraste entre la
foto blanqueada y desaturada.
Es evidente la mejor apreciacion de la
costulacion. A) Foto blanqueada B) Foto
desaturada.
Escala:5cm.

Figura 28. Disposicion de los parametros
medidos.

HP: Alto de costilla primaria; AP: Ancho de
costilla primaria; HS: Alto de costilla
secundaria; AS: Ancho de costilla secundaria; e:
espacio entre costillas;

i:espacio entre costillas primarias.

Escala grafica: 1 cm.



al presentar gran variacion, contribuyen a los cambios
evolutivos observados. En este primer paso, las variables
se analizaron individualmente.

Para poder analizar como interactian las variables
entre si, y en qué porcentaje afectan a la varianza total de
la muestra, se realiz6 un Andlisis de Componentes
Principales [PCA, por sus siglas en inglés (Jackson, 1991)]
en la matriz de correlaciéon [datos estandarizados a media
0 y desviacion estandar 1] para todas las variables, dado
gue estas son de tipos diferentes [i.e. indices y distancias
euclidianas]. Debido a que dentro de una secuencia
evolutiva se pueden producir aparentes tendencias
evolutivas al azar (Hunt, 2006; Monnet et al., 2011), las
tendencias identificadas empiricamente se sometieron a
analisis estandarizados de estadistica multivariada [i.e.
MANOVA]. Es importante hacer hincapié aqui, en que el
andlisis estadistico empleado es el andlisis multivariado de
varianza [MANOVA], ya que el PCA solo es una
herramienta estadistica para la visualizacién de los datos, y
no realiza una prueba de hipétesis.

El otro método consisti6 en la colocacion de
landmarks, que son pares de coordenadas cartesianas
localizados en puntos estratégicos para la descripcion de la
forma (MaclLeod, 2001). Este método se conoce como
morfometria geométrica, y su desarrollo ha sido posible en
gran parte gracias a trabajos como el de Bookstein (1980,
1991) para el desarrollo tedrico, y Rohlf (2015) para la
publicacion de software libre [i.e. Serie tps], entre otros. El
fundamento del método de la morfometria geométrica es la
utilizacién de landmarks y semi-landmarks como
herramienta para alimentar con wuna descripcion
matematica de la forma a los paquetes estadisticos.
Después de la colocacion de los landmarks, y de la
implementacion de los métodos de perturbacion [super-
imposicion: rotacion, traslacion y escalamiento de las
formas], se realiz6 un Analisis de Componentes Principales
para una mejor visualizacion de la distribucion de los datos,
y también para probar o rechazar la similitud de las
especies entre si, y la existencia de cuatro unidades
morfologicas [i.e. cuatro especies] y poder sugerir una
transformacion gradual de estas formas, tomando como
apoyo a la bioestratigrafia y el conocimiento de la
sistematica del grupo. Para el analisis estadistico se
usaron los programas Morphod, PAST vy la serie tps
(Hammer et al, 2001; Hammer y Harper, 2005;
Klingenberg, 2011; Rohlf, 2015).

Los landmarks utilizados han sido descritos por Neige,
(1999) y nombrados como R1 — R4. R1 y R4 marcan
respectivamente el inicio de la costilla en el flanco y su
término en la region ventral. R2 y R3 describen el trazado
de la costilla en el flanco, y se colocan en los puntos de
maxima inflexion [maxima curvatura] (Figura 29). En
conjunto, estos cuatro landmarks son suficientes para
representar la forma de la costilla. La configuracion
empleada en este trabajo, incluye los landmarks de dos

Figura 29. Landmarks utilizados para escribir la
forma de las costillas.
Figura modificada de Neige, 1999.

Figura 30. Configuracion utilizada para el andlisis
morfogeométrico.

A la izquierda se muestra la disposicion de
landmarks en las fotografias de los ejemplares. A la
derecha unarepresentacionde comolos landmarks
soninterpretados e importados en la serie Tps.



costillas primarias, siendo que la distancia entre los
landmarks 4 y 5 contienen informacién acerca del espacio
entre costillas y la densidad costal. Ademéas de esto, la
distancia promedio entre el landmark 1 — 4, y 5 — 8,
incluyen informacion adicional del tamafio y la forma del
flanco, y por ende, la altura de la camara de habitacion
(Figura 30).

La ventaja de la morfometria geométrica sobre la
morfometria clasica yace en la mejor capacidad de
manipulacion de los datos. Es posible obtener informacion
de la forma y ademas recuperar la informacion del tamafio,
gracias a la implementacion de la herramienta matematica
conocida como tamafio centroide, mientras que no se
puede obtener una descripcion precisa de la forma a través
de distancias euclidianas. Aunado a esto, el conjunto de
coordenadas [configuracion] conserva y permite trabajar
directamente con la forma original de los objetos del
estudio, lo que confiere una ventaja al momento de
representar la informacién de manera grafica. Esto no
eclipsa, sin embargo, la utilidad practica y el poder
informativo que brindan los parametros euclidianos, por lo
que se optd por la implementacién de ambos métodos en
el presente trabajo. Como ya se ha revisado, ademéas de la
forma de la costilla y caracteristicas morfologicas del
flanco, también existen otras caracteristicas de la concha
gue son dificiles de incluir en un andlisis de morfometria
geométrica. Como ejemplo, esta la relacién entre las
costillas primarias/secundarias, la region ventral, el paso o
no de las costillas primarias por la region ventral, la
presencia o ausencia de tubérculos o clavi, etc. Empero,
estas caracteristicas son faciles de incluir en andlisis de
morfologia convencional, siguiendo los rangos de los
pardmetros establecidos por Korn (2010) e incluso son
facilmente transformables en una matriz de caracteres para
analisis cladisticos.

Finalmente se contrastaron estos resultados
estadisticos con el cambio en el nivel del mar, que son bien
conocidos para el Aptiano (Gradstein et al., 2008; Bover-
Arnal et al.,, 2010; Moreno-Bedmar et al., 2012), para
observar si se corresponde con los cambios apreciados en
la morfologia de las conchas y para interpretar los
resultados en un contexto paleobioldgico.




2.3. SISTEMA DE ESTUDIO

Ya se han mencionado a las cuatro especies que
conforman el presente estudio, cuyo material esta
representado por 243 fésiles en diferente estado de
conservacion. Para el andlisis taxonémico se empled el
material fésil mejor preservado, el cual fue fotografiado y
figurado en laminas para la comparacion y andlisis de la
ornamentacion [79 ejemplares]. Para el analisis estadistico
se usaron los ejemplares méas completos y mejor
preservados, los cuales sumaron un total de 103
ejemplares, para el analisis con morfometria tradicional, y
148 ejemplares para el correspondiente a morfometria
geométrica. A continuacion se presentan las especies
estudiadas en un contexto sistematico.

Phylum Mollusca Linné, 1754
Clase Cephalopoda Leach, 1817
Orden Ammonoidea Zittel, 1884
Suborden Ancyloceratina Wiedmann, 1966
Superfamilia Deshayesitoidea Stoyanow, 1949
Familia Deshayesitidae Stoyanow, 1949
Subfamilia Deshayesitinae Stoyanow, 1949
Género Dufrenoyia Kilian y Reboul, 1915
Dufrenoyia justinae Hill, 1983
Dufrenoyia scotti Humphrey, 1949
Dufrenoyia sp. Moreno-Bedmar et al., 2015
Género Burckhardtites Humphrey, 1949
Burckhardtites nazasensis Humphrey, 1949

También se incluyé en el estudio material de
comparacion de los trabajos de Scott (1940), Humphrey
(1949), Cantu Chapa (1963) y Young (1974) que incluyen
estas y otras especies de deshayesitidos, ademas de los
moldes de resina de los holotipos de un conjunto de
especies del género Dufrenoyia descritas por Humphrey
(1949), y fotografias de las especies de Young (1974), para
discutir sobre su validez taxondémica como especies
independientes. Estas especies fueron nombradas como:
Dufrenoyia bodsei Humphrey (1949), Dufrenoyia stenzeli
Humphrey (1949), Dufrenoyia duranguensis Humphrey
(1949), Dufrenoyia mulatoensis Humphrey (1949),
Dufrenoyia huastecensis Canti Chapa (1963), Dufrenoyia
rebeccae Young (1974) y Burckhardtites palmensis Young
(1974).

El material mencionado procede tanto de la Coleccion
Nacional de Paleontologia del Museo del Instituto de
Geologia de la UNAM [En adelante, IGM], como del
Bureau of Economic Geology of University of Texas [BEG],
y del Museo de Paleontologia de University of Michigan
[UMMP], en el caso de los holotipos de los cuales se
obtuvieron los moldes. Sin embargo, como la mayor parte
del material trabajado aqui fue obtenido en camparfas de
campo recientes, aun no han sido depositados en
colecciones cientificas.




Abreviaturas

IGM: Museo Maria del Carmen Perriliat Montoya,
Coleccién Nacional de Paleontologia, Instituto de Geologia,
UNAM, Ciudad de México

BEG: Bureau of Economic Geology, University of Texas
UMMP: University of Michigan Museum of Paleontology
UT: University of Texas

BLL: Bella Union, Coahuila

AT: Agua del Toro, Coahuila

MT: Mina Texali, Puebla

GR: Graceros, Durango

ML: El Mulato, Durango

III.- RESULTADOS

3.1. PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Suborden Ancyloceratina Wiedmann, 1966
Superfamilia Deshayesitoidea Stoyanow, 1949
Familia Deshayesitidae Stoyanow, 1949
Subfamilia Deshayesitinae Stoyanow, 1949
Género Dufrenoyia Kilian y Reboul, 1915

Especie tipo. Ammonites furcatus J. de C. Sowerby, en
Fitton, 1836, p. 339: por designacién original.

Dufrenoyia justinae (Hill, 1893)
Lam. 1, figs. A1-B2, D1-2; lam. 2, figs. E1-3; Lam. 3, figs.
D1-2; Lam. 6, figs. A-l; text-figs. 31, 33, 34, 42 A.

*1893 Acanthoceras (?) justinae Hill, p. 38, lam. 7,
figs. 1-3.
1893 Hoplites roemeri Cragin, p. 234, lam. 44, figs. 4
y 5.
1901 Ammonites justinae Hill; lam. 21, fig. 6 (=Hill,
1893, pl. 7, fig. 1).
1904 Hoplites furcatus Sowerby; Kilian en Lasswitz,
p. 224, text-fig. 1.
1925 Dufrenoyia justinae Hill; Burckhardt, p. 18, lam.
10 fig. 14y 15.
1925 Dufrenoyia texana Burckhardt, p. 20, lam. 9 figs.
2-15.
? 1938 Dufrenoyia texana Burckhardt; Riedel, p. 48,
lam. 8, figs. 15-19; lam.14 fig. 25.
1940 Dufrenoya justinae (Hill); Scott, lam. 60, figs. 7'y
8; lam. 62 fig.9; text-fig. 155.
1949 Dufrenoyia justinae (Hill); Humphrey, p. 122,
lam. 6 figs. 1-7; lam. 7 figs. 1-9.
1949 Dufrenoya bdsei Humphrey, p. 166, lam. 9, figs.
1-2.
1949 Dufrenoya mulatoensis Humphrey, p. 166, lam.
9, figs. 11-12.

Figura 31. Molde del holotipo de Dufrenoyia
justinae.

Vistas lateral yventral del molde del ejemplar UT
34831.

Escala:1cm.



1949

1956

Dufrenoyia justinae (Hill); Stoyanow, p. 124,
lam. 21, figs. 11-17.

Dufrenoyia texana Burckhardt; Burgl, p. 3, lam.
1 figs. 1 (a, b yc); lam. 2 figs. 1la-d, 2 y 4; lam.
3figs. 1, 2y4.

? 1960 Dufrenoyia justinae (Hill); Waitzman, lam. 3, figs

1963

1974

1974

1976

1976

1979

1989

8a-b.

Dufrenoyia justinae (Hill); Cantu-Chapa, p. 57,
lam. 4, fig. 6.

Dufrenoyia sp. cfr. justinae (Hill); Young, p. 178,
lam. 11, fig. 7, 9.

Dufrenoyia rebeccae Young, p. 196, lam. 8,
figs. 6, 7, 12, 13; text-figs. 4d, e, f, 5q.
Dufrenoyia justinae var. texana (Burgl); Cantu-
Chapa, p. 9, lam. 1, fig. 3.

Dufrenoyia aff. justinae (Hill); Cantu-Chapa,
lam. 1, fig. 11y 11a.

Dufrenoyia hansbuergli; Etayo-Serna, p. 61,
lam. 1, figs. 1,2 y 4.

Dufrenoyia justinae (Hill); Cantu-Chapa, lam. 1,
fig. 1.

? 1994 Dufrenoyia justinae (Hill); Martinez et al., p. 349,

lam. 3, fig. 5.

2000 Dufrenoyia justinae (Hill); Barragan, p. 102, lam.

2001

2004

2005
2008
2012
2013
non 2013
2015

2016

2016

Holotipo:

53, figs. 5y 10; lam. 54, figs. 1 y 12; lam. 55,
figs. 1y 6.

Dufrenoyia justinae (Hill); Barragan, p. 193, fig.
3 (1-6).

Dufrenoyia justinae (Hill); Bogdanova vy
Hoedemaeker, p. 205, lam. 16, figs. 6a-b; lam.
17, figs. 1-4; lam. 18, figs. 1-3; lam. 19, fig. la-
C.

Dufrenoyia justinae (Hill); Avila Licona, p. 29,
lam. 1, fig. 11; lam. 2, fig. 1.

Dufrenoyia justinae  (Hill); Barragan vy
Maurrasse, p. 149, fig. 3b-c, text-fig. 11N.
Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar et.
al., p. 334, figs. 2a-g.

Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar et.
al., p. 154, figs. 3b-j y 3n-o.

Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar et.
al., p. 154, figs. 3I-my 3q.

Dufrenoya justinae; Moreno-Bedmar et. al., p.
206, figs. 3a, g, k.

Dufrenoyia justinae (Hill); Zunun, p. 139, lam. 7,
figs. H1-3, J1-2, K1-2; lam. 8, figs. Al1-3, B1-2,
D1-2; lam. 9 figs. E1-3; lam. 10 figs. D1-2.
Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar y
Casados-Monroy, p. 461, figs. 2 Al1-2.

Por monotipia, el ejemplar figurado por Hill

(1893, p. 38, lam. 7, fig. 1) (BEG 1125); procedente de
Travis county, Texas, E.U.A, Formacion Travis Reak,
Aptiano. En esta tesis se figura un molde, que se obtuvo
previamente del holotipo UT 34831 (Figura 31), debido a
gue el holotipo se encuentra extraviado de las colecciones
del Bureau of Economic Geology de la Universidad de

Texas.




Material: Se colectaron un total de 39 ejemplares
fragmentarios preservados como moldes internos calizos,
sin deformar [BLL], con algin grado de deformacion
tectonica en el dominio plastico [ML], o ligeramente
aplastados [AT] numerados como: ML4-2, ML4-3, ML4-4,
ML4-11, ML4-12, ML4-16, ML4-17, ML-4-27, ML4-30, ML4-
33, ML4-44, ML4-47, ML4-51, ML4-54, BLL-1-31, BLL-1-
33, BLL-B-30, BLL-B-37, BLL-B-39, BLL-B-52, BLL-B-53,
BLL-B-54, BLL-B-58, BLL-C-99, GR4-18, GR5-9, GR-9-7,
AT-26-1, AT-34-5, AT-34-20, AT-34-24, AT-34-25, AT34-
32, AT-34-37, AT-34-43, AT-35-1, AT-35-19 y AT-38-22.
Diagnosis: Concha evoluta, y comprimida. Seccion de la
vuelta rectangular. Zona ventral plana, con fuerte cruce de
costillas desde etapas juveniles. Patrén de costulacion
regular.

Descripcion: La concha es evoluta y comprimida. La
seccion de la vuelta es rectangular con flancos ligeramente
convexos y zona ventral plana, formando pronunciados
angulos ventro-laterales agudos. La linea de sutura ha sido
reproducida por Scott, 1940 (Figura 32). La ornamentacion
se constituye de costillas robustas flexuosas, con las
primarias y las secundarias intercaladas en un patrén
bastante regular 1:1 [aunque en raras ocasiones pueden
seguirse dos costillas del mismo tipo], cada una
terminando en tubérculos ventrales poco conspicuos,
debido a que son opacados por el fuerte cruce de las
costillas a través la zona ventral. El cruce de las costillas
por la regién ventral, posee un trazado rectilineo y siempre
es evidente en individuos con diametros mayores a 21 mm
(Lam. 1, figs. B1-2 y D1-2). Las costillas secundarias son
igual de robustas que las primarias en el dltimo tercio del
flanco, y en los ejemplares de mayor tamafio ambos tipos
de costillas tienden a aumentar su grosor (Lam. 2, figs. E1-
3). Todas las costillas son igualmente prominentes y
equidistantes en la zona ventral, lo que da una apariencia
de rueda dentada a la vista de perfil de los individuos (Lam.
6, figs. C1, D1 y H1). La densidad de costulacion es baja
en ejemplares adultos y ligeramente mayor en estadios
juveniles (Lam. 6, figs. G, ). En algunos ejemplares
juveniles, con didmetros menores a 21 mm, se observan
dos filas de tubérculos en posicion flanco ventral. Algunos
ejemplares juveniles reportados en Humphrey, 1949 (e.g.
U.M. 24245) presentan un cruce ventral muy débil y
costillas bifurcadas en el flanco, a diAmetros menores a 8
mm.

Discusion: El estado de conservacion del holotipo dificulta
entender con precision a esta especie, no obstante,
autores como Scott (1940), Humphrey (1949) y Young
(1974) han contribuido a la caracterizacion de la misma. La
especie Dufrenoyia justinae se caracteriza porque a
didmetros mayores a 20 mm las costillas cruzan
fuertemente la regién ventral con un trazo rectilineo, siendo
esta la caracteristica que permite diferenciar faciimente a
este taxon de su forma hermana Dufrenoyia scotti. El
diametro de los ejemplares presenta un crecimiento
directamente proporcional a la robustez de las costillas en

Figura 32. Linea de sutura de Dufrenoyia justinae.
Tomada de Scott, 1940, p. 1024, fig. 155.

Figura 34. Holotipo de Dufrenoyia bései.
Vista lateral yventral del ejemplar UMMP 20197.
Escala: 2 cm.

Figura 33. Holotipo de Dufrenoyia mulatoensis.
Vista lateral yventral del ejemplar UMMP 23968.
Escala:2 cm.



la region ventral (e.g. lam. 6, fig. H). Otra caracteristica
diagnéstica es la densidad de costulaciéon baja y su patrén
regular [1:1], lo cual difiere de los patrones de costulacién
mas irregulares de Dufrenoyia scotti y Burckhardtites
nazasensis. La diferenciacion que hace Humphrey entre
esta especie y Dufrenoyia bosei (Figura 33) y Dufrenoyia
mulatoensis (Figura 34) con base en la presencia de
costillas bifurcadas y una costulacion mas fina,
respectivamente, parece ser insostenible. La bifurcacion
gue presenta el holotipo de Dufrenoyia btsei es solo
aparente, al haber una costilla secundaria que nace muy
cerca de una secundaria. La costulacion mas fina de
Dufrenoyia mulatoensis se encuentra contemplada en la
variacion poblacional de Dufrenoyia justinae. La zona
ventral es idéntica en las tres especies, y las diferencias
gue puedan existir en la forma del flanco, se deben mas
bien a deformaciones tectonicas dentro del dominio
plastico o la compactacion de los materiales antes de su
litificacion. Todo lo anterior justifica que ambos nombres se
enlisten aqui como sinénimos de Dufrenoyia justinae. En la
tabla 1 se expone la comparacion de algunos parametros,
donde se observa que la variacion de las dos especies
esta incluida en la variacion que presentan los hipotipos de
Dufrenoyia justinae.

Tabla 1. Algunos de los parametros de la concha que permiten comparar la
forma de la concha de las especies descritas por Humphrey. Valor calculado a
partirdelas medidas de los holotipos, provistas en el trabajo original de
Humphrey, 1949. IAE=indice de anchura de la vuelta. IAC=indice de anchura de

la concha IAO=indice de anchura umbilical. 1: D. mulatoensis 2: D. bései A-D:

Hipotipos de D. justinae.

1 2 A B C D

IAE 053 042 0.64 0.6 0.63 0.47
IAC 022 021 0.27 0.3 0.26 0.23
IAO 08 0.4 0.78 0.66 0.89 0.57

Distribuciéon geogréfica:

México: Durango, Coahuila, Nuevo Leén y Chihuahua.
Estados Unidos de América: Texas y Arizona.

Colombia: cordillera oriental.

Espafia: Aragon, Catalufia.

Distribucién cronoestratigréfica:

Parte alta del Aptiano inferior. Biozona Dufrenoyia justinae.

Dufrenoyia scotti Humphrey, 1949
Lam. 1, figs. C1-3, E1-2, G1-H3; Lam. 2, figs. Al-
D3, F1-J3; Lam. 3, figs. A1-C2, E1-F2; Lam. 4, figs.
Al-D2; Lam. 5, figs. A1-3, C1-3; Lam. 7, figs. A1-D2,
G1-2; Lam. 8, figs. C1-3; figs. 35-38. 42 B.

pars?1940 Dufrenoya aff. dufrenoyi (d’Orb.); Scott, p. 1027
lam. 61 figs. 7-8, lam. 62 figs. 3, 4.
* 1949 Dufrenoya scotti; Humphrey, p. 128, lam. 9, figs.
5-6.
1949 Dufrenoya duranguensis; Humphrey, p. 127,
lam 9, figs. 3-4.

Figura 35. Holotipo de Dufrenoyia scotti.
Vistalateral, vista ventral y vista frontal del ejemplar
BEG 534810. Escala grafica 2 cm.



1949 Dufrenoya stenzeli; Humphrey, p. 125, lam 8,
figs. 9-11.
1963 Dufrenoyia huastecensis Cantu-Chapa, p. 38,
lam 4, fig. 9.
1974 Dufrenoyia scotti Humphrey; Young p. 194, lam.
10, figs. 5, 6, p. 190, text-fig. Se.
pars 2000 Dufrenoyia dufrenoyi (d'Orbigny); Barragan p.
95, non lam. 52, figs. 8-13; lam. 52, fig. 14; lam.
53, fig. 1.
pars 2000 Dufrenoyia justinae (Hill); Barragan p. 102; non
lam. 53, Figs. 5-7, 9-10; lam. 53, fig. 8; non lam.
54, figs. 1-12; non lam. 55, figs. 1-6.
2000 Dufrenoyia scotti Humphrey; Barragan p. 108,
lam. 56, figs. 1-5.
pars 2001 Dufrenoyia justinae (Hill); Barragan p.193, fig. 3
(2); non fig. 3 (2-6).
2001 Dufrenoyia scotti Humphrey; Barragan p.193;
fig. 3 (11-13).
pars 2012 Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar et al.
p. 334, non fig. 2A-F; fig. 2G.
pars 2013 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Moreno- Bedmar et al. p. 154, fig. 3 A
non fig. 3 R-T.
pars 2013 Dufrenoyia justinae (Hill); Moreno-Bedmar et al.
p. 154; non fig. 3 B-K, O; fig. 3L, M, Q.
2016 Dufrenoyia scotti Humphrey; Zunun, p. 139,
lam. 7, figs. 11-2, L1-3; lam. 8, figs. C1-3, E1-2,
G1-H3; lam. 9, figs. A1-J3; lam. 10, figs. A1-C2,
E1-F2; lam. 11, figs. A1-D2; lam 12, figs. Al-3,
C1-3.
2016 Dufrenoyia scotti Humphrey; Moreno-Bedmar y
Casados-Monroy, p. 461, figs. 2 B1-2.

Holotipo: Por designacion original, el ejemplar figurado por
Scott (1940, p. 128; lam. 9, figs. 5, 6) (BEG 34810);
procedente de Parish, Louisiana. Obtenido de un nucleo, a
una profundidad en intervalo de 6202-6206ft, de Standard
Oil Fudicker, pozo No. 1, colectado en la parte baja de la
Formacién Glen Rose. El holotipo se ilustra en esta tesis
en la figura 35.

Material: Se colectaron un total de 137 ejemplares
preservados como moldes internos calizos sin deformar. El
material de Bella Union [131 ejemplares] en su mayoria es
fragmentario, pero se dispone de 5 moldes completos. El
material de EI Mulato [6 ejemplares] se encuentra
deformado. Los ejemplares fueron numerados como: BLL-
1-4, BLL-1-6, BLL-1-7, BLL-1-9, BLL-1-12, BLL-1-13, BLL-
1-15, BLL-1-16, BLL-1-18, BLL-1-20, BLL-1-22, BLL-1-23,
BLL-1-24, BLL-1-25, BLL-1-26, BLL-1-27, BLL-1-28, BLL-1-
29, BLL-1-30, BLL-1-32, BLL-B-1, BLL-B-2, BLL-B-3, BLL-
B-5, BLL-B-6, BLL- B-7, BLL-B-9, BLL-B-10, BLL-B-13,
BLL-B-14, BLL-B-15, BLL-B-19, BLL-B-22, BLL-B-23, BLL-
B-24, BLL-B-25, BLL- B-26, BLL-B-27, BLL-B-28, BLL-B-
31, BLL-B-32, BLL-B-33, BLL-B-34, BLL-B-35, BLL-B-36,
BLL-B-38, BLL-B-39, BLL-B-42, BLL-B-45, BLL-B-48, BLL-
B-50, BLL-B-51, BLL-B-54, BLL-B-56, BLL-B-57, BLL-B-59,
BLL-B-60, BLL-B-61, BLL-B-62, BLL-B-64, BLL-B-67, BLL-
B-68, BLL-2-2, BLL-2-3, BLL-2-4, BLL-2-5, BLL-2-6, BLL-2-




7, BLL-2-8, BLL-2-10, BLL-2-12, BLL-2-13, BLL-2-14, BLL-
2-15, BLL-2-16, BLL-2-20, BLL-2-21, BLL-2-22, BLL-2-24,
BLL-2-25, BLL-2-26, BLL-2-27, BLL-2-30, BLL-2-32, BLL-2-
36, BLL-2-47, BLL-C-1, BLL- C-2, BLL-C-6, BLL-C-9, BLL-
C-10, BLL-C-26, BLL-C-30, BLL-C-32, BLL-C-33, BLL-C-
34, BLL-C-35, BLL-C-36, BLL-C-39, BLL-C-40, BLL-C-42,
BLL-C-43, BLL-C-44, BLL-C-47, BLL-C-48, BLL-C-49, BLL-
C-50, BLL-C-52, BLL-C-53, BLL-C-55, BLL-C-58, BLL-C-
59, BLL-C-62, BLL-C-64, BLL-C-65, BLL-C-66, BLL-C-67,
BLL-C-68, BLL-C-69, BLL-C-72, BLL-C-73, BLL-C-75, BLL-
C-79, BLL-C-80, BLL-C-85, BLL-C-86, BLL-C-87, BLL-C-
88, BLL-C-94, BLL-C-95, BLL-C-96, BLL-C-100, BLL-C-
104, BLL-C-108, ML7-7, ML7-11, ML10-3, ML10-7, ML10-
13y ML10-14.

Diagnosis: Concha evoluta, discoidal y comprimida.
Seccion de la vuelta sub-elipsoidal, o dos veces mas alta
qgue ancha. Zona ventral truncada y delimitada por clavi.
Sin cruce de costillas en etapas juveniles. Patron de
costulacion irregular.

Descripcion: La concha se presenta de forma evoluta y
comprimida. La seccion de la vuelta va de elipsoidal a sub-
rectangular, con flancos ligeramente convexos, zona
ventral plana y angulos ventro-laterales prominentes. La
ornamentaciéon se constituye de costillas flexuosas
primarias y secundarias, las primeras nacen en la region
umbilical y presentan dos flexiones [la primera en el dltimo
tercio del flanco, y la segunda en la region media], y las
costillas secundarias entorno a la mitad del flanco
presentan sélo una flexion.

La densidad de costulacion es baja y, en general, las
costillas estan intercaladas en un patrén irregular que varia
entre 1:1 y 1:2 (Figura 36). En posicién flanco-ventral
presentan clavi o tubérculos que coinciden en posicién con
la terminacién de las costillas en posicion flanco-ventral,
esto genera dos hileras de clavi o tubérculos que delimitan
la zona ventral.

En los ejemplares que presentan didmetros menores a
70 mm las costillas no cruzan la region ventral y los clavi
son muy notorios, en contraste, en los individuos de mayor
didmetro, las costillas cruzan la region ventral (Lam. 4, fig.
A3 y Lam. 5, fig. C2). Como resultado del cruce de las
costillas, los clavi se vuelven menos notorios. En la
mayoria de los ejemplares con diametros menores a 28
mm, los espacios entre costillas se observan reducidos,
siendo la densidad de costulaciéon bastante elevada (Lam.
7, fig. Al-2).

Discusion:

La especie Dufrenoyia scotti presenta una morfologia
similar a Dufrenoyia justinae, pero con diferencias
importantes que permiten reconocerlas como dos especies
diferentes. La diferencia méas evidente se aprecia en la
zona ventral. En Dufrenoyia scotti las costillas no cruzan
por la region ventral en los individuos con diametros
menores a 70 mm, y son progresivamente mas marcadas
en individuos de mayor didmetro, ademéas de cruzar de
manera arqueada. Esto es un caracter plesiomoérfico dentro

Figura 36. Ejemplar de Dufrenoyia scotti.

Vistas laterales ydorsal del ejemplar UMMP 23960.
Escala: 2 cm.

Figura 37. Holotipo de Dufrenoyia stenzeli.
Vistas laterales, ventraly frontal del ejemplar UMMP 22540.
Escala:2 cm.

I

Figura 38. Holotipo de Dufrenoyia duranguensis.
Vistas lateralesydorsal del ejemplar UMMP 23972,
Escala:2 cm.



del género Dufrenoyia, pero es tipico del género
Deshayesites Kazansky 1914, el cual antecede en la
flogenia a Dufrenoyia. Las costillas secundarias en
Dufrenoyia scotti son mas robustas en los individuos mas
grandes, pero nunca son tan robustas como las costillas
primarias, lo que si ocurre en el caso de Dufrenoyia
justinae. Es de interés el ejemplar ML-7-11 debido a que
no presenta costillas secundarias, no obstante es atribuible
a la especie Dufrenoyia scotti por la presencia de
tubérculos muy desarrollados, region ventral plana, y baja
densidad de costulacion. La ausencia de costillas
secundarias, la robustez de las primarias y la
ornamentacion muy marcada, son indicativos de que se
trata de una microconcha senil de la especie. Otro caso de
interés ocurre en la comparaciéon de esta especie con las
descritas por Humphrey (1949), Dufrenoyia stenzeli (Figura
37), y Dufrenoyia duranguensis (Figura 38). Las
descripciones coinciden con lo observado en los holotipos:
seccion de la vuelta elipsoidal a sub-elipsoidal; zona
ventral plana con clavi pronunciados y angulo ventro-lateral
prominente. La ornamentacién en ambos casos consiste
en costillas primarias y secundarias flexuosas, naciendo al
inicio y a la mitad del flanco, respectivamente, y arregladas
de manera irregular, variando de 1:1 a 1:3 [en el Anexo 3
se presenta una comparacion detallada de la morfologia].
Se discuten las diferencias de estas especies con
Dufrenoyia justinae (Hill, 1893) y Dufrenoya aff. dufrenoyi
(d'Orb.), pero nunca entre ellas, por lo que no es posible
establecer diferencias significativas que justifiguen su
asignacion a tres especies diferentes. Debido a que fueron
descritas en el mismo trabajo, cualquiera de los tres
nombres pueden ser empleados como validos. Aqui se
enlistan como formas sinénimas de Dufrenoyia scotti
Humphrey, 1949 que es el nombre que ha sido mas usado
en la literatura. En la tabla 2 se presenta la comparacién de
algunos pardametros morfométricos, con la descripcion
correspondientes segun los intervalos establecidos por
Korn (2010).

Tabla 2. Algunos de los parametros de la concha que permiten comparar la
forma de la concha de las especies descritas por Humphrey. Valorcalculadoa
partirdelas medidasdelos holotipos, provistas en el trabajo original de
Humphrey, 1949. A: D. stenzeli, B: D. scotti, C: D. duranguensis. | AE= indice de
anchuradelavuelta. IAC=indice de anchura de la concha IAO=indice de
anchura umbilical.

A B C Descripcion

IAE 049 067 032 Compresion fuerte

IAC 021 028 0.14 Discoidal
IAO 062 0.77 0.62 Concha muy evoluta

Distribuciéon geogréfica:

Meéxico: Coahuila, Durango y Nuevo Leon.

Estados Unidos de América: Louisiana y Texas.
Distribucién cronoestratigrafica:

Aptiano inferior terminal. Biozona Dufrenoyia justinae.




Dufrenoyia sp.
Lam. 9, figs. A-K, M-O; Lam. 10, A-X.

2015 Dufrenoyia sp.; Moreno-Bedmar et al., p. 207,
fig. 3B, C, E, H, J; p. 208, fig. 4E; figs. 40, 42 D.

Material: se contd con un total de 26 ejemplares
preservados como moldes internos calizos sin deformar, y
numerados como IGM 9888, IGM 9889, IGM 9894, IGM
9896, IGM 9896, IGM 9902, IGM 9903, IGM 9904, IGM
9905, IGM 911, IGM 9912, IGM 9913, IGM 9931, IGM
9934, IGM 9937, IGM 9938, IGM 9939, IGM 9943, IGM
9945, IGM 9950, IGM 9951, IGM 9953, IGM 9958, IGM
9974, IGM 9984, IGM 9995.

Diagnosis: Concha evoluta y comprimida. Seccion de la
vuelta de rectangular con flancos convexos, tubérculos
prominentes y zona ventral plana. Patron de costulacion
regular.

Descripcion:

Concha evoluta y comprimida. Seccion de la vuelta
rectangular con flancos sutimente convexos y zona
ventral plana. La ornamentacién se constituye por costillas
y tubérculos: en los individuos menores a 20 mm se
presenta un patron 1:1 de costillas primarias y secundarias,
siendo las primarias robustas y yendo de flexuosas a
ligeramente flexuosas, y las secundarias por su parte
nacen en el dltimo tercio del flanco y tienden a ser igual de
robustas que las primarias (Lam. 9, figs. C1, E, F, H, |, K).
Cada una de las costillas termina en tubérculos ventrales
mas o0 menos protuberantes. Al superar los 20 mm de
didmetro ocurre un notable cambio en la ornamentacion.
Este consiste principalmente en el aumento del grosor y la
prominencia de las costillas, y la separacion entre estas,
ademas de que el trazado de la costilla se vuelve menos
flexuoso (Lam. 9, fig. H). Las costillas no suelen cruzar la
region ventral, dando como resultado una apariencia
ventral similar a la de Dufrenoyia scotti (Lam. 9, figs. C2, D,
G) pero con una densidad de costulacion semejante a la de
Dufrenoyia justinae (Lam. 9, figs. F, H, M).

Discusion:

Esta especie (Figuras 39-40) se caracteriza por la ausencia
generalizada de costillas secundarias, robustez costal con
tubérculos terminales y una region ventral plana en la que
no hay cruce de costillas; ademas de la evidente
diferenciacion morfolégica de los diferentes estadios,
evidenciada en el hecho conspicuo de que a medida que el
diametro de los ejemplares incrementa, la robustez de las
costillas en la region ventral aumenta
correspondientemente, y la forma de estas cambia. Tanto
la zona ventral libre de costillas, como la ausencia de
costillas secundarias, difieren totalmente de los patrones
de la ornamentacién de Dufrenoyia justinae, empero, la
apariencia general de ambas especies es similar, en
especial a lo referente a la forma, tamafo, densidad y
altura a la que nacen las costillas en el flanco. Otro aspecto
interesante a considerar es que la ornamentacion de la

—
Figura 39. Ejemplar de Dufrenoyia sp.
Vista lateral del ejemplar IGM 9889.
Escala grafica: 1 cm.

Figura 40. llustracion de la ornamentacion de
Dufrenoyia sp.

Vista lateral basada enel ejemplar IGM 9939.
Ilustracién original.

Escala grafica: 1 cm



poblacion de Dufrenoyia justinae encontrada en la misma
localidad que esta especie [Mina Texali] es un tanto disimil,
en especial en la forma y el trazado de las costillas, y un
patrén de costulacién no tan regular como suele ser tipico
en Dufrenoyia justinae (Lam. 9, fig. L).

Aungue esta especie no parece estar cercanamente
relacionada con Dufrenoyia scotti, su morfologia es un
importante indicativo del posible recorrido morfologico que
va desde el morfotipo del Ultimo ancestro comun de este
linaje [Dufrenoyia justinae + Dufrenoyia scotti] hasta la
morfologia promedio de las poblaciones de Dufrenoyia
scotti.

Distribucién geogréfica:

México: Puebla.

Distribucién cronoestratigréfica:

Aptiano inferior terminal. Biozona Dufrenoyia justinae.

Género Burckhardtites Humphrey, 1949

Especie tipo: Neocomites nazasensis; Burckhardt, 1925, p.
14, 1dm.3, fig. 4-7: por designacion original.

Burckhardtites nazasensis (Burckhardt, 1925)
Lam. 5, figs. B1-2, D1-2; Lam 6 figs. J1-2; Lam. 7, figs. E1-
F2, H1-3; Lam. 8, figs. A1-B2; text-figs. 41, 42 C.

* 1925 Neocomites nazasensis Burckhardt, p. 14, lam.
3, figs. 4-7.
1949 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Humphrey, p. 130, lam. 10, figs. 1-5.
1974 Burckhardtites palmensis Young, p. 198, lam.
10, figs. 1-4; text-figs. 4h, i.
1976 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt); Cantu-
Chapa, p. 9, lam. 1, fig. 1.
7?1982 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt); Renz,
p. 24, lam. 1, figs. 17a-b, 18.
1996 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt); Wright
et al., p. 273, fig. 211: 4a-b (=Humphrey, 1949,
lam. 10, figs. 4, 5).
2001 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Barragan, p. 194, fig. 4 (1-2).
2003 Burckhardtites cf. nazasensis (Burckhardt);
Méndez-Franco, p.54, lam. 5, fig. 1-3.
2008 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Barragany Maurrasse, p. 151, fig. 3d.
pars 2013 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Moreno-Bedmar et al., p. 153, figs. non 3A, 3R,
3S, non 3T, 4A-B.
2016 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt); Zunun,
p. 149, lam. 12, figs. B1-2, D1-3.
2016 Burckhardtites nazasensis (Burckhardt);
Moreno-Bedmar y Casados-Monroy, p. 461,
figs. 2 E1-3.

Holotipo: por monotipia, el ejemplar ilustrado por
Burckhardt (1925, p. 14, lam. 3, figs. 4-7) (IGM 1873);

Figura 41. Holotipo de Burckhardtites nazasensis.
Vistas laterales, yventrales del ejemplar IGM 1873.
Escala grafica 1 cm.



obtenido cerca del Rancho El Mulato, Rio Nazas, Durango,
Formacién La Pefia, en la parte alta del Aptiano inferior. El
holotipo se ilustra en esta tesis en la figura 41.

Material: se colectaron un total de 37 ejemplares. De Bella
Union un total de 7 ejemplares fragmentarios preservados
como moldes internos calizos sin deformar, numerados
como BLL-2-23, BLL-2-43, BLL-C-5, BLL-C-54, BLL-C-81,
BLL-C-83 y BLL-C-91. De El Mulato se recolectaron 17
ejemplares fragmentarios, numerados como ML-6-1, ML-
10-1, ML-10-4 — 6, ML-10-7 — 15, ML-10-17 y ML-12-1 — 2,
conservados como moldes internos calizos. Todos
juveniles. Algunos ejemplares muestran aplastamiento y
ligera deformacion tectonica. El material de Graceros esta
conservado como moldes internos calizos, en su mayoria
sin deformar. Se observaron un total de 12 ejemplares,
numerados como GR-20-10, GR-20-15, GR-20-18, GR-20-
39, GR-20-42, GR-20-44, GR-20-79, GR-20-84, GR-20-92,
GR-20-101, GR-20-103 y GR-20-105. Se contd, ademas,
con un ejemplar fragmentario de Agua del Toro,
preservado como molde interno calizo sin deformar, y
numerado como AT-38-35.

Diagnosis: Concha de evoluta a semi-involuta, y
comprimida. Seccion de la vuelta de rectangular a sub-
rectangular y region ventral plana sin cruce de costillas.
Patron de costulacion regular.

Descripcion: Concha comprimida, que va de evoluta a
semi-involuta, con seccion de la vuelta de rectangular a
sub-rectangular, siendo los flancos ligeramente convexos y
la region ventral plana. Los ejemplares presentan una alta
densidad de costulaciobn con un patron muy regular en
cada individuo, pero que entre individuos puede ir de 1:2 a
1:3. Las costillas secundarias nacen desde el primer tercio
del flanco hasta la mitad del flanco. Todas las costillas son
flexuosas, y presentan una fila de tubérculos muy
incipientes en posicion ventro-lateral. Lo comun es que la
costilla no cruce por la zona ventral, sin embargo en
algunos ejemplares, las costillas cruzan la region ventral
muy débilmente de manera recta. Para ejemplificar la
variacion de esta especie, se ilustraron ejemplares con:
alta costulacion (e.g. Lam. 7, figs. F, H; lam. 8, fig. A) y
otras con media o baja densidad de costulacion (e.g. lam.
6, fig. J; lam 7, fig. E).

Discusion: La alta densidad de costulacion y el patrén
mas bien irregular de costillas primarias y secundarias, son
unas de las caracteristicas que permiten identificar
faciimente a la especie Burckhardtites nazasensis. La
especie muestra ciertas similitudes con Dufrenoyia scotti,
como la regién ventral plana, y que las costillas no cruzan
por la region ventral, o si lo hacen, el cruce es muy tenue.
También presentan dos hileras de clavi que delimitan la
region ventral, pero son muy tenues en comparacion a los
gue presenta Dufrenoyia scotti. Es importante mencionar
gue la variacion poblacional en estas especies, y sobre
todo en Burckhardtites nazasensis, es muy grande. En
algunos niveles estratigraficos (e.g. Gr-20) se observan los
extremos en densidad de costulacion que presentan los

Figura 42. llustraciones de la ornamentacion de
las cuatro especies.

A) Dufrenoyia justinae B) Dufrenoyia scotti C)
Burckhardtites nazasensis D) Dufrenoyia sp.
Ilustracion original.

Escala grafica: 1 cm.



individuos de Burckhardtites nazasensis, incluso con la
presencia de formas muy semejantes a Dufrenoyia scotti.
Es interesante el hecho de que en estos niveles se observa
una sucesion de Dufrenoyia scotti a Burckhardtites
nazasensis de densidades de costulacion baja, media y
alta (Figura 42).

Distribucién geogréfica:

México: Durango, Coahuila y Nuevo Leon.

Distribucién  cronoestratigrafica:  Aptiano  inferior
terminal.

3.2. RESULTADOS ESTADISTICOS

3.2.1. Caracterizacion morfométrica
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Figura 44. Grado de compresion de las cuatro especies. Figura 43. Correlacion de lie [grado de involucién] con
1) Dufrenoyia justinae 2) Dufrenoyia scotti IAP con barras de 95% de confianza [en azul] efectuado
3) Burckhardtites nazasensis 4) Dufrenoyia sp. en Dufrenoyia justinae y Dufrenoyia sp. [en purpura].

En la Figura 43 se muestra el grado de compresion de la
concha de las diferentes especies, dado por el indice de
anchura de la vuelta IAE. Debido a la diferencia en la
ornamentacion de Dufrenoyia sp., sobre todo referente a la
ausencia general de costillas secundarias, solo se analizan
los parametros de IAP e lie al comparar esta especie con
la mas cercana, Dufrenoyia justinae. Se encontré que
existe una correlaciéon positiva [R*= 0.51; p=0.0001] entre
estas dos variables. De manera interesante, los individuos
de Dufrenoyia sp. se encuentran en la parte alta de la
grafica, con un mayor grado de involucion y, por tanto, un
valor de IAP méas grande (Figura 44). Es notable el hecho
de que la distribucion de los valores de Dufrenoyia sp.,
generalmente oscilan entre los valores extremos de
Dufrenoyia justinae.

Para apreciar la distribucion de los datos
morfométricos se realizé un andlisis de componentes
principales. Para favorecer la visualizacion de los mismos,
se optd por presentar un conjunto de estos, donde se
analizan pares de especies, lo que permite demarcar las
diferencias morfol6gicas de una manera mas clara. En el
primer analisis se comparan las morfologias conjuntas de
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Burckhardtites nazasensis y Dufrenoyia scotti. EI PCA
mostr6 que parte de la variacion observada en
Burckhardtites nazasensis esta contenida en la variacion
de Dufrenoyia scotti, como se muestra en la gréfica 3. Sin
embargo, el MANOVA indic6 que existen diferencias
significativas en la ornamentacion de ambos grupos
[p<0.0001, y lambda de Wilkins de 0.27], por lo que
podemos decir que mantienen su identidad como especies
separadas.

Los dos primeros componentes explican 84.86% de la
variacion. El PC1 [59.65%)] interactla positivamente con
todas las variables, y logra separar ambos grupos de mejor
manera, mientras que el PC2 [25.21%)] tiene una relaciéon
negativa con IAP, INS y con lie. Es importante notar que
tanto INS como ns explican un porcentaje muy bajo de la
variacion total observada, la cual estd concentrada
mayormente en IAP e IAS en el PC1l [ecuaciones
presentadas en pie de la Figura 45]; no obstante, se
pueden hacer consideraciones generales respecto a las
diferencias en la ornamentacion de ambas especies.
Burckhardtites nazasensis, en comparacion con Dufrenoyia
scotti, presenta un menor valor de patron de costulacion, lo
que indica un mayor nimero de costillas secundarias por
cada primaria, aunque el area cubierta por estas es menor
[IDS]. Las costillas son menos anchas y més largas [IAP,
IAS] las costillas primarias estan mas juntas entre si[lie], y
las costillas secundarias nacen mas abajo en el flanco
[INS].

También se compararon las morfologias conjuntas de
Dufrenoyia justinae y Dufrenoyia sp. EI PCA mostré que
parte de la variacion observada en Dufrenoyia sp. esta
contenida en la variacion de Dufrenoyia justinae, como se
muestra en la Figura 46. Sin embargo, el MANOVA arrojé
resultados atractivos, indicando que existen diferencias
significativas en la ornamentacion de ambos grupos

Figura 45. Analisis de Componentes Principales con
elipses de 95% de confianza, efectuado en
Burckhardtites nazasensis [en azul]l y Dufrenoyia scotti
[en purpural.

Los vectores del peso en la varianza dado porcada
variable se muestran en verde ynombrados con las
iniciales respectivasa cada indice. Las ecuaciones del peso
de las variables en cada componente son:

PC1: x= 0.57*IAP + 0.57*IAS + 0.040*INS + 0.25*IDS +
0.48*lie + 2.32E-01*ns

PC2: y= -0.039*IAP + 0.040*|AS - 0.063*INS + 0.84*IDS -
0.51*lie + 0.16*ns
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[p<0.0005, y lambda de Wilkins de 0.58], por lo que
podemos afirmar que hay una diferencia estadistica que
justifica la asignacion de estos morfotipos a una nueva
especie del género Dufrenoyia, tal como fue planteado por
Moreno-Bedmar et al. (2015). Ademas, en el presente
trabajo, se plantea que la evolucion de esta especie se dio
a través de un proceso heterocronico, idea que sera
discutida a detalle en el capitulo IV.

Con respecto a las diferencias morfolégicas
detectadas por el andlisis exploratorio [el PCA], se observa
gue los dos primeros componentes explican 80% de la
variacion, siendo bastante equitativa la distribucion de esta
variacion. El PC1 [47.087%] tiene una relacién negativa
con AP, INS e lie, mientras que el PC2 [32.914%)]
interactla positivamente con todas las variables; la
separacion mas satisfactoria de los grupos se logra al
combinar ambos componentes. Es importante notar que,
en este caso, el ns explica un porcentaje nulo de la
variacion total observada, la cual estd concentrada
mayormente en IAP e IAS en el PC1y PC2 [ecuaciones
presentadas en pie de Figura 46], esto se debe al patrén
de costulacion peculiar de Dufrenoyia sp.

De manera general se observa que el IAP de
Dufrenoyia sp., presenta un mayor valor en comparacion
con Dufrenoyia justinae, lo que concuerda con la
correlacion presentada en la Figura 44, y que también
indica un mayor grado de involucion. De la misma manera,
los valores de lie son mayores, sugiriendo mayor espacio
entre costillas, dado que estas son menos anchas y
ocupan un area menor en el flanco [menor densidad, o
IDS].

Se incluyd la comparacion de Dufrenoyia sp. con
Burckhardtites nazasensis y con Dufrenoyia scotti (Figura
47). Su comparacion es de importancia, al sefialar cambios

Figura 46. Analisis de Componentes Principales con
elipses de 95% de confianza, efectuado en
Dufrenoyia justinae [en negro] y Dufrenoyia scotti
[en rojo].

Los vectores del pesoenla varianza dado por cada
variable se muestranenverde y nombrados con las
iniciales respectivasa cadaindice. Las ecuaciones del
peso de las variables en cada componente son:

PC1: x=-0.30*|AP + 0.40*IAS - 0.344*INS + 0.68*IDS -
0.41*lie + O*ns

PC2: y= 0.47*IAP + 0.61*|AS + 0.115*INS + 0.25*IDS +
0.57*lie + 0*ns
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morfolégicos claves que podrian estar relacionados con
adaptaciones especfificas al medio ambiente en el que se
desarrollaron estas especies.

En el primero, los individuos de Dufrenoyia sp.
guedaron maéas distanciados de los individuos de
Burckhardtites nazasensis. Aunque las elipses de 95% de
confianza muestran un ligero solapamiento, como se
muestra en la Figura 47, el MANOVA indic6 que este
solapamiento no es significativo [p<0.0005, y lambda de
Wilkins de 0.32].

En términos de los valores arrojados por el PCA, se
tiene que los dos primeros componentes explican 85.83%
de la variacion total. EI PC1 separa muy bien a ambos
grupos [67.4%], y tiene una relacion positiva con casi
todos los indices, exceptuando al IDS, mientras que el PC2
[18.43%] interactia negativamente con INS e lie, vy
positivamente con todos los demas.

Es evidente que la mayor parte de la variacion esta
concentrada en IAP en el PCl y en el IDS en el PC2, lo
gue sefiala el mayor grosor de las costillas en Dufrenoyia
sp. Sin embargo, también se aprecia que la costulacion
mas fina de Burckhardtites nazasensis ocupa una mayor
area del flanco, evidenciado por una mayor densidad de
costulacion [IDS] y que en esta especie las costillas
secundarias nacen mas arriba en el flanco en comparacion
con Dufrenoyia sp. [INS]. En adicién, Dufrenoyia sp.
presenta un mayor espacio intercostal y un mayor grado de
involucion [lie]. Lo anterior es consistente con la
informacion que ha sido obtenida hasta el momento.

Por dltimo, con respecto a la parte de morfometria
tradicional, se presenta la comparacion de la morfologia
conjunta de Dufrenoyia scotti y Dufrenoyia sp. EI PCA

Figura 47. Andlisis de Componentes Principales
con elipses de 95% de confianza, efectuado en
Burckhardtites nazasensis [en azul] y Dufrenoyia
sp. [en rojo].

Los vectores del pesoenlavarianza dado por cada
variable se muestranen verde y nombrados con
las iniciales respectivas a cada indice. Las
ecuaciones del peso de las variables en cada
componente son:

PC1: x= 0.59*IAP + 0.47*IAS + 0.095*INS -
0.08*IDS + 0.63*lie

PC2: y= 0.097*IAP + 0.47*IAS - 0.25*INS +
0.77*IDS - 0.31*lie




sefiald que gran parte de la variacion observada en
Dufrenoyia sp. esta contenida en la variacion de
Dufrenoyia scotti, como se muestra en la Figura 48. No
obstante, el MANOVA indicé que existen diferencias
significativas en la ornamentacion de ambos grupos
[p<0.048, y lambda de Wilkins de 0.88]. La similitud
morfométrica de ambas especies es un hecho interesante
puesto que, como se menciond en la discusiéon de
Dufrenoyia sp. en el apartado anterior [3.1 Paleontologia
sistematica], la morfologia de Dufrenoyia sp. da pautas
sobre el posible recorrido morfolégico de este género.

Componente Principal 2
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Por parte de las diferencias morfologicas detectadas por el
PCA, se obtuvo que los dos primeros componentes
explican 91.14% de la variacion, siendo el PC1 un buen
separador de los grupos, explicando un 71.18% de la
variacion total. ElI PC1 tiene una relacion negativa
solamente con INS e lie, mientras que el PC2 [19.95%)]
interactia de manera negativa tanto con INS como con IDS
e lie. El peso de los indices en cada componente se
presenta un poco MAs equitativo que en los casos
anteriores, aunque si hay indices que dominan de manera
clara. El peso esta concentrado en IDS e IAS en el PCly
en lie e IAS en el PC2.

La interpretacion sugiere que la costulacion en
Dufrenoyia scotti es mas robusta y ocupa un area mayor
del flanco [IAP, IAS, IDS], mientras que Dufrenoyia sp.
cuenta con un mayor espacio intercostal y mayor grado de
involucién [lie], y las costillas nacen mas abajo en el flanco
[INS] aunque esta diferencia tiene poco peso en ambos
componentes, por lo que explica un porcentaje muy bajo
de la variacion total de la muestra.

La base de datos, con la numeracion de cada individuo
y sus respectivos valores de los indices utilizados para
estos andlisis, se presenta en el Anexo 4.

Figura 48. Analisis de Componentes Principales
con elipses de 95% de confianza, efectuado en
Dufrenoyia scotti [en morado] y Dufrenoyia sp.
[en rojo].

Los vectores del pesoenlavarianzadadoporcada
variable se muestranenverde ynombrados con las
iniciales respectivasa cadaindice. Las ecuaciones
del pesodelasvariablesencadacomponenteson:
PCl: x= 0.22*IAP + 0.36*IAS - 0.046*INS +
0.886*IDS - 0.17*lie

PC2: y= 0.30*IAP + 0.63*|AS - 0.12*INS - 0.212*IDS
- 0.668*lie




3.2.2. Morfometria geométrica

La otra parte de los resultados estadisticos corresponden
al uso de morfometria geométrica. En la figura 49 se puede
apreciar la configuracion de los landmarks, y la forma
consenso, mientras que en la figura 50 se muestra
graficamente, mediante una gradilla de deformacion, los
puntos que presentan mayor variacion.

La forma consenso no presenta sorpresa. Debido a la
naturaleza de la variacion en los puntos de maxima
inflexion, el promedio los ubica en la recta. Lo que si es
destacable, es la disposicion de los puntos con mayor y
menor variacion. Los puntos que indican el inicio del trazo
de las costillas [R1 y R8], muestran muy poca variacion. La
mayor variacién esta presente en los puntos R3 y R6, lo
gue se puede apreciar de manera cualitativa directamente
en los fosiles, y que podria tener algin significado
bioldgico. Por otro lado, la variacion de los puntos R4 y R5
esta influenciada en gran medida por la presencia o
ausencia de tubérculos.

Debido a la naturaleza de los datos [landmarks] el
PCA se puede interpretar de una forma mas directa, ya
gue a cada punto corresponde una morfologia particular.
En la Figura 51, se presenta el PCA, y un trazado de la
morfologia extrema de cada eje. Contrario a lo esperado, el
PCA aplicado a datos de morfometria geométrica, no
separa a los especimenes por especie, sino por
morfotipos.

Hacia el lado derecho de la gréfica se agrupan los
especimenes con mayor densidad de costulacion [i.e.
menor espacio intercostal]. Esta region de la gréfica esta
ocupada en su mayoria por individuos de Burckhardtites
nazasensis. Los individuos de Dufrenoyia scotti, por su
parte, estan concentrados en la region izquierda de la
grafica. En estos se observa una mayor distancia entre
costillas primarias, lo que coincide con el analisis
cualitativo de los especimenes: costulacion mas robusta, y
patron irregular de costillas secundarias. Por otro lado,
tanto Dufrenoyia sp. como Dufrenoyia justinae se
encuentran esparcidas en la grafica, aunque mostrando
una ligera tendencia al centro [Dufrenoyia sp.] y la region
superior izquierda [Dufrenoyia justinae].

Otro punto importante a considerar, es la distribucién
de los holotipos de las especies de Humphrey (1949),
Cantd Chapa (1963) y Young (1974). Dufrenoyia
mulatoensis, y Dufrenoyia bdsei aparecen cercanas, en la
parte superior derecha de la gréfica. A pesar de que el
morfotipo representado en esta region de la grafica se
asemeja a la morfologia de Burckhardtites nazasensis, sus
morfologias son similares a otros especimenes de

Figura 49. Configuraciéon de landmarks.

Los puntos de mayortamafio indican la forma
consenso, ylanube de puntosindicalavariacién

presente en cada uno de ellos.

Figura 50. Gradilla de deformacion.

Presenta de manera grafica los landmarks que

presentan mayorvariacion.
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Dufrenoyia justinae. En una situacion semejante se
encuentran los holotipos de Dufrenoyia duranguensis y
Dufrenoyia stenzeli, los cuales se encuentran en la parte
central inferior de la gréafica, cercanos a otros ejemplares
de Dufrenoyia scotti. Por su parte, el holotipo de
Dufrenoyia scotti se posiciona en la region de la gréafica
esperada para la morfologia de esta especie. Dufrenoyia
huastecensis se ubica cercana a la region de Dufrenoyia
scotti; Dufrenoyia rebeccae, en la regién central semeja
mucho la morfologia de Dufrenoyia justinae. Burckhardtites
palmensis, permanece indistinguible de la morfologia de
Burckhardtites nazasensis, aunque presenta un tamafo
mayor.

Figura 51. Analisis de Componentes Principales.
Los dos primeros componentes explican 70% del
total de la varianza. Se muestra Dufrenoyia
justinae [en negro], Dufrenoyia scotti [en morado],
Dufrenoyia sp. [en rojo] y Burckhardtites
nazasensis [en azul]. Seinduyenejemplares de las
especies de Burckhardt (1949), Cantti-Chapa
(1963) y Young (1974), los cuales estan indicados
con sus nombres en la grafica.

Las letras A-Dindican los morfotipos extremos de

cada region dela grafica.



3.3. BIOESTRATIGRAFIA

La biozona Dufrenoyia justinae (sensu Scott, 1940) se
define por la primera aparicion de Dufrenoyia justinae,
coincidiendo esta con la base de la Formacion La Pefia
(Cantt Chapa, 1976; Barragan, 2001, Barragan vy
Maurrasse, 2008; Moreno-Bedmar et al, 2012, 2013,
2015). El limite superior de la biozona Dufrenoyia justinae
esti dado por la biozona Caseyella aguilerae. En la parte
superior de la biozona Dufrenoyia justinae se encuentra la
sub-biozona Dufrenoyia scotti/Burckhardtites nazasensis,
definida por la primera y dultima aparicion de ambas
especies; estas comparten el limite superior de la biozona
Dufrenoyia justinae (Figura 52).

En cuanto a las particularidades de las secciones
estudiadas tenemos que, en el estrato 13 de El Mulato
[ML13], el limite superior de la biozona Dufrenoyia justinae
se encuentra bien delimitado por la suUperzona
Kazanskyella minima, la zona Caseyella aguilerae y la
subzona Gargaciceras? adkinsi. Por su parte Bella Union
es interesante por ser la primera seccion conocida en la
Formaciéon La Pefia que presenta un intervalo de mezcla
de las biozonas Dufrenoyia justinae y Kazanskyella minima
[limite Aptiano inferior/Aptiano superior] (Figura 53). Esta
condensacion es observada en el estrato C de esta
seccion, y fue propiciada por un lapso de baja
sedimentacion (Zunun, 2016).
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Figura 52. Comparacién de secciones bioestratigraficas.

El tama

fio de los circulos indica la abundancia de cada especie por estrato.
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Figura 53. Seccion estratigrafica de la localidad de Bella Unidn, en el estado de Coahuila.



IV.- DISCUSION

Los esfuerzos de esta tesis se centraron en la
caracterizacion morfométrica y taxonémica de un conjunto
particular de cuatro especies de Deshayesitidos. También,
se incluyeron especies de Dufrenoyia y Burckhardtites
descritas en los trabajos de Humphrey (1949), Cantd-
Chapa (1963) y Young (1974), las cuales se consideran
aqui como formas sinonimas de Dufrenoyia justinae
[=Dufrenoyia bosei, Dufrenoyia mulatoensis y Dufrenoyia
rebeccae], Dufrenoyia scotti [=Dufrenoyia stenzeli,
Dufrenoyia duranguensis y Dufrenoyia huastecensis] vy
Burckhardtites nazasensis [=Burckhardtites palmensis]. Lo
gue resume el nimero de especies de estudio a solo
cuatro: Dufrenoyia  justinae, Dufrenoyia  scaoitti,
Burckhardtites nazasensis y Dufrenoyia sp.

Se obtuvo como resultado, que estas especies
comparten rasgos similares, pero se diferencian como
poblaciones  estadisticas  distintas, al presentar
combinaciones de caracteres que las agrupa en taxa
cercanos, pero diferentes. Lo anterior nos permite decir
qgue las hipotesis de especie se sostuvieron tanto en el
analisis taxonémico como en el estadistico. En la
comparacion de las especies, el resultado obvio esperado
es que presenten caracteristicas morfométricas distintas.
Sin embargo, esta comparacién es importante, ya que
ayuda a establecer la magnitud de las diferencias.
Precisamente, esta es una ventaja que ofrece el PCA. Su
gran poder de visualizacién, permite detectar facilmente
algunos patrones morfolégicos poco evidentes, al reducir
una morfologia compleja, como la de los ammonites, a
Componentes Principales de facil interpretacion. También,
al implementar la herramienta de la morfometria
geométrica, se aumenta en mucho la capacidad de
discernir patrones entre las morfologias, ya que los puntos
graficados corresponden directamente con estas;
finalmente, estas tendencias cobran sentido al analizarse
bajo la luz de la bioestratigrafia, ya que esta provee una
direccion temporal a la muestra, ademas de permitir
inferencias paleobiolégicas, con ayuda del analisis de
facies sedimentarias provisto en la literatura (Barragan
2001; Barragan y Maurrasse, 2008; Moreno Bedmar et al.,
2015

A partir del analisis cualitativo de todos los ejemplares
disponibles, se pudieron detectar patrones de cambio en la
ornamentacion de las cuatro especies estudiadas. De



manera general, las flexiones en las costillas sobre los
flancos se tornan mas complejas: En Dufrenoyia justinae
las costillas son ligeramente biconvexas y las costillas
secundarias solo presentan una flexion; Dufrenoyia scotti
presenta una costulaciéon de morfologia intermedia; las
costillas primarias de Burckhardtites nazasensis son
notablemente biconvexas, e incluso se llegan a presentar
costillas secundarias con este caracter (Lam. 7, fig. H1). El
cruce de las costillas sobre la region ventral, es también un
caracter importante que delimita bien a las especies. Este
caracter parece que va siendo desplazado en la filogenia
de este grupo; desde Dufrenoyia justinae donde el cruce es
rectilineo y muy evidente, pasando por Dufrenoyia scotti,
donde el cruce es arqueado y ocurre en etapas posteriores
del desarrollo, hasta Dufrenoyia sp. y Burckhardtites
nazasensis donde el caracter no se observa en absoluto.
También hay que resaltar, que la totalidad de las conchas
de las cuatro especies son evolutas y comprimidas, pero
varian en el grado en que lo son, tendiendo un poco hacia
la involucion y depresion.

Aunado a lo anterior, el andlisis morfométrico permite
entender a detalle las diferencias entre las especies,
siendo los parametros mas importantes el indice de
anchura de las costillas primarias [IAP], el indice de
densidad de las costillas secundarias [IDS], y el indice de
espacio intercostal [lie]. Burckhardtites nazasensis, por
ejemplo, presenta una costulacion mucho mas estilizada y
densa, con una concha menos comprimida, evoluta y
costillas primarias méas delgadas [IAP], mayor numero de
costillas secundarias que nacen mas abajo en el flanco
[IDS e INS] y menor espacio intercostal [lie]. Dufrenoyia
scotti muestra gran variabilidad, tendiendo a presentar
valores intermedios entre Burckhardtites nazasensis y
Dufrenoyia justinae. Es destacable que a pesar de tener un
mayor valor de patron de costulacion, [i.e. un menor
nimero de costillas secundarias en relacion a las
primarias, algo mas cercano a 1:1] que Burckhardtites
nazasensis, muestra también mayores valores de IDS, esto
debido a que el mayor grosor de las costillas secundarias
ocupan una mayor superficie del espacio intercostal.
Dufrenoyia justinae, por su parte, se encuentra en el otro
extremo, con una concha relativamente mas involuta y una
costulacion méas robusta y densa. De la misma manera,
Dufrenoyia sp., comparte varias caracteristicas con
Dufrenoyia justinae, como el grosor de las costillas y una
concha ligeramente involuta, pero la densidad de la
costulacion es ciertamente menor, asi como su
correspondiente espacio intercostal. Estas diferencias
morfoloégicas parecen corresponderse con el medio




ambiente en el que se desarrolla cada especie, siendo
preferidas las costulaciones méas graciles en ambientes
mas profundos, permitiendo una natacion mas versatil, y el
acceso a diferentes niveles batimétricos, y por tanto
troficos, lo que puede desembocar una subsecuente
especiacion por diferenciacion de nicho (Ingram, 2011).

Muchas especies son resilientes a los cambios
ambientales, tendiendo a la migracién en lugar de la
diferenciacion de nicho (Gould, 1985), pero estas
fluctuaciones se vuelven relevantes en organismos que,
como los ammonites, son plasticos al cambio ambiental, y
donde el eustatismo puede proveer el camino para la
especiacion en muchos grupos (Jacobs et al., 1994; Vrba,
1995; Lehmann et al., 2015b). Los Deshayesitidos, por
ejemplo los géneros Dufrenoyia y Burckhardtites, dominan
la base de la Formacion La Pefa, que ha sido
caracterizada como un ambiente marino de plataforma
epicontinental externa proximal (Landra et al., 2000). En
esta formacion, los cambios de facies se correlacionan con
ciclos transgresivos-regresivos, y se correlacionan también
con cambios en la compresion de las conchas en
ammonites.

Representando a la Formacion La Pefia, en esta tesis,
estan las secciones de Bella Unién, El Mulato, y Agua del
Toro, asi como algunos niveles de Graceros. De la seccion
de Graceros, el nivel GR20 es de mucha importancia, al
contar con wuna gran cantidad de Burckhardtites
nazasensis, lo que permitié6 observar la alta variabilidad de
sus caracteres. Lo comun en Burckhardtites nazasensis es
tener un menor espacio intercostal y una costulacion mas
fina, en comparacion con Dufrenoyia scotti. Sin embargo,
estos caracteres llegan a presentarse de manera similar a
los de Dufrenoyia scotti. Hay, no obstante, una diferencia
importante, referida a la mayor compresion de la concha de
Burckhardtites nazasensis. Cabe resaltar que, de las
cuatro especies caracterizadas en esta tesis, Dufrenoyia
justinae es la que cuenta con una variacion mas grande en
la mayoria de sus caracteres. Tanto las caracteristicas de
la costulacion [i.e. ornamentacién], como la forma de la
concha [involucion y compresion] representan caracteres
de amplio espectro en esta especie, siendo el cruce de las
costillas por la regién ventral, el Unico caracter que
permanece, Vvirtualmente, en todos los ejemplares
conocidos de la especie. Y, exceptuando a la poblacion de
la seccion de Mina Texali, el patrén 1:1 también se
conserva bien en la especie. Lo anterior se muestra
evidente en ambos andlisis de morfometria, donde
Dufrenoyia justinae se distribuye ampliamente en el




morfoespacio de este grupo, y Burckhardtites nazasensis
tiene una distribucién un poco mas discreta.

Por otra parte, la localidad de Mina Texal, se
corresponde en edad con la Formacion San Juan Raya. El
analisis de microfacies efectuado en Mina Texali por
Moreno-Bedmar et al. (2015) corresponde con el esquema
de Fligel de microfacies estandar [SMF] tipo 9, sugiriendo
esto un ambiente de aguas neriticas someras [i.e. hasta
200 metros de profundidad]. Las litofacies y estructuras
sedimentarias preservadas en la seccion MT consisten
mayoritariamente de estratos finos depositados como
resultado de flujos turbiditicos, probablemente en la zona
exterior de un abanico submarino, correspondiente a la
facies méas profunda y distal de San Juan Raya.

En la seccion de Mina Texali se encuentran
especimenes de Dufrenoyia justinae en los estratos MT1-
MT3A; mientras que los especimenes de Dufrenoyia sp. se
distribuyen en los estratos MT2A-MT11. La poblacion de
Dufrenoyia justinae de esta seccion es interesante debido
a las diferencias que presenta con respecto a las
poblaciones de esta especie en las secciones de La Pefia.
Estas diferencias se centran en la forma y grosor de las
costillas; ademas, la poblacion de la seccion MT presenta
un patron de costulacion irregular, algo que no es tipico de
la especie. Estas morfologias atipicas podrian
corresponder a un micro efecto fundador, posterior a un
cuello de botella propiciado por el aislamiento de
poblaciones (Vrba, 1995; Lehmann et al., 2015a).

Por otro lado, Dufrenoyia sp. presenta, ya desde
estadios juveniles, los caracteres que son propios de
especimenes longevos de Dufrenoyia justinae, i.e. la
ausencia general de costulacion secundaria, tubérculos
pronunciados y cambio en la morfologia de las costillas,
siendo estas menos convexas, mas anchas y poco
prominentes. Dentro de estos cambios, y acorde con la
interpretacion palecambiental, también sucede que la
concha se vuelve mas compresa y mas evoluta. Lo inusual
de esta especie, es que estas caracteristicas son logradas
en las primeras vueltas de la concha, a partir de los 20 mm
de diametro; es decir, la morfologia del adulto de la
especie parental se recupera ya desde los estadios
juveniles, y el desarrollo continGa a partir de ahi,
produciendo una ornamentacion similar a la senil de la
especie precedente. Debido a la rapidez con que ocurren
estos cambios en la ontogenia de los especimenes, se
propone que el mecanismo heterocrénico involucrado es
una aceleracion peramorfica (Neige, 1999).




Muchos de los rasgos iterativos en ammonites son
respuestas hidrodindmicas al cambio del nivel del mar, por
lo que la evolucion de los ammonites se ve favorecida en
ambientes de mar epeiricos, donde las transgresiones y
regresiones periodicas aislan poblaciones de ammonites
(Bayer y McGhee, 1985). También pueden crearse
tendencias por el reemplazo ecoldgico de especies
cercanas que invaden el nicho de otra, en una de estas
cuencas aisladas. Esto es algo que parece estar
ocurriendo en Mina Texali, donde las poblaciones de
Dufrenoyia muestran tendencias propias, con respuestas
fenotipicas aparentemente independientes de lo que ocurre
de manera general con las demas poblaciones de este
género en el Atlantico Central, donde se han registrado
facies transgresivas.

Aqui es importante mencionar algunos aspectos de la
hidrostatica de las conchas de los ammonoideos. Tenemos
gue, en los cefalopodos, la flotabilidad, estabilidad y
orientacion en el agua, son productos predecibles tanto de
la geometria y grosor de la concha, como del tamafio de la
camara habitacion (Saunders y Shapiro, 1985). También el
coeficiente de arrastre determina en mucho las
propiedades hidrodinamicas, y este coeficiente cambia
respecto a la forma de la concha y las propiedades fisicas
del medio (Kummel y Lloyd, 1955; Chamberlain, 1976,
1981). Los ammonites con conchas mas comprimidas
tienden a ser nadadores mas lentos, al tener una mayor
superficie y coeficiente de arrastre (Jacobs et al., 1994). El
coeficiente de arrastre [Cd] esté en funcién del volumen de
la concha, densidad del agua [que depende de la
profundidad] y velocidad de la concha. La fricciobn de
arrastre es importante a numeros de Reynolds bajos [que
estan en funcién de la velocidad, direccion del flujo, y
viscosidad cinematica]. Por ende, las conchas mas
compresas se desempefiardn mejor en ambientes neriticos
de corrientes rapidas, cerca de la costa, donde la
compresion confiere estabilidad. Por su parte, las conchas
menos compresas, pueden resultar favorecidas en
ambientes donde se requiera nadar libremente en la
columna de agua. Es sabido que los -cefalopodos
conchudos nadan mas eficientemente a velocidades bajas
(Jacobs et al., 1994); por lo tanto, a menor velocidad, una
natacion mas energéticamente econdmica sera preferida
en ambientes quiescentes lejos de la costa; no obstante,
las especies tienen cierta libertad para responder de
manera distinta al mismo estimulo (Saunders y Shapiro,
1985; Jacobs et al.,, 1994). Esto evidentemente es
relevante para especies puramente benténicas, empero,




esta diferencia también puede ser muy importante para
especies nectdnicas en ambientes fluctuantes, como en las
cuencas gque se forman en los mares epicontinentales, en
donde la influencia del cambio en el nivel del mar
[eustatismo] es muy notoria. Con el eustatismo cambian las
propiedades fisicas de cada estrato batimétrico, por lo que
habrd una fuerte presion de seleccién sobre la forma de la
concha de los ammonites (Chamberlain, 1976, 1981,
Jacobs et al., 1994). Las conchas mé&s anchas vy
compresas, como es el caso de Dufrenoyia sp., permiten
un movimiento lento méas eficiente, por lo que se
encuentran favorecidas en ambientes de mayor energia
(Saunders y Shapiro, 1985).

Los patrones observados en los organismos se
apegan de alguna manera a las interpretaciones de los
andlisis de facies. Dufrenoyia sp. tiene un valor de
compresion mas grande que Dufrenoyia justinae, por lo
gue se espera un comportamiento mas benténico en un
ambiente quiescente. Por su parte, Dufrenoyia scotti y
Burckhardtites nazasensis tienen una mayor ocurrencia en
rocas con facies transgresivas, y muestran una morfologia
acorde, adaptada a un habito mas nectonico. Esta
transgresion es indicada por Moreno-Bedmar et al. (2012)
desde el inicio de la zona Dufrenoyia justinae. Es probable
gue tanto la morfologia de Dufrenoyia scotti como la de
Burckhardtites nazasensis hayan surgido como una
respuesta plastica al cambio ambiental, pero no queda
excluida la posibilidad de que también se trate de
desplazamiento de nicho, ya que estas especies tienden a
ser mas gréciles, con una mayor capacidad para
desplazarse por la columna de agua y una mayor
independencia del bentos.

Con respecto a la distribucion bioestratigrafica de las
especies estudiadas, esta se presenta con un patron
notable en la columna estratigrafica (figura 45). Tanto en El
Mulato como en Agua del Toro, los primeros registros
corresponden a Dufrenoyia justinae. Posteriormente,
aparecen simultaneos [EI Mulato] Dufrenoyia scotti y
Burckhardtites nazasensis, pero con relativa dominancia de
Burckhardtites nazasensis. Algo similar ocurre en Mina
Texali, en donde ambas especies de Dufrenoyia aparecen
juntas en varios estratos, y posteriormente domina la
presencia de Dufrenoyia sp. Este patrén sugiere un
reemplazo ecolégico de Dufrenoyia justinae por parte de
estas especies con conchas que responden mejor a las
nuevas condiciones ambientales.




V.- CONCLUSIONES

Combinar los andlisis de morfometria geométrica y
tradicional con el andlisis taxondmico y bioestratigrafico,
permiti6 demarcar a detalle las diferencias entre las cuatro
especies estudiadas. Estas diferencias se centran en la
estilizacion de la ornamentacion y la compresion e
involucion de la concha, factores que determinan en gran
medida el desempefio hidrodinamico. Dufrenoyia scotti y
Burckhardtites nazasensis aparecen, en estratos
posteriores a Dufrenoyia justinae, con morfologias
potencialmente nectonicas que permiten una natacién mas
agil, y por tanto mas aptas para habitar mares de mayor
profundidad. De manera interesante, estos cambios
coinciden con la transgresion marina ocurrida en el limite
Aptiano inferior/Aptiano superior. Por otro lado, en la
seccion de Mina Texali, en el estado de Puebla, se
observaron tendencias morfolégicas que no concuerdan
con lo que ocurre de manera general en la Provincia del
Atlantico Central. Por ejemplo, en la poblacion de
Dufrenoyia justinae presente en esta localidad, se
observan diferencias en la forma y grosor de las costillas,
asi como en la regularidad del patron de costulaciéon. Es
interesante el hecho de que la morfologia de esta
poblaciéon de Dufrenoyia justinae tiene grandes similitudes
con Dufrenoyia sp., especie que a su vez parece haberse
derivado de Dufrenoyia justinae a través de un proceso
heterocronico denominado como aceleracion peramorfica.
Adicionalmente, se incluyeron en el andlisis a varias
especies de Dufrenoyia y Burckhardtites descritas en los
trabajos de Humphrey (1949), Canti Chapa (1963) y
Young (1974), las cuales no muestran diferencias que
justifiquen su asignacion a especies diferentes, por lo que
son consideradas como sinonimias de Dufrenoyia justinae
[Dufrenoyia bosei, Dufrenoyia mulatoensis y Dufrenoyia
rebeccae], Dufrenoyia scotti [Dufrenoyia stenzeli,
Dufrenoyia duranguensis y Dufrenoyia huastecensis] y
Burckhardtites nazasensis [Burckhardtites palmensis].
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Lamina 1 -
88
Al-3: Dufrenoyia justinae, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-37.
B1-2: Dufrenoyia justinae, vistas lateral y ventral del ejemplar BLL-B-52.
C1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-42.
D1-2: Dufrenoyia justinae, vistas lateral y ventral del ejemplar BLL-B-53.
E1-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-B-57.
F1-2: Dufrenoyia sp., vistas lateral y ventral del ejemplar BLL-B-29.
G1-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-B-59.
H1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-60.

Escala grafica 1cm.



Lamina 1




Lamina 2

Al1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-1-9.
B1-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-1-28.
C1-3: Dufrenoyia scaotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-1-26.
D1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-25.
E1-3: Dufrenoyia justinae, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-1-33.
F1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-45.
G1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-2-2.
H1-2: Dufrenoyia scotti, vistas lateral y ventral del ejemplar BLL-2-7.

I1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-23.
J1-3: Dufrenoyia scaotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-67.

Escala grafica 1cm.




Lamina 2




Lamina 3

Al-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-2-5.
B1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B- 1.
C1-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-B-7.
D1-2: Dufrenoyia justinae, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-B-30.
E1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-31.
F1-2: Dufrenoyia scaotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-B-27.

Escala grafica 1cm.




Lamina 3




Lamina 4 «
Al-4: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventrales del ejemplar BLL-2-4.
B1-2: Dufrenoyia scotti, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-2-6.

C1-4: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventrales del ejemplar BLL-2-3.
D1-2: Dufrenoyia scotti, vistas lateral y ventral del ejemplar BLL-2-8.

Escala grafica 1cm.
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Lamina 5

Al1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-C-45.

B1-2: Burckhardtites nazasensis, vista lateral y ventral del ejemplar BLL-2- 43.
C1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-B-54.

D1-3: Burckhardtites nazasensis, vistas laterales y ventral del ejemplar BLL-2-23.

Escala grafica 2cm.



Lamina 5




Lamina 6

A: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar ML-4-7.

B1-3: Dufrenoyia justinae, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-4-10.
C1-3: Dufrenoyia justinae, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-4-17.
D1-2: Dufrenoyia justinae, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-4-26.
E: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar ML-4-32.

F: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar ML-4-44.

G: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar ML-4-31.

H1-2: Dufrenoyia justinae, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-4-27.

I: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar ML-4-38.

J1-2: Burckhardtites nazasensis, vistas laterales del ejemplar ML-6-1.

Escala gréfica 1cm.
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Lamina 7

Al-2: Dufrenoyia scotti, vistas laterales del ejemplar ML-7-7.

B1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-10-3.

C1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-10-7.

D1-2: Dufrenoyia scotti, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-10-13.

E1-2: Burckhardtites nazasensis, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-10-11.
F1-2: Burckhardtites nazasensis, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-12-7.
G1-2: Dufrenoyia scotti, vistas laterales del ejemplar ML-10-14.

H1-3: Burckhardtites nazasensis, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-12-14.

Escala grafica 1cm.




Lamina 7




Lamina 8 @
Al-3: Burckhardtites nazasensis, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-12-8.
B1-2: Burckhardtites nazasensis, vistas lateral y ventral del ejemplar ML-10-6.
C1-3: Dufrenoyia scotti, vistas laterales y ventral del ejemplar ML-7-11.

Escala grafica 1cm.
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Lamina 9

A: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9951

B: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9953
C1-2: Dufrenoyia sp., vista lateral y ventral del ejemplar IGM 9958
D: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10040

E: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9921

F: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9934

G: Dufrenoyia sp., vista ventral del ejemplar IGM 9935

H: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9954

l: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9938

J: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9931

K: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10036

L: Dufrenoyia justinae, vista lateral del ejemplar IGM 9846
M: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10042

N: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9904

O: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9902

Escala grafica 1cm.




Lamina 9




Lamina 10

A: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10042
B: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9889
C: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9894
D: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9911
E: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9979
F: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9939
G: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9948
H: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9937
I: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9995
J: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10009
K: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10013
L: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10036
. ufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9984

: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10043
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9875
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9892
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9893
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9899
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9903
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10010
. Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9998
: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 10001
W: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9913
X: Dufrenoyia sp., vista lateral del ejemplar IGM 9912
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Escala grafica 1cm.






Anexo 1

Los principales pardmetros morfométricos usados en ammonoideos.
Modificado de Korn, 2010y Klug et al., 2015

Parametro Ecuacién Término descriptivo Valor
Muy pequefio <25 mm
Pequerio 25 -50mm
Didametro maximo Dm Moderado 50 — 100 mm
Grande 100 — 200 mm
Muy grande >200 mm
Muy discoidal <0.35
Discoidal 0.35 -0.60
Formade la concha E/dm; Paquicénico 0.60 —0.85
indice de anchura Globular 0.85-1.10
de la concha (IAC) Formade huso >1.10
Compresion fuerte <0.50
Compresion ligera 0.50 - 1.00
Depresion ligera 1.00 - 1.50
E/H Depresién moderada 1.50 —2.00
indice de anchura Depresion fuerte 2.00 - 2.50
de la vuelta (IAE) Depresion muy fuerte 2.50 - 3.00
Depresion extrema >3.00
Muy angosto [involuta] <0.15
Angosto [subinvoluta] 0.15-0.30
O/H Moderado [subevoluta] 0.30 - 0.45
indice de anchura Ancho [evoluta] >0.45
umbilical (IAO)
Muy baja <1.50
Baja 150 -1.75
[dmy/dmy-H,)]? Moderada 1.75 - 2.00
Tasa de expansion Alta 2.00 - 2.25
de la vuelta (X) Muy alta 2.25-2.50
Extremadamente alta >2.50
Baja <0.15
H, — T./H; Moderada 0.15-0.30
Tasa de Alta 0.30 - 0.45
Solapamiento (Ts) Muy alta >0.45




Anexo 2

Resumen de las hipotesis y modelos evolutivos expuestos.

Modelos e Expositores Supuestos Patrén Escala
hipétesis evolutivo (Tier of time)
Van Valen, Los factores bidticos
Red Queen 1973; tienen mayor peso en la  Gradualismo Ecoldgica
Bell, 1982 evolucién. El ritmo del
cambio es constante.
Cambios ambientales
Court jester Barnosky, tienen mayor efecto. Estasis Geoldgica
2001 Puede haber evolucion
estacionaria.
Cambio mas dramético
Traffic light Vrba, 1995 cuando hay apertura de  Gradualismo Geoldgica
nichos.
Plus ¢ca La estasis morfolégica
change Sheldon, es la respuesta mas Estasis Geoldgica
1996 comun en ambientes
muy cambiantes.
Estasis Brett y Baird, Ecosistemas resilientes Estasis Geologica
coordinada 1995 por largos periodos de
tiempo.
Desequilibrio Grahamy  Extinciones masivas Estasis Catéstrofes
evolutivo Lundelieus  tienen un impacto infrecuentes
(1984) superlativo en la
evolucioén de los grupos.
Equilibrio Eldredgey  Evolucién estacionaria, Saltacional Catastrofes
puntuado Gould, 1972) patron dominante en la infrecuentes
evolucion de la biota.
Aplicable a
Raup, 1977; Introducido como modelo Cualquier cualquier
Random walk Hunt, 2004  nulo. patron es escala dentro
posible de un mismo
linaje
Gingerich, Todos los que
1993; se puedan
Random Walks Roopnarine, Random walk se incluye expresar a
and beyond 2001; como modelo ynocomo través de una Indistinta
Hunt, 2004, hipétesis nula. funcién de
2006 densidad de
probabilidad
Gould, 1985; Diferentes modelos son
Tiers of time Bennett, aplicables en diferentes Saltacional Todas
1990, 1997 escalas temporales




Descripciones basadas en las originales de Humphrey (1949).

Anexo 3

D. stenzeli D. scotti D. duranguensis
Forma de la concha Bastante evoluta Evoluta Evoluta
Discoidal Discoidal Discoidal

Seccion de la vuelta

Zona ventral

Ornamentacion

Muy comprimida

Alongada-
Elipsoidal
Mucho mas alta
que ancha [Sic].

Truncada
Angulo ventro-
lateral
prominente
delimitado por
clavi. El cruce de
las costillas no es
evidente,
presentandose
sélo un ligero
abultamiento
entre pares de
clavi apenas
visible.

Primarias
flexuosas
ampliamente
espaciadas y
secundarias mas
delgadas
naciendo a
alturas variables
en el flancoy
alternadas de
manera irregular,
en un patron
bastante variable
[1:1-1:2;
1:1-3:1]

Comprimida

Sub-elipsoidal

Mas de dos veces
mas alta que ancha
[Sic].

Truncada

Angulo ventro-lateral
prominente
delimitado por clavi.
Sin cruce de costillas,
o si lo hay, el cruce
es muy tenue,
tendiendo a ser
progresivamente
mas marcado a
medida que los
ejemplares crecen
[diametro].

Primarias flexuosas
ampliamente
espaciadas y
secundarias mas
delgadas naciendo a
alturas variables en el
flanco y alternadas de
manera irregular
[1:1-1:3]

Muy comprimida

Estrechamente
elipsoidal, casi
rectangular. Cerca de
tres veces mas alta
que ancha [Sic].

Truncada, estrechay
ligeramente convexa.
Angulo ventro-lateral
delimitado por clavi
Las costillas parecen
cruzar la zona ventral
entre pares de clavi
solo como pequefias
protuberancias
apenas perceptibles.

Primarias y
secundarias
falciformes [Sic]. Con
las secundarias
naciendo a alturas
variables en el flanco
y alternadas
regularmente [1:1]




Anexo 4
Base de datos con los valores de los indices empleados para el analisis de morfometria
tradicional. indice de Anchura de las costillas Primarias [IAP], indice de Anchura de las costillas
Secundarias [IAS], indice de Nacimiento de las costillas Secundarias [INS], indice de Densidad
de las costillas Secundarias [IDS], indice de inter-espacio o intercostal [lie], y nimero de
costillas secundarias por cada primaria [ns].

.

Especie Ndmero de IAP IAS INS IDS lie ns
ejemplar

Dufrenoyia justinae ML-4-27 0.1202 0.48128 | 0.273146 | 0.60937 | 0.347191 1
Dufrenoyia justinae AT-26-1 0.0993 0.23588 | 0.448057 | 0.38423 | 0.380758 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-54 0.1101 0.26635 [ 0.480898 | 0.48101 | 0.394382 1
Dufrenoyia justinae AT-34-5 0.0805 0.23239 | 0.415812 | 0.67692 | 0.239385 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-37 0.0887 0.32258 | 0.366869 | 0.61538 | 0.310650 1
Dufrenoyia justinae AT-38-22 0.1001 0.23877 | 0.415959 | 0.33913 | 0.392190 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-53 0.1783 0.37921 | 0.481081 0.6 0.486486 1
Dufrenoyia justinae GR-9-7 0.1289 0.30681 | 0.415094 | 0.76056 | 0.294811 1
Dufrenoyia justinae AT-34-24 0.1214 0.27 0.474383 | 0.54216 | 0.364326 1
Dufrenoyia justinae AT-34-37 0.1163 0.25 0.48 0.57894 | 0.327272 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-52 0.0886 0.19852 | 0.463633 | 0.42857 | 0.306818 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-39 0.1023 0.22641 | 0.346405 | 0.35820 | 0.297385 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-30 0.1264 0.23076 | 0.493670 | 0.60431 | 0.302441 1
Dufrenoyia justinae BLL-B-58 0.0836 0.29166 | 0.261818 | 0.77777 | 0.174545 1
Dufrenoyia justinae AT-34-25 0.1552 0.25609 [ 0.506172 | 0.36567 | 0.484126 1
Dufrenoyia justinae GR-4-18 0.1608 0.32374 | 0.513863 | 0.55045 | 0.468576 1
Dufrenoyia justinae AT-35-19 0.1002 0.20588 | 0.432203 | 0.80769 | 0.199152 1
Dufrenoyia justinae BLL-1-33 0.1458 0.26396 | 0.544072 | 0.58333 | 0.389817 1
Dufrenoyia justinae BLL-C-99 0.0968 0.22173 | 0.445736 | 0.41975 | 0.334302 1
Dufrenoyia justinae AT-34-43 0.0645 0.14378 | 0.530219 | 0.46835 | 0.239010 1
Dufrenoyia justinae ML-4-51 0.0537 0.22950 | 0.298045 0.7 0.166123 1
Dufrenoyia justinae AT-34-20 0.1557 0.34868 | 0.394463 | 0.37062 | 0.508650 1
Dufrenoyia justinae ML-4-11 0.1336 0.12456 | 0.529304 | 0.24242 | 0.337910 1
Dufrenoyia justinae GR-5-9 0.1396 0.28225 | 0.412416 | 0.25547 | 0.572062 1
Dufrenoyia justinae S/N1 0.1226 0.19565 | 0.459343 | 0.62686 | 0.233238 1
Dufrenoyia justinae BLL-1-31 0.1679 0.25257 [ 0.575098 | 0.54444 | 0.412055 1
Dufrenoyia justinae AT-35-1 0.1143 0.22321 | 0.519319 0.6944 0.282843 1
Dufrenoyia justinae S/N2 0.1751 0.37951 | 0.382488 | 0.66666 | 0.362903 1
Dufrenoyia justinae AT-34-32 0.1561 0.324 0.438596 | 0.38028 | 0.515789 1
Dufrenoyia justinae S/N 3 0.1585 0.30708 | 0.536997 | 0.64197 | 0.42177 1
Dufrenoyia justinae S/N 4 0.1113 0.97058 | 0.400422 | 1.72857 | 0.613490 1
Dufrenoyia justinae ML-4-47 0.1470 0.33593 | 0.434389 | 0.66153 | 0.366515 1
Dufrenoyia justinae ML-4-33 0.0983 0.20663 | 0.535519 | 0.27272 | 0.516393 1
Dufrenoyia justinae ML-4-3 0.1344 0.34210 [ 0.408602 | 0.45614 | 0.446236 1
Dufrenoyia justinae ML-4-2 0.0849 0.34090 [ 0.363207 | 0.57377 | 0.339622 1
Dufrenoyia justinae ML-4-17 0.1396 0.23684 | 0.426433 | 0.35064 | 0.389027 1
Dufrenoyia justinae ML-4-16 0.1021 0.21428 | 0.431918 | 0.26605 | 0.440425 1
Dufrenoyia justinae ML-4-44 0.1523 0.15789 | 0.526315 | 0.20618 | 0.486149 1
Dufrenoyia justinae ML-4-54 0.1536 0.21875 | 0.534521 | 0.35714 | 0.444320 1




Anexo 4 (continuacion)

Dufrenoyia justinae ML-4-12 0.1609 0.40151 | 0.448979 | 0.42741 | 0.602040 | 1
Dufrenoyia justinae ML-4-30 0.1690 0.32887 | 0.438967 | 0.66129 | 0.362676 1
Dufrenoyia justinae IGM 9957 0.1288 0.18515 | 0.783921 | 0.69755 | 0.353219 1
Dufrenoyia justinae IGM 9887 0.1744 0.1976 | 0.818069 | 0.51623 | 0.474871 1
Dufrenoyia scotti BLL-2-5 0.1225 0.21600 | 0.658407 | 0.46696 | 0.446779 | 0.5
Dufrenoyia scotti BLL-2-4 0.1778 0.24260 | 0.549891 | 0.35964 | 0.504338 1
Dufrenoyia scotti BLL-C-58 0.1576 0.20505 | 0.779562 | 0.43975 | 0.523357 1
Dufrenoyia scotti BLL-C-30 0.1460 0.27272 | 0.639248 0.325 0.710773 | 0.5
Dufrenoyia scotti BLL-C-30 0.1252 0.16723 | 0.833965 | 0.37984 | 0.506641 1
Dufrenoyia scotti BLL-C34 0.1450 0.22088 | 0.576388 | 0.37162 | 0.469907 1
Dufrenoyia scotti BLL-C-53 0.1378 0.23264 | 0.617612 | 0.40722 | 0.496523 | 0.5
Dufrenoyia scotti BLL-2-22 0.1995 0.31578 | 0.693430 | 0.45454 | 0.700729 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-25 0.1989 0.29856 | 0.754068 | 0.36888 | 0.835443 1
Dufrenoyia scotti BLL-C-50 0.1545 0.14052 | 0.695454 | 0.23626 | 0.511363 1
Dufrenoyia scotti BLL-2-15 0.1946 0.23674 | 0.751327 | 0.39411 | 0.629203 1
Dufrenoyia scotti BLL-2-42 0.1700 0.26623 | 0.86355 0.45555 | 0.734579 1
Dufrenoyia scotti BLL-1-28 0.1479 0.27319 | 0.642384 | 0.36054 | 0.662251 1
Dufrenoyia scotti BLL-2-3 0.2168 0.35714 | 0.752688 | 2.94117 | 0.360215 1
Dufrenoyia scotti BLL-C-32 0.2091 0.29591 0.75 1.31818 | 0.390306 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-23 0.1956 0.32046 | 0.629089 | 0.78436 | 0.458566 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-31 0.2087 0.20540 | 0.693217 | 1.31662 | 0.250533 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-45 0.1855 0.2351 | 0.786137 | 0.61860 | 0.483691 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-7 0.2157 0.26549 | 0.810005 | 0.87100 | 0.461950 | 1
Dufrenoyia scotti BLLB-27 0.1701 0.29514 | 0.611616 | 0.44310 | 0.587893 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-15 0.1528 0.3 0.505181 | 0.45882 | 0.481865 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-22 0.1658 0.24550 | 0.610975 | 0.45054 | 0.482926 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-9 0.1923 0.26315 | 0.676959 | 0.68493 | 0.438242 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-22 0.1180 0.2287 | 0.628062 | 0.62318 | 0.374164 | 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-15 0.1282 0.21090 | 0.556680 | 0.67441 | 0.291497 1
Dufrenoyia scotti BLL-2-25 0.2006 0.2483 | 0.721337 | 0.61983 | 0.468152 1
Dufrenoyia scotti BLL-B-38 0.3393 0.93902 | 0.441651 | 2.33333 | 0.592459 1
Dufrenoyia sp. IGM 9934 0.1879 0.2704 | 0.770535 | 0.40816 | 0.719043 1
Dufrenoyia sp. IGM 9938 0.1907 0.14123 | 0.754829 | 0.23409 | 0.562008 1
Dufrenoyia sp. IGM 9984 0.1669 0.23104 | 0.763792 | 0.70085 | 0.428263 1
Dufrenoyia sp. IGM 9913 0.1634 0.25237 | 0.668113 | 0.37083 | 0.623309 1
Dufrenoyia sp. IGM 9912 0.1454 0.21776 | 0.593187 | 0.34506 | 0.50353 1
Dufrenoyia sp. IGM 9903 0.1505 0.23653 | 0.786899 | 0.51015 | 0.550978 1
Dufrenoyia sp. IGM 9902 0.1296 0.16038 | 0.785341 | 0.46818 | 0.394994 | 1
Burckhardtites nazasensis GR-20-103 0.0821 0.15785 | 0.524587 | 0.6437 | 0.211443 1
Burckhardtites nazasensis ML-12-8 0.0738 0.2133 | 0.333579 | 0.67757 | 0.176239 1
Burckhardtites nazasensis GR-20-84 0.046216 | 0.06538 | 0.566675 | 0.45872 | 0.117831 | 0.3
Burckhardtites nazasensis GR-20-101 0.0708 0.11607 | 0.506855 | 0.37729 | 0.214769 | 0.5
Burckhardtites nazasensis GR-20-105 0.1091 0.15178 | 0.777569 | 0.66942 | 0.294317 1
Burckhardtites nazasensis GR-20-44 0.0864 0.15705 | 0.641666 | 0.66845 | 0.251530




Anexo 4 (continuacion)

Burckhardtites nazasensis BLL-2-43 0.0452 0.0609 0.720835 | 0.32458 0.17918 | 0.5
Burckhardtites nazasensis GR-20-79 0.0691 0.10166 | 0.61475 0.51759 | 0.18325 1
Burckhardtites nazasensis GR-20-15 0.0850 0.16019 | 0.503106 | 0.45106 | 0.25927 | 0.5
Burckhardtites nazasensis ML-10-7 0.0956 0.13660 | 0.705336 | 0.67605 | 0.238875
Burckhardtites nazasensis GR-20-92 0.0561 0.10973 | 0.585130 | 0.53955 | 0.183215
Burckhardtites nazasensis GR-20-42 0.0789 0.12751 | 0.582638 | 0.49946 | 0.223042 | 0.5
Burckhardtites nazasensis GR-20-72 0.0546 0.10191 | 0.695402 | 0.52191 | 0.206672 | 0.5
Burckhardtites nazasensis GR-20-43 0.1008 0.09090 | 0.970036 | 0.50121 | 0.264129 1
Burckhardtites nazasensis BLL-2-7 0.0985 0.23305 | 0.301624 | 0.34573 | 0.273618 1
Burckhardtites nazasensis BLL-1-26 0.1150 0.19391 | 0.575475 | 0.61648 | 0.292603 1
Burckhardtites nazasensis BII-C-45 0.1458 0.17078 | 0.747538 | 0.83333 | 0.280865 | 1
Burckhardtites nazasensis BLL-2-23 0.0701 0.12663 [ 0.598684 | 0.73333 | 0.179197 1
Burckhardtites nazasensis AT-38-35 0.175 0.21111 | 0.613636 | 0.59375 | 0.347727 1
Burckhardtites nazasensis GR-20-31 0.0817 0.135 0.669144 | 0.27457 | 0.419330 | 0.3
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