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RESUMEN

El tipo de fijacién al sustrato de los Braquiépodos Articulados tuve, antafio, ‘gran valor
sistematico. La cementacién, en concreto, ha sido considerada generalmente, como exclusiva del
orden Strophomenida. En este trabajo se compendian las observaciones mas recientes mostrando que,
grupos cementantes como Thecideidina y Thecospiracea, son mas bien terebratilidos o espiriféridos
modificados, mientras que los Davidsoniidae deben ser reasignados al orden Spiriferida.

Se senala, por primera vez, el desarrollo del habito cementante en un miembro de la familia
Leptaenidae, el género Leptaenomendax n. gen., cuya descripcién, asi como la de su especie-tipo, L.
chaconae n. sp., se aborda al final del trabajo.

ABSTRACT

The attachment of Articulate Brachiopods had a great systematic value long ago. The cementa-
tion, specifically, has been regarded for the most part, as exclusive of the orden Strophomenida. This
paper summarizes recent data showing that cemented groups as Thecideidina and Thecospiracea, are
rather modified terebratulids or spiriferids, whereas Davidsoniidae must be reassigned to the order
Spiriferida.

Development of cementation is shown for the first time in a leptaenid genus, Leptaenomendax
n. gen. which is described, as well as its type-species L. chaconae n. sp.

Los Braquiépodos Articulados constituyen un grupo zoolégico peculiar,
cuya evolucién parece haberse producido de forma criptica, a nivel de categorias
taxonémicas superiores. La mayoria de caracteres aparecen, en general, recom-
binados de tal manera que, muy pocos de ellos, pueden singularizarse como
diagndsticos de taxones de rango elevado, ordinal y subordinal sobre todo.

La historia de la sistematica del grupo, sin embargo, se encuentra jalonada
por numerosos ensayos impregnados de supuestos de exclusividad de ciertos
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caracteres que, a la postre, se revelaron como insuficientes para establecer una
clasificaciéon natural.

Por ejemplo, el tipo de fijacion al sustrato, deducido de la conformacién de
la regién peduncular o de la presencia de érganos esqueléticos o senales pertene-
cientes a sistemas menos ortodoxos, en los organismos f6siles, ha tenido una gran
relevancia en clasificaciones antiguas. Algunas modalidades, como la cementa-
cidén, figuran ain entre los caracteres mas generalmente considerados, entre los
Braquiépodos Articulados, como criterios ordinales de valor absoluto.

Los Braquiépodos, después de una fase larvaria de vida libre, nadadora, se
adosan a un cuerpo soportante de naturaleza variada: sedimentos, objetos, masas
rocosas del fondo u otros organismos.

La cementacién, en concreto, consiste en la fijacién, parcial o total, de la
valva peduncular del animal a un sustrato adecuado, mediante secrecién de
sustancias aglutinantes. El medio cementante de los organismos fésiles, de
acuerdo con WIiLLIAMS (1973), debia tener una composicién similar al de la
pelicula de mucopolisaciridos que recubre el periostraco de los Braquiépodos
actuales y que constituye el cemento orgianico mediante el cual se fijan los
representantes vivientes del Inarticulado Crania y, probablemente, del Articulado
Thecidellina.

Cuando, por cualquier razon, el organismo es separado de su soporte, el
drea de cementacién aparece como una superficie irregular, sin la ornamentacién
propia del resto de la concha. Cicatrices similares, en conchas {dsiles, permiten
deducir el habito cementante de los organismos correspondientes.

Hasta hoy, el fenémeno de la cementacién habia sido puesto claramente de
manifiesto, dentro de los Braquiépodos Articulados, en representantes de Strop-
homenidina, Orthotetidina, Productidina, Oldhaminidina, asi como en Thecidei-
dina, Thecospiracea y Davidsoniidae, cuya situacién sistemdtica discutiremos
mas adelante.

Nuestras propias observaciones, permiten incluir la familia Leptaenidae,
uno de cuyos miembros, Leptaenomendax n. gen., descrito mds adelante, se
cementaba por el umbo ventral a otros cuerpos, principalmente colonias de
Briozoos fistulipéridos y fenestélidos (Lam. 1, Figs. 1-10).

Todos los taxones resenados fueron clasicamente considerados, y aun lo
son por muchos autores como Rubpwick (1968, 1970) y Cowen & Rupwick (1967),
como pertenecientes al orden Strophomenida. En este supuesto, la cementacién
apareceria como caricter diagnéstico de dicho grupo.

Sin embargo, en el caso de los Thecideidina, Thecospiracea y Davidsonii-
dae, se ha acumulado, en los tltimos tiempos, informacién de gran importancia,
tendente a establecer su parentesco con érdenes diferentes de Strophomenida.
Asi, los trabajos de WiLLiams (1968, 1973) y MacKinnon (1974), sobre todo,
muestran que la microestructura de la concha, la conformacién del cardinalio y el
tipo de braquidio y denticién de los dos primeros taxones mencionados, son
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caracteres més propiamente espiriféridos o terebratilidos que estrofoménidos.
Los seudopuntos desarrollados en formas de ambos grupos, difieren de los tipicos
seudopuntos estrofoménidos, en su cardcter impersistente y textura, siendo, en
cambio, estrechamente comparables con los de Cadomella (Spiriferida) y otros
koninckindceos, y con los del terebratilido actual Megerlia (WILLIAMS, ops. cits.;
BrunToN & MacKinnon, 1972).

La afirmacién de Bakgr (1970, p. 90) de que, al menos, el thecideidino
Moorellina dispuso de un foramen supraapical, en el extremo de un tubo pedun-
cular (pedicle sheath), se contradice con la manifestacion posterior del mismo
autor, de que dicha estructura cerraba, en principio, el deltirio. Un foramen de
este tipo seria mas bien transapical, como el de la mayoria de terebratilidos y
muchos espiriféridos.

El desarrollo de cobertura deltirial completa, en Thecideidina y Thecospi-
racea, es interpretable como consecuencia directa de la atrofia del pedinculo
ante la adquisicién de otro tipo de fijacién al sustrato. Esta respuesta fisiologica
se registra, no s6lo en Strophomenida, sino también en espiriféridos como Theco-
cyrtella y en otros grupos.

En estas condiciones, el caricter cementante de dichos grupos seria el
tinico obstdculo importante que se opondria a su remocién de los Strophomenida.
La cementacién, empero, no es un fenémeno exclusivo de los Braquiépodos
Articulados, puesto que se produce también, por ejemplo, en los Inarticulados y
en los Lamelibranquios. Por ello, parece mas légico aceptar que pudo evolucionar
en otros grupos de Articulados que oponerlo, como cardcter estrofoménido preva-
leciente, a la gran masa de evidencias morfolégicas y estructurales que sefialan
otras afinidades.

Los Davidsoniidae constituyen un caso similar al de los anteriores, aunque
ha sido tratado de manera algo diferente.

La familia, como visualizada por HavLicek (1965) y WiLLiams (1965), com-
prendia los géneros Davidsonia, Biconostrophia y Prodavidsonia, cuyo caréacter
mds llamativo es'la posesidon de sendos conos calcareos surcados espiralmente, en
la valva ventral.

Los autores referidos, incluyeron el grupo dentro de los Strophomenida,
basdndose WILLIAMS (op. cit.), aparentemente, en la supuesta estructura seudo-
puntuada de la concha y posesiéon de seudodeltidio de los géneros considerados,
as{ como en el habito cementante de Davidsonia.

El descubrimiento en Carinatina de conos calcareos, similares a los de los
Davidsoniidae, realizado por JoHNSON & Boucort (1972), y la evidencia de que
Biconostrophia y Prodavidsonia tenian estructura impuntuada, cobertura deltirial
con sutura media, foramen apical y cardinalio no estrofoménido, condujo a dichos
autores a proponer una clasificacién radicalmente diferente. En ella, Biconos-
trophia y Prodavidsonia eran removidos de los Davidsoniidae integrando, junto
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con Carinatina y otros géneros, el nicleo principal de la subfamilia Carinatini-
nae, dentro del orden Spiriferida (Lam. 1, Figs. 11-19).

Jounson (1973, 1975), completando sus observaciones sobre los origenes,
evolucién y relaciones de las anteriores formas, concluyé proponiendo la super-
familia Carinatinacea, constituida por Carinatinidae y Notanopliidae. Carinatini-
dae comprendiendo, a su vez, dos subfamilias, Carinatininae, con la misma
composicién genérica supuesta por JOHNSON & Boucor (1972), salvo Gracianella y
Dnestrina que formarian la otra subfamilia del grupo, Gracianellinae.

Las razones por las cuales, los autores referidos no osaron trasladar la
totalidad de los Davidsoniidae al orden Spiriferida radican, en nuestra opinion, en
el cardcter cementante de Davidsonia, asi como en el desconocimiento de la
estructura de la concha y tipo de érganos deltidiales de dicho género.

Nuestras observaciones evidencian que Davidsonia verneuili posee cober-
tura deltirial con una clara sutura media (Lam. 1, Figs. 18-19), la cual se paten-
tiza, igualmente, en las figuraciones de dicha especie y de D. bouchardiana
debidas a Koninck (1853) y en las de WiLLIaMS (1965, fig. 262) y HavLICEK (1967,
pls. 49, 51, fig. text. 88A). Este tipo de cobertura deltirial no es otra cosa que un
deltidio, cuya génesis y estructura difiere sensiblemente de la del seudodeltidio
de los Strophomenida. La desaparicién del foramen peduncular seria, igual que
en el caso de Thecideidina y Thecospiracea, una consecuencia directa de la
adopcién del habito cementante.

Por otra parte, los estudios preliminares que realizamos sobre la estructura
de la concha de Davidsonia, parecen indicar que es impuntuada.

Anadiendo a los datos anteriores, la presencia en Davidsonia de un bra-
quidio espiralado, que se acomoda a los conos calcareos de la valva ventral
(GARCIA-ALCALDE, 1973), la ausencia de un drea perideltidial, como la que caracte-
riza a todos los Strophomenida «davidsonidceos» primitivos, la denticién cirtoma-
todonta y la esencial similitud del resto de caracteres internos, con los de
Biconostrophia y Prodavidsonia, parece incuestionable que los tres géneros de-
ben tener un destino comin.

Esto significa que todos los Davidsoniidae deben ser reasignados al orden
Spiriferida y, por tanto, que la cementacién evolucioné en 6rdenes diferentes de
Strophomenida. Las conclusiones de WiLLiams (1968, 1973) y MacKinnon (1974),
respecto al origen de Thecideidina y Thecospiracea, y las de JoHNsoN & Boucor
(1972) y las nuestras propias, sobre el de Davidsoniidae, se apoyan, en este
contexto, mutua e indirectamente.

Estas observaciones provocan cambios sistemdticos importantes que con-
viene puntualizar.

En primer lugar, la exclusién de Davidsoniidae del orden Strophomenida,
obliga a utilizar otro nombre superfamiliar para los taxones estrofoménidos rela-
cionados, hasta ahora, con dicha familia. Por ello, aceptando en parte, la clasifi-
caciéon de CooPER & GRANT (1974), proponemos como nombre superfamiliar substi-

254



tutivo, el de Chilidiopsacea, por ser Chilidiopsidae Boucor, 1959, la familia valida
mds antigua de dicho grupo.

En segundo lugar, la incorporacién de Davidsoniidae a Carinatinacea sensu
JounsoN, 1975, entrafia el cambio de este Gltimo nombre por el de Davidsoniacea,
de acuerdo con el articulo 23, del Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolé-
gica.

SISTEMATICA
Por J. L. GARCIA-ALCALDE
Leptaenidae HaLL & CLARKE, 1894

Leptaenomendax n. gen.

Especietipo. L. chaconae n. sp. Emsiense Superior, Cordillera
Cantébrica (NO de Espafia).

Diagnéstico. Conchas lepteniformes, asimétricas, cementadas por
el umbo ventral a otros cuerpos. Ornamentacién irregular, rugosa y costulada.
Seudodeltidio mucho mas alto que el quilidio. Foramen peduncular persistente a
través de la ontogenia. Interior de ambas valvas similar al de Leptagonia McCoy.

Discusié6n. Leptaenomendax difiere del resto de Leptaenidae, en su
habito cementante. Algunos géneros de Leptaenoideidae WiLL1AMS, 1953, presen-
tan un tipo de fijacién similar, pero difieren profundamente de Leptaenomendax
en su morfologia externa e interna.

Especies asignadas. Sélola especie tipo.

Leptaenomendax chaconae n. sp.

Lam. 1. Figs. 1-10

Derivatio nominis. Dedicada a M. L. Martinez-Chacén.

Material. Holotipo DPO 431 (Ldm. 1. Figs. 1-3) y cerca de 200 paratipos, procedentes del
estrato y localidad tipicos, depositados en la Coleccién del Departamento de Paleontologia de Oviedo.
Los paratipos DPO 432, 433, 477, 6259 y 6260 son también figurados.

Estrato y localidad tipicos. Paquete de calizas margosas del tercio superior
del Grupo La Vid (Emsiense Superior), unos 50 m por debajo del contacto con la Fm. Santa Lucia,
cerca de la Iglesia del pueblo de Colle (Sabero, prov. de Leén), Coordenadas en el Mapa Topografico
del Instituto Geogréfico y Catastral de Espafia. E. 1 : 50.000, Hoja n.® 104 (Bofiar). x = 1933’45, y =
42°50°33".

Descripcién. Conchas asimétricas, transversas, pequeiias, bicon-
vexas a concavoconvexas, fuertemente geniculadas en direccién dorsal. Superfi-
cie de ambas valvas cubierta de depresiones. Ornamentacién a base de arrugas
concéntricas irregulares, en nimero de 8-10 en la regién media de la concha,
esirias de crecimiento y céstulas radiales finas, bifurcantes y sinuosas.
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Disco ventral suavemente convexo, con regién umbonal deprimida o apla-
nada, debido a la presencia de una cicatriz de cementacion de bordes irregulares,
mds o menos extensa (Lam. 1, Figs. 7, 9).

Interarea ventral alta, apsaclina. Seudodeltidio convexo, cubriendo todo el
deltirio. Foramen apical, circular y pequeiio.

Disco dorsal convexo en la regién umbonal, aplanado o algo céncavo en el
resto de la superficie. Generalmente presenta un pliegue medio irregular que se
continia en la cola, complementado por una depresién media en la cola ventral.

Interarea dorsal casi linear, anaclina. Quilidio convexo, 3-5 veces mads
bajo que el seudodeltidio.

Dientes cardinales fuertes, crenulados. Lamelas dentales largas, con bases
arqueadas, delimitando una plataforma muscular elevada, subpentagonal, que
ocupa casi la mitad de la longitud del disco, apoyada en un corto septo medio
(Lam. 1, Figs. 4, 8). Campo muscular dividido por un miofragma al que se adosan
las huellas lanceoladas, largas y estrechas de los aductores. Huellas de los
diductores semicirculares, surcadas por finas elevaciones radiales, limitando late-
ralmente las huellas de los aductores, pero situadas en un plano inferior.

Reborde subperiférico ventral, ancho y redondeado, definiendo, posterola-
teralmente, dreas auriculares. La superficie interna del dicsco, salvo la plata-
forma muscular, estd cubierta de gruesos tubérculos.

Proceso cardinal bilobado. Lébulos finos y altos, separados por una depre-
sién estrecha y profunda. Miéforos subcuadrados, hendidos en su parte media,
dirigidos posteroventralmente. Rebordes internos (inner socket ridges), rectos,
largos, estrechos y bajos, con taludes posteriores crenulados. Cavidades glenoi-
deas, algo oblicuas y poco profundas.

Campo muscular implantado sobre una plataforma triangular elevada que
se extiende casi hasta el borde anterior del disco, bisectada por un brevisepto,
cuya altura y grosor aumentan distalmente (Lam. 1, Fig. 5). Campo muscular
separado de la base del proceso cardinal por una depresién circular amplia.
Huellas del par medio de aductores situadas sobre relieves longitudinalmente
ovalados, separados por una depresién fusiforme, en cuyo fondo nace el brevi-
septo. Huellas del par lateral de aductores, mucho mayores que las otras y
separadas de ellas por débiles septos transmusculares, algo desprendidos distal-
mente de la plataforma. La regién anterior de la plataforma, se encuentra en un
plano inferior al campo muscular y presenta sendas depresiones ovales, separa-
das por el brevisepto, de funcién desconocida.

Disco dorsal contorneado por un diafragma muy alto, subperiférico. La
superficie interna del disco, salvo la plataforma, est4 cubierta de gruesos tubércu-
los.

Discusién. Leptagonia praepostera (BARRANDE), se parece a nuestra
especie, en su aspecto deforme, pero carece de cicatriz de cementacién y de
ornamentacion rugosa.
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LAMINA 1

1-10.-Leptaenomendax chaconae n. gen. n. sp. Colle (Sabero, prov. Leén). Parte alta del Grupo
La Vid (Emsiense Superior).

1- 3.-Holotipo DPO 431. Vistas dorsal, ventral y frontal, X 2. Obsérvese en Fig. 2, el soporte
al que se cementa la concha, un briozoo fenestélido.

4 —Paratipo DPO 432. Interior ventral, X 2.

5  —Paratipo DPO 6259. Interior dorsal, X 2.

6- 7.—Paratipo DPO 477. Vistas dorsal y ventral, X 2. Obsérvese el gran desarrollo del
seudodeitidio (Fig. 6) y la cicatriz de cementacién en el dpice ventral (Fig. 7).

8  —Paratipo DPO 433. Fragmento de valva ventral en vista interna, mostrando la alta
plataforma muscular, X 2.

9-10.-Paratipo DPO 6260. Vistas ventral y dorsal, X 3. Obsérvese en Fig. 10, el gran desarrollo
del sudodeltidio y la irregularidad de la valva dorsal.

gs. 11-13.—Prodavidsonia sp. Valle del rio Carrién (prov. Palencia). Parte alta de la Fm. Gustalapie-

dra (Cuviniense Sup.).

. 11-12.-Ejemplar DPO 13271. Vistas ventral y dorsal, x 4.

13- —Vista ampliada de la interarea ventral del ejemplar anterior, mostrando el foramen
apical, algo dafiado, y la sutura deltidial, x 8.

14-19.-Davidsonia verneuili BOUCHARD-CHANTEREAUX.

14-15.-Ejemplar DPO 6701, cementado a un coral colonial. Vistas interna y lateral de la valva
ventral, X 3. Carretera de Cornellana a L.a Planadera (prov. Oviedo). Tercio inferior de
la Fm. Candas (Givetiense).

16-17.~Valva dorsal algo fragmentada del ejemplar anterior. Vistas interna y externa, X 3.

18  -Ejemplar DPO 13272a, cementado a un coral colonial plano. Valva ventral en vista
interna, mostrando la sutura deltidial, X 2. Las Pozas de Santa Eugenia (O de Aviados,
prov. Leén). Tercio inferior de la Fm. Portilla (Givetiense).

19  -Ejemplar DPO 13273a, cementado a un coral colonial plano. Vista posterodorsal de una
valva ventral, mostrando la sutura del deltidio, X 2. Misma procedencija, formacién y
edad que el ejemplar anterior.
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