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SENEcA .
1. Pareozoorogia Y coNQUILIOLOGIA

Si quisiéramos comprobar la influencia de la especializacion profesional
sobre la orientacion mental de dos clases distintas de estudiosos, podriamos
preguntar a un geologo y a un zoélogo :

~— ¢Qué se entiende por Ammonites?

Con toda probabilidad, el gedlogo responderia algo asi :

— Los ammoniles son conchas fosiles, generalmente simélricas y regu-
larmente arrolladas, siempre multiloculares y provislas de tabiques de for-
ma complicada, que son mis a menos abundantes en cierlas formaciones
marinas del paleozoico superior y del mesozoico, resultando, por su gran
variabilidad, valiosos indicadores estratigrificos.

Y, con toda probabilidad, la contestacion del zodlogo seria de este olro
tipo :

— Los ammonites eran moluscos de la clase de los cefaldpodos caracteri-
zados por la proloconcha globular, la concha externa multilocular, el sifon
marginal y las lineas de sulnra con ldbulos puntiagudos, o denliculados, o
ramilicados, que aparecieron a fines del silirico y se extinguieron a fines
del ereticico.

Estas respuestas imaginarias sintetizan lo que efectivamente he oido ma-
nifestar por conocidos mios que se han dedicado a la geologia y a la zoolo-
gia (0 a la paleozoologia), respectivamente, y pintan el estado actual de las
cosas : por un lado la mayor parte de los gedlogos no se interesan en los
animales a que pueden haber pertenecido las conchas que llamamos ammo-
nites, y por otro lado la totalidad de los paleontdlogos y de los zoologos
parece lener el firme convencimiento de que aquellos animales no podian
ser sino cefalopodos.
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Es perfectamente natural que, normalmente, los gedlogos se fijen en el
Josil y que los paleontblogos piensen mis bien en el organismo correspon-
diente; pero también es natural que algunos gedlogos se sientan atraidos
por ciertos problemas de paleontologia y que algunos paleontélogos lomen
especial intéres en asuntos de estratigrafia. Esto ha ocurrido muchisimas
veces y probablemente ha sido ventajoso para el adelanto de la ciencia, por
cuanto quien trata de trabajar fuera de su especialidad suele hacerlo apli-
cando los métodos de aquella especialidad y, ademas, estd menos expuesto
que olro a la influencia de la literatura especial y de los prejuicios de
escuela; de ahi innovaciones, intencionales o no, capaces de llevar a resul-
tados nuevos e inleresanles.

Sin embargo, el aporte de los gedlogos a la aclaracion de problemas de
paleontologia se esti volviendo siempre mds modesto, porque, contraria-
mente a lo que acontecia en el siglo pasado, ahora la mayoria de los gedlo-
gos rehuye de opinar en asuntos de paleontologia. A mi modo de ver, ello
es debido en gran parte a la actitud tomada por eminentes zo6logos y boti-
nicos frente a la abundancia de contribuciones espontineas de gedlogos mis
voluntariosos que preparados en las disciplinas biologicas; asi, por ejem-
plo, L. Dollo, en un escrito memorable que fué publicado en 1910, con-
vencid al mundo cientifico de que la verdadera paleontologia solo estd al
alcance de los bidlogos que se dedican al estudio de los organismos fosiles.

Felizmente, cada regla tiene sus excepciones : el propio Dollo concedio
que, en consideracion al poco inlerés que presentan, para el morfologo,
las conchas de los moluscos y de los braquidpodos, es posible y hasta con-
veniente dejar la conquiliologia a los gedlogos.

He querido recordar este antecedente para dejar constancia de que, al
cmprender la discusion de un problema de taxonomia paleontologica, lo
hago con lﬂ conciencia de que no me entromelo en un campo que no ]ES
corresponde a los gedlogos ; efeclivamente, tengo el proposito de hacer un
ensayo de aplicacion de lo que podria llamarse conquiliologia razonada.

Me propongo averiguar si, y hasta qué punto, puede demostrarse que la
opinion corriente sobre la posicion sistemitica de los ammoniles responde
a la verdad ; para conseguir este objeto, compararé las indicaciones que
pueden sacarse del examen de las conchas con lo que nos enseia la zoologia
a proposito de la organizacion de los moluscos cefalopodos.

Naturalmente, mis consideraciones se basarin sobre los caracleres de las
conchas de ammonites tipicos o que no difieren demasiado, en sus rasgos
esenciales, de las formas lipicas ; por consiguiente, no me ocuparé de algu-
nas conchas de dudosas afinidades, como son aquellas de la familia Clyme-
nidae, en las cuales el sifon estd situado cerca del margen inlerno de la
espira y los tabiques son concavos hacia adelante, justamente al revés de lo
que observa en lodos los ammoniles propiamente dichos.



1. DirrcunLTADES QUE SE PRESENTAN EN LA GLASIFICACION
DE LOS MOLUSCOS FOSILES

Es ficil evidenciar la extremada debilidad de algunas partes de la paleon-
tologia sistemdltica.

Esta disciplina, persiguiendo el ideal de confeccionar el drbol geneal(-
gico de los organismos que han poblado y pueblan la Tierra, trata de Ile-
nar todos los elaros que quedan en las series conocidas de seres vivienles,
intercalando las formas extinguidas o, mejor dicho, el coneeplo que de las
formas extinguidas se ha formado el paleontdlogo interpretando los restos
fosiles que, por lo general, consisten en fragmentos de parles resistentes
(huesos, caparazones, conchas, ele.) o bien en moldes o impresiones deja-
das por ellas. De esta manera se reconslituyen, mentalmente, cadenas de
organismos que se suponen estén ligados por verdaderas alinidades ; claro
esld que necesariamenle eslas cadenas resultan muy helerogéneas, por cnan-
to algunos de sus eslabones estin conslituidos por el conocimiento mds o
menos complelo (morfologico, histologico, fisioldgico, ontologico y etold -
gico) de seres aclualmenle vivientes, otros eslabones estin formados por
reconstrucciones ideales basadas sobre el estudio de fosiles, mientras que los
eslabones restantes constan de puras hipilesis.

s evidente que las hipotesis de los paleontologos tienen un alto grado
de probabilidad de responder a la verdad cuando estin fundadas sobre el
estudio de verdaderos esquelelos, inlernos como en los verlebrados o ex-
lernos como en los artropodos ; en cambio, lales hipblesis deben ser reci-
bidas con prudente reserva cada vez que los [siles consislen en simples
aparatos de proleccion, o refugios porlitiles, como podrian llamarse las
conchas de muchos moluscos.

Naturalmente, los grupos extinguidos de moluscos ocupan, en la siste-
milica, posiciones tanto mas discutibles y dudosas cuanlo mds largo es el
tiempo transcurrido después de su extincion y cuanto menos numerosas y
significativas son las analogias entre sus conchas y las de moluscos vivien-
tes. Sin embargo, la comprobacitn de que existen, o no existen, analogias
entre dos conchas no equivale de ninguna manera a una prueba de afinidad,
o de falta de afinidad, entre los moluscos a que pertenecieron ; sabemos
que algunos moluscos de organizacion profundamente distinta, como Pale-
lla (que es un aspidobranquio) y Siphonaria (que es un pulmonado), po-
seen conchas muy parecidas ; también sabemos que en muchas especies
(por ejemplo, de los géneros Cypraea y Pleroceras) los individuos jovenes
y los adultos tienen conchas tan diferentes que, si no se conocieran lodas
las formas intermedias y la organizacion de las partes blandas, podrian ser
referidas a géneros distintos,

De todo esto se infiere que ya son muy considerables las dificullades
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objetivas con que se tropieza en la clasificacion de los moluscos fosiles; a
ellas hay que afadir olras y no despreciables dificultades que proceden de
la diversidad de los ecriterios taxonémicos aplicados por distintos aulores,
dificultades que M. Cossmann (1895) puso claramenle en relieve con eslas
palabras : « ... quand les malacologisles qui s'occupent de conchyliologie
récente ont déjh tant de peine & se mettre d’accord sur la classification sys-
tematique d'étres dont ils connaissenl presque tous les organes, on se de-
mande s'il est vraiment possible, en se fondant seulement sur ce principe
qu'@ une modification de Uanimal correspond généralement une modification
de la coquille, d’établir une méthode paléontologique ».

Estando asi las cosas, no hay porqué extrainarse de que me atreva a ex-
poner mis dudas a proposito de la posicién sistematica que se suele asig-
nar a los ammonites, o sea a un grupo de animales desconocidos, extingui-
dos desde fines del Crelécico, que nos han dejado, por toda documentacion
de su pasada existencia, unas conchas que se asemejan en algo a la de un
género de cefalbpodos que aun vive.

II1. La rosiciox SISTEMATICA DEL GRUPO AMMONOIDEA SEGUN VARIOS AUTORES

En el ano 1792 Bruguitres dio el nombre de género Amimonites a todo
un conjunto de conchas fosiles que hasta entonces habian sido llamadas
cornua Ammonis por los aficionados a las curiosidades naturales y reuni-
das en un solo género por Breyn, en 1732. En 1801 Lamarck instituyo
géneros nuevos para las conchas multiloculares provistas de tabiques igua-
les a los de los ammonites propiamente dichos, pero de forma no simétrica
{Turrilites) o no arrollada (Baculiles) ; vy en esto halld imitadores. En 1825
G. de Haan separé los géneros Goniatiles ¥ Ceralites del género Ammoni-
tes, incluyendo estos tres, juntamente con Turrilites, Baculites, elc., en una
nueva familia que lamdé Ammoniten. Posteriormente, los géneros Ammo-
nites, Ceratiles y Gonialiles han sido subdivididos muchas veces y, ademais,
se han creado varios otros géneros nuevos para las formas no simétricas (Co-
chloceras, Heleroceras, Nipponiles, elc.), y para las formas simétricas no
regularmente arrolladas (Crioceras, Ancyloceras, Spiroceras, Scaphiles,
Macroscaphites, Hamiles, Hamulina, Plychoceras, Rhabdoceras, ele.). Ac-
tualmente lodo este conjunto constituye el grapo A mmonoidea, al cual la
gran mayoria de los aulores modernos suele alribuir el rango de un orden
¥ unos pocos el de una subclase, grupo que cuenta con varias decenas de
familias, varios cenlenares de géneros y varios miles de especies y, sin em-
bargo, esti constiluido esencialmente por formas que un naturalista del ano
1800 habria referido sin vacilar al antiguo género Ammonites Brug. ; por
esta razon puede tolerarse el uso corrienle de decir « ammoniles » para in-
dicar todo el grupo Ammonoidea.

En 1798 Cuvier instituyo la clase de los Cefalopodos, incluyendo en ella
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los pulpos, el Argonaula, las sepias, los calamares, y el Naulilus, junta-
mente con los foraminiferos politalimicos. En 1832 Owen, después de ha-
ber estudiado diligentemente la analomia del Nautilus pompilius, dividio
la clase de los cefalopodos en los dos grandes grupos Tetrabranchiata y
Dibranchiata, asignando al primero el género Nautilus, que posee cualro
branquias, y al segundo todos los demis celalopodos vivienles, que poseen
dos branquias ; ademis incorpord al grupo Tetrabranchiala no solo las for-
mas extinguidas cuyas conchas se asemejan mucho a las de las tres o cuatro
especies de Nautilus aclualmente vivienles, sino también los ammonites,
que se parecen al Nautilus solo por la presencia de los tabiques y de un
sifon.

En 1852 L. Saemann, sefialé una diferencia fundamental entre las con-
chas de los ammoniles y aquellas de Nautilos y géneros afines : en los
ammonites existe un cuerpecillo central, de forma aproximadamente elip-
soidal o globular, que ha sido inlerpretado como la concha del embrion
(proloconcha), alrededor del cual se arrolla la espira de la concha propia-
mente dicha en los ammoniles tipicos (en las formas no arrolladas, esla
supnesta protoconcha constituiria el dpice de la parte conica de la concha);
en Nautilus y en los géneros {osiles aflines no se observa la supuesta proto-
concha y la espira (o el cono) de la concha empieza por nna cimara cuyo
fondo liene forma aproximadamente hemisférica y presenta una cicatriz
caraclerislica.

En 1873 Munier Chalmas publicd los resullados de sus pacienles inves-
tigaciones sobre las conchas de ammonites, de Nautiloidea y de cefalopo-
dos dibranquios, manifestando, entre otras cosas, que habia hallado prolo-
conchas globulares, muy semejantes a la de los ammonites, en el dpice del
phragmostracum de lodos los dibranquios que habia podido examinar,
mientras que no habia logrado hallar nada parecido en los Nautiloidea ; de
cllo infirio. Munier Chalmas que ya a fines del Siluriano existia una dife-
rencia esencial entre Nauliloidea y Ammonoidea (represenlados eslos por los
primeros gonialiles).

J. Barrande, en 1877, profundizb mayormente la cuestion, llegando a la
conclusion de que los Ammonoidea no descienden de los Nautiloidea y que
tampoco hay razones para creer que ambos grupos procedan de la evolu-
cion en sentidos distintos de un grupo progenitor més antiguo y desapare-
cido sin dejar rastros [Gsiles.

En 1922, A, Nael ha hecho conocer los resultados de una serie de ob-
servaciones y comparaciones que lo han convencido de que cierta parle de
la pared de la primera cimara de la concha de los Nautiloidea es homdbloga
a la entera protoconcha de los Ammonoidea, lo cual destruiria la hipoOtesis
de que los Nautiloidea hayan poseido una protoconcha de forma semejante
y funciones iguales a la de los ammonites pero no calcificada y, por tanto,
inapropiada para la fosilizacidn.

En 1890 G. Steimann, seial6 cierla analogia entre la disposicion de seis
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masas musculares importantes en los pulpos y olros Octopoda y la disposi-
ciom de los seis l6bulos principales de la Hamada linea de sutura de la ma-
yor parte de los ammonites del Jurdsico y Creticico ; hizo notar, ademas,
que muchos pormenores de la HHamada concha (que propiamente sélo es una
capsula nidamentavia calcirea) de la hembra del Argonouta parecen repetir
los rasgos caracteristicos de la ornamentacion de algunas conchas de Am-
monoidea del neocreticico. Partiendo de estas observaciones, Steinmann
llegd a la conelusion de que los Octopoda serian los descendientes directos
de los ammoniles; esto equivale decir gue, segin Steinmann, a fines del
Crelicico los ammoniles no se habrian extingunido, sino tan solo desnudado.

Si pasdramos en ligera resefia las clasificaciones que figuran en las obras
de paleontologia y de zoologia publicadas en los llimos sesenla a setenta
anos, comprobariamos que ha habido tres tendencias distintas, dos de las
cuales siguen teniendo francos soslenedores, mientras que la tercera no ha
lograda convencer a los hombres de ciencia, aunque parece haber dejado
cierla huella en su subconciencia, como veremos méas adelante.

La primera lendencia admile que los Ammonoidea y los Nautiloidea per-
lenecen a un mismo grupo (al cual por lo general se atribuye rango de
subclase) que ha sido llamado Tetrabranchiata (S. P. Woodward 1875, K.
A. Zittel 1895, A. Lameere 1933, R. Wedekind 1935, ete.) o bien Feloco-
chlia (0. Abel 1920) 0 aun Protocephalopoda (G. Grimpe 1922).

La segunda tendencia pone los Ammonoidea enlre los Dibranchiata,
grupo que lambién suele ser considerado como una subelase (I'. Bernard
1805, E. Perrier 1897, R. Perrier 1918, M. Boule y J. Piveteau 1935,
elc. ).

La‘tercera tendencia (G. Steinmann 1890) distingue tres grupos de igual
calegoria, cada uno de los cuales estaria representado en la actualidad : los
Naatiloidea por el género Nautilus, los Ammonoidea por los dibranquios
octipodos, los Belemnoidea por los dibranguios decipodos.

También ha habido paleontblogos pradentes que no han seguido ningu-
na de estas tendencias y han considerado los A mmonoidea como un grupo
de cefalbpodos de categoria ignal al de los Coleoidea (que comprende los
dibranquios actuales, sus alines fosiles y los belemnites) y al de los Nauti-
loidea, sin afinidades especialmente estrechas con ninguno de ellos (H. H.
Swinnerton 1923, E. W. Berry 1929).

En conclusion, todos los antores estan de acuerdo en incluir los Ammo-
noidea en la clase de los cefalGpodos, pero estan en permanente desacuerdo
sobre las afinidades que ligarian los Ammonoidea a uno u otro grupo delos
cefalopodos bien conocidos. Este desacuerdo, que se ha delineado netamen-
te desde hace mis de medio siglo y perdura inmutado, indica que no se ha
logrado demostrar que los Ammonoidea tuviesen verdaderas afinidades con
uno u otro grupo de cefaldpodos vivientes y, de cierla manera, equivale a
confesar que dejamos los ammonites en la clase de los cefalopodos salo por
que no sabemos donde ponerlos y no por tener el convencimiento de que
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asi lo exigen erilerios filogenélicos basados sobre seguras observaciones
morfologicas. A manera de justificacion se pone de relieve ¢l hecho de que
tanto en los Ammonoidea como en los Nauliloidea la concha es multilocu-
lar y provisia de un sifén ; pero no se dice que, fuera de esto no se ha lo-
grado comprobar que hubiese algiin parecido enlre los animales de dicho
grupo.

IV. UNA « RECONSTRUGCION » SIGNIFIGATIVA

Las originales ideas de Steimann a proposito de las relaciones entre
ammoniles y octopodos suscilaron, desde el momento en que fueran publi-
cadas, criticas severas por parte de los bidlogos. No me consta que hayan
sido compartidas por muchos paleontdlogos; sin embargo, han dejado
raslros hondos y persistentes, aunque generalmente ignorados. Lo demues-
lra, a mi modo de ver, la difusion que ha alcanzado cierta « reconstruceion »
de un ammonites del Lidsico, ideada por A. Fraas y publicada en la guia
del museo de Estogarde. La reconstruccion a que me refiero ha tenido mis
suerle que olra anlerior (que represenlaba una concha de ammonites flotan-
do, pegada a un animal que extendia en el aire dos brazos expansos, como
los de la hembra del Argonaula) y ha tenido el honor de ser reproducida
en muchas obras de indole didictica, entre las cuales recuerdo: L.. V. Pirs-
son y C. Schuchert, A Text-Book of Geology, pig. 863, fig. 475, Nueva
York 1915; O. Abel, Lehrbuch der Palacozoologie, pag. 194, fig. 291,
Jena 1920 ; A. Windhausen, Geologia Argenlina, parte 11, pag. 265, fig.
107, Buenos Aires 1931 : E. Dacqué, Die Erdzeitalter, pig. 413, fig. 293,
Munich 1935.

En el dibujo reproducido por las figuras citadas, el artista ha logrado
representar el aspeclo que ofrecerian dos conchas de Arieliles si en la caima-
ra de habitacion de cada una de ellas una mano cruel hubiese introducido
a la fuerza a un desgraciado cefalopodo que, a pesar de eslar disfrazado con
una caperuza de Nautilus y llevar algunos brazos suplementarios, no con-
sigue ocultar el intimo parentesco que lo liga a los vulgares pulpos.

Por valor artistico, la composicion de Fraas es seguramenle inferior a
las combinaciones de formas humanas con formas de varios animales que
fueron halladas por la imaginacion de los antiguos Helenos para represen-
Lar los centauros, los siliros, los tritones, y otros seres fabulosos ; por va-
lor cientifico es mas o menos igual, porque la adaptacion del saco visceral
de un pulpo a la cimara de habilacion de un ammonites me parece un ab-
surdo fisiologico, ni mds ni menos como la substitucién de la cabeza y del
cuello de un caballo por la mitad superior de un hombre (centauro) ; sélo
podemos ver en la reconstruceion de Fraas un simbolo de lo que, a veces,
hacen los que se dedican al estudio de la historia de la Tierra, cuando
reemplazan arbitrariamente lo que no pueden saber por algo conocido,
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ocultando asi a si mismos, en complela buena fe, la insuficiencia de sus
conocimientos.

V. ALGUNOS CARACTERES IMPORTANTES DEL CUERPO DE LOS CEFALOPODOS

Hemos visto el profundo desacuerdo entre varias clasificaciones y hemos
criticado una reconstruceion que aungue relleja una hipétesis insostenible,
parece gozar de la simpalia general ; pensemos, ahora, en qué forma deberia
inlentarse una reconstruccion ideal de la forma de los animales a que per-
tenecieron las conchas que llamamos ammoniles, partiendo de la suposicion
que ellos fueran efectivamente cefalépodos.

Es evidente que deberiamos empezar por considerar cuiles son los carac-
teres verdaderamente esenciales de los animales que perlenecen seguramente
a la clase de los cefalopodos y cudles son los caracteres esenciales de las
conchas que representan todo lo que nos queda de los Ammonoidea ; luego,
combinando ambas series de caracteres, deberiamos llegar a formarnos una
idea més o menos aproximada de los animales a los cuales dichas conchas
pertenecieron.

Los animales de la clase de los cefalbpodos que conocemos de veras son
casi tinicamenle las tres o cuatro especies vivientes del género Nautilus y
unas quinientas especies de dibranquios que contribuyen a poblar los mares
actuales ; nada sabemos de las partes blandas de los cefalépodos que vivieron
en periodos geoldgicos anteriores, con excepcion de algunos dibranquios
(como Palaeoctopus, Belemnoleuthis y Ostracoleuthis) que ninguna seme-
janza tienen con los ammonites.

Huelga insistir sobre el hecho evidente de que en las conchas de los cela-
lopodos no podemos encontrar ningiin cardcler comiin a toda la clase, dado
que entre los géneros aclualmente vivientes conocemos uno (Naulilus) con
concha multilocular externa y sifon bien desariollado, otro (Spirala) con
concha multilocular interna y sifén bien desarrollado. muchos olros con
concha interna en forma de escudo (Sepia, Sepiella) o de « pluma » (Loligo,
Sepioteathis, etc.), y otros atin con vestigios de concha interna (Octopus,
Cistopus, etc.) o bien totalmente desprovistos de partes duras de proteccion
o sostén (Sepioloidea, Stoloteuthis, Inioteuthis, elc.). Lo que conviene recor-
dar es que Nautilus y Spirula que, como los ammonites, poseen conchas
multiloculares provistas de un sifén, tienen los labiques eéncavos hacia la
abertura de la concha, justamente al revés de lo que se observa en los am-
moniles. La omision de la llamada concha del Argonaunta entre los tipos
que he mencionado es intencional, porque ella es un recepticulo nidamen-
lario calcireo secretado por las expansiones lerminales de los brazos del
primer par (o par dorsal) de la hembra, y no por el manto como las verda-
deras conchas de lodos los moluscos conchicolas.

Buscaremos pues los caracleres conslantes y comunes a todos los cefalo-
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podos en la forma general del cuerpo, de los 6rganos de ambulacion, pren-
sion y respiracion, y en el aparato bucal. Hallaremos, entonces, que cual-
quier cefalépodo viviente presenta la cabeza bien definida, la boca armada
de un par de robustas mandibulas dispuestas a manera de pico, cierlo mi-
mero de brazos o de grupos de tenticulos formando corona alrededor de la
boca, el manto que envuelve (como lo haria una bolsa demasiado ancha) el
saco visceral y luego se dobla y suelda en la parte ventral originando una
cavidad en que estdn suspendidas las branquias y donde se abre el llamado
embudo, Organo que sirve para la respiracion, para la expulsion de secre-
ciones y excrementos, y para la nalacion.

V1. LA PoRMA DE LA REGION ABORAL DEL CUERPO EN LOS GEFALOPODOS

En los cefalbpodos no es siempre ficil distinguir con propiedad una parte
anlerior y una parte poslerior, por cuanto ‘1]-runm de ellos suelen vivir en
cierla postura y olros en una postura cnmpletamcnle diversa ; asi, por (!_]em—
plo, la locomocion normal de Spirula es hipsonéctica con la cabeza hacia
abajo, la de los calamares es gastronéclica pero en un determinado sentido
en la natacion lenla (propulsion por medio de las aletas, movimiento hacia
el lado donde esti la cnbeza) y en el sentido conlrario en la natacion ripida
(propulsion por reaccion del agua expulsada por el embudo, movimiento
hacia el lado opuesto a la cabeza) la de los pulpos y del Nautlilus varia
segiin que el animal nada o bien camina. Por esta consideracion, prefiero
liamar abor 'al y no posterior, la regién del cuerpo del cefalopodo que se
halla en el extremo opuesto a la boca ; el mismo adjetivo es usado corrien-
lemente, con idéntico significado, en las descripciones de cquinoidoo

Para nuestro ensayo de reconstruccion adquiere especial importancia la
forma del manto, por cuanto es ella que delermina la forma de la parte
interna de la concha, inclusive los labiques, ecuya insercién en la parved de
la espira constituye la llamada linea de sulura ; naturalmente, la forma del
manto refleja la forma del saco visceral, que envuelve ; en los cefalbpodos
actuales el saco visceral puede ser bursiforme, como en Oclopus, achalado,
como en Sepia, aproximadamente hemisférico, como en Sepiola, oviforme,
como en Cranchia, conico, como en Loligo, cilindroconico, coma en Om-
mastrephes, ete. En todos los cefalopodos, por lo que me consta, la region
aboral del cuerpo tiene una forma sencilla, que a veces es méis o menos
regularmente convexa y olras veces es puntiaguda ; nunca he tenido noticia
de cefalopodos con la region aboral concava.
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VII. La vonMA DE LOS TABIQUES EN LOS « AMMONOIDEA »

Los Ammonoidea han dejado conchas, multiloculares, de las formas mds
variadas ; aunque los ammonites lipicos son arrolladas més o menos estre-
chamente y presentan rigurosa simetria bilateral, no faltan conchas derechas,
o arqueadas, o en forma de gancho, o en espiral plana, o en caracol. Todas
ellas tienen un cardcter comiin en la forma particular de los tabigques, que
son convexos hacia la abertura de la concha (o sea bacia el lado donde estaba
el animal) y presentan ondulaciones y pliegues, a veces extraordinariamente
complicados, en la proximidad de la linea de insercibon (linea de sutura) ;
debido a tales ondualaciones o pliegues, en correspondencia de cierlos lre-
chos de la periferia, el tabique se hunde considerablemente hacia atrds (10-
bulos de la linea de sutura) y en correspondencia de ciertos olros, situados
entre los primeros, el borde del tabique se mantiene a la altura de la parte
central o bien se adelanta un poco hacia la abertura de la concha (sillas de
la linea de sulura), sin que el tabique, en conjunto, pierda su forma gene-
ral marcadamente conyexa hacia la abertura de la concha, segin se ohwua
en los ammoniles cortados segiin el plano de simelria.

A este proposilo me veo obligado a sefialar el peligro que conslituyen,
especialmente para los principianles, las [iguras que representan ammoniles
absurdos ; entre ellas hay una que llama especialmente la alencion y sin em-
bargo vuelve a aparecer en cada nueva edicion y traduccion de los Grand-
zueqe der Palacontologie de Zillel, a pesar de que al capitulo sobre los Am-
monoidea haya sido revisado, o aun rehecho, por olros distinguidos paleon-
16logos. Me refiero a la fignra del Arcestes intuslabiatus donde los tabigues
aparecen concavos como en una Clymenia, en un Naulilus o en una Spirula,
mientras que la reproduccion de la linea de sutura, con un lobulo externo
muy desarrollado, indica que los labiques debian ser convexos, como lo
son en todos los ammoniles tipicos que conozco.

La convexidad de los tabiques de los ammoniles raras veces es menciona-
da como un cardcter importante por aulores modernos; sin embargo R. Ta-
le (1875) la considers, con mucha razon, como una particularidad distin-
tiva del grupo. Me inclino a creer que muchos paleontidlogos han estudiado
mucho la linea de sutura y no se han fijado en la forma general del tabigue
por la simple razon de que es mucho mis ficil y comodo copiar lineas tra-
zadas en un plano o en una superficie aplicable a un plano que representar
fielmente superficies complicadas. Es juslicia recordar que la representa-
ciim correcta y relativamente exacla de la forma de los tabiques de algunos
ammoniles ha sido oblenida, con la ayuda de métodos ingeniosos y de
instrumental ideado a tal objeto, por II. H. Swinnerton y A. E. Trueman
(1917) ; pero es de lamentar que los resultados de tan interesante trabajo
1o son tan conocidos como lo merecen.
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VIII. IMposipiipAp DE CONCILIAR LA FORMA DE LA REGION ABORAL
DE 10S GEFALOPODOS CON LA FORMA DE LOS TABIQUES DE LOS ¢ AMMONOIDEA »

Sabemos que en los moluscos la concha es producida por el manto ; por
consiguiente debemos admitir como comprobado que el manto (y, nalural-
mente, lambién la region aboral del cuerpo del animal) era. en conjunlo,
concavo y provisto de una corona de apéndices dirigidas hacia atris, cada
una de las cuales se adaptaba exaclamente en el correspondiente 16bulo del
iltimo tabique construido, o sea del tabique que constituia el fondo de la
camara de habitacion.

Al llegar a este punto de nuestro razonamiento, nos damos cuenta de
que nuestra tentativa de reconstruccion ideal ha fracasado de manera defi-
nitiva y, lo que es peor, ha demostrado que es imposible alcanzar el objeto
que nos habiamos propuesto. Nosolros queriamos adaptar a una concha de
ammonites un animal que presenlara los caracteres que consideramos esen-
ciales en los cefalopodos ; uno de estos caracleres esenciales es la forma
convexa o puntiaguda de la regién aboral del cuerpo ; hemos visto que los
animales a que pertenecieron las conchas que llamamos ammoniles debian
tener la region aboral concava y provisla de apéndices marginales ; y esto
es mids que suficiente para darnos la seguridad de que aquellos animales
eran profundamente diferentes, por su forma y organizacion, de todos los
cefaldpodos actuales conocidos.

IX. Los LOBULOS DE LA REGION ABORAL EX LOS AMMONITES

Mucho se ha escrito por varios distinguidos paleontilogos sobre el signi-
ficado de los lobulos de la linea de sutura, 16bulos que corresponden sim-
plemente a la insercion de las apéndices de la region aboral del animal en
la pared de la concha ; entre otras cosas, se han fundado especulaciones de
filosofia zooldgica (J. Walther 1927) sobre el hecho indiscutible de que du-
ranle el mesozoico, la forma, niimero y disposicion de los lobulos han va-
riado constantemente, a pesar de que por su posicion interna y abrigada no
estaban expuestos a las influencias modilicadoras del ambiente exterior.
Iiste razonamiento de Walther es discutible, por cuanto no esti comprobado
de ninguna manera que los l6bulos de la regién aboral no tuviesen relacio-
nes con el ambiente en que el animal desarrollaba sus actividades vitales.

Tados los cefalbpodos actuales tienen los Grganos de prension y de am-
bulacion en la cabeza (brazos o tenticulos) y un Organo poderoso de pro-
pulsion (el embudo) muy cerca de la cabeza ; el Nantilus, que es el 1inico
que posee una concha externa, se adhiere a ella por medio de un misculo
especial (mejor dicho, por un par de misculos laterales ligados entre si por
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cintas fibrosas cuyo conjunto constituye una especie de anillo alrededor del
cuerpo del animal). Esta disposicion de los organos de prension, locomo-
cidn y amarre hace innecesaria, en un cefalépodo con concha externa, la
insercion de lerminaciones musculares (situadas en la region aboral) en la
pared de la concha.

Probablemente, éste era justamente el cardcter que tenian los lobulos
carnosos de la region aboral de los ammoniles ; probablemente es por me-
dio de tales lobulos que estos animales eslaban amarrados a sus conchas
en los puntos donde sus actividades habituales ocasionaban esfuerzos que
tendian a sacarlos fuera de ellas. Si ello fuera cierto, la disposicion de los
lobulos principales de la region aboral reflejaria la distribucion de distintas
partes de pie, verosimilmente modificadas de dislintas maneras para cum-
plir diversas funciones y casi seguramente dotadas de cierta independencia
en los movimientos. La existencia de tal correspondencia entre los 1dbulos
principales y otras tanlas partes diferenciadas del pie implicaria, natural-
menle, la existencia de importantes misculos alargados que pondrian en
relacion cada parte del pie con el 16bulo correspondiente.

Tendriamos aqui otra diferencia esencial entre Ammonoidea y cefalopo-
dos vivientes.

Claro esta que, de aceptarse la hipotesis que antecede, no habria méds mo-
tivo para pensar que la evolucion de la linea de sutura responda a una len-
dencia insita del organismo e independiente de causas exlernas, como ha
supuesto Walther. Al contrario, la variabilidad de la linea de sutura refle-
Jaria los esfuerzos hechos por el organismo para ponerse en armonia con
nuevas exigencias provocadas por cambios en las condiciones del medio
ambienle.

X. Ei mmsuno

A la misma conclusion respecto a la falta de afinidades entre Ammonoidea
y cefalopodos conocidos, puede llegarse con otra serie de argumentaciones
l6gicas si se toma como punto de partida la consideracion de que el Hama-
do embudo es un 6rgano de importancia vital para todo cefalopodo co-
nocido.

El embudo es un 6rgano musculoso que, en combinacion con el borde
ventral del manto, con las paredes de la cavidad branquial y con la muscu-
latura del saco visceral, actiia alternativamente como una vilvula de admi-
sion y como una bomba impelente, de acuerdo con los movimienlos de
inspiracion y de espiracion electuados por el animal. La doble aceciom del
embudo renueva constantemente, en la medida oportuna, el agua [rente a
las branquias y de esla manera asegura la respiracion; debe observarse que
los cefalbpodos no podrian respirarsin lales movimientos aclivos, dado que,
a diferencia de lo que suele ocurrir en los demis moluscos, su epilelio
branquial esta desprovisto de peslaias vibratiles.
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Para que la circulacion del agua frente a las branquias v, por consiguien-
te, la respiracion puedan efectuarse en forma salisfactoria, es preciso que
tanto el embudo como el borde de la cavidad branquial puedan moverse
con cierta libertad. En los cefalépodos sin concha y en aquellos con concha
interna, nada estorba los movimientos del embudo; en el Nautilus la con-
cha presenta, justamente frente al embudo, una amplia escotadura (que ha
recibido el nombre de « seno hipondmico »), debido a la cual la expansién
del embudo no queda limitada por la pared de la concha.

‘n las conchas de los Ammonoidea tipicos, cada vez que ha quedado
conservada y entera la chmara de habitacion, no solo no se observa ninguna
escoladura en el borde externo de la aberlura, sino que a menudo se nota
que esle borde exterior se prolonga hacia adelante, conslituyendo el llama-
do rostro, que puede alcanzar proporciones considerables. Huelga decir
que una prolongacion de tal naturaleza es incompalible con el [unciona-
miento de un sifon. :

De esta observacion puede inferirse que las conchas que llamamos ammo-
nites perlenecieron, con loda probabilidad, a animales desprovistos de
embudo y, por lo tanto, fundamentalmente distintos de los cefalopodos
-qli(’! cOnocemos.

Siempre a propésito del modo de respiraciim de los ammoniles, convie-
ne recordar que muchos de ellos han dejado piezas calcireas que se adaptan
lan exaclamente a la boca de la concha que no cabe duda que ellas, aisla-
damente (Anaptychi) o apareadas (Aplychi), funcionaban como opérculos
a cierre perfecto. Es posible que todos los ammoniles hayan poseido esta
especie de opérculo y que en algunos estuviesen impregnados por carbona-
to de calcio y en otros estuviesen conslituidos por entero por subslancias
orgdnicas inapropiadas para conservarse al estado fosil; sea como fuere,
tenemos la seguridad de que algunos ammonites tipicos tenian la facultad
de tapar perfectamente la abertura de la concha con su par de aplychi o con
su anaplychus. Es evidente que, para tapar la abertura de la concha, el ani-
mal debia retirarse del todo, previamente, en el interior de la cimara de
habitacion. En lales condiciones, con el cuerpo contraido para ocupar poco
espacio y la abertura tapada por los aptychi o por el auaplycﬁus. es invero-
simil gque un embudo haya podido funcionar; al contrario, su masa carno-
sa, encerrada en angoslo espacio, habria estorbado, mas bien que ayndado,
a la respiracion.

En mi opinion, todo esto induce a pensar que los ammonites eslaban
provistos de un sistema respiratorio completamente diferente del de los
cefalopodos que conocemos.
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XI. LA prorocoscma

Las supuestas afinidades de los Ammonoidea con los cefalbpodos dibran-
quios se basan sobre la observacién, hecha por primera vez por Munier
Chalmas, de que en unos y olros existe un globulo hueco, de paredes cal-
cireas, antes de la primera cimara de la concha multilocular. Este globulo
ha sido interpretado como la concha del embrion (protoconcha).. También
se ha pensado que los Nauliloidea hayan poseido una concha embrional de
forma semejante pero de paredes membraniceas, que no podria conservarse
al estado fosil.

En realidad, las Hamadas protoconchas de los Ammonoidea me parecen
muy diferentes de las verdaderas protoconchas de los cefalopodos dibran-
quios.

Las conocidas figuras publicadas por W. Branco (187¢, 1880) y tan a
menudo reproducidas en los manuales de paleontologia nos hacen ver que
la llamada protoconcha de los ammonites lenia la forma exterior que pre-
senlaria una bolsita completamente cerrada y no bien llena, cuyo cuello
hubiese sido dejado caer hacia adelante, o sea hacia la parte donde se des-
arrolla la concha; pero en realidad la llamada protoconcha difiere mucho de
la supuesta bolsita porque inlernamente es vacia y porque su delgada pared
es calcirea y, por consiguiente, rigida.

La superficie que tapa la boca d-., la bolsita suele ser considerada como
el primero de los tabiques construidos por el animal, o sea como el tabique
construido por el animal inmediatamente después de haber salido su cuerpo
de la protoconcha; luego empezaria la contruceion de la espira de la con-
cha propiamente dicha, con la formacién de una primera cimara, de un
segundo labique, de una segunda cimara, de un lercer labique, cle.

hn dichas figuras (como [.«ll'l.ll)u'll. en las de Munier Chalmas) se ve que el
sifon empieza con una especie de bulbo cuyo fondo asoma en el interior de
la protoconcha, siguiendo luego a través de todas las cdmaras hasla la ed-
mara de habitaciin; es notable que el didmetro del sifon varia muy poco
mientras que el volumen de las cdmaras aumenta ripidamente; a pesar de
eslo, las primeras cinco o seis cdmaras suelen ser mucho mdés pequeiias
que la llamada protoconcha, estando veupadas en parte no despreciable por
el sifon.

Si, conociendo lodo esto, se admite que la llamada protoconcha de los
Ammonoidea curmsponde a una verdadera concha embrional, entonces
también es preciso admitir que, al dejar la protoconcha, el embrion ha pa-
decido una rara metamorfosis acompanada no solo por un cambio radical
de forma sino también por una considerable disminucion de volumen; esle
cambio eslaria evidenciado por la forma de la pared posterior de la proto-
concha, que es concava, y por la forma de los primeros labiques, que ya
son algo convexos. Deberiamos suponer, pues, que la region aboral en cl



embrion [uese convexa y voluminosa, para volverse luego concava y peque-
fla en los comienzos del periodo postembrional.

Creo innecesario emprender una discusion sobre la improbabilidad de
una melamorfosis de este lipo, porque me imagino que todos la encontra-
ran inverosimil. En cambio, deseo sefialar la posibilidad de que la Hamada
protoconcha de los ammoniles es lo que queda de un aparato hidrostitico,
a manera de flotador, del cual habria quedado colgado el joven animal del
ammonites, estando fijado por su extremo aboral al bulbo con que empieza
el sifon. El flotador (la Hamada protoconcha) desde su origen habria sido
consliluida por una vesicula cerrada, vacia, de pared rigida; el supuesto
primer labique corresponderia a la superficie de insercion del cuerpo del
joven animal. La formacion de la espira multilocular habria empezado con
la construceion de un trecho de pared, en forma de cono trunco, en conti-
nuacion del frente, o cuello, del fotador; luego el animal habria construido
un primer tabique, un segundo trecho conico de pared, un segundo tabi-
(que, ele.

Acertada o no la hipolesis que acabo de exponer, queda el hecho de que
en los Nautiloidea tipicos no ha sido seiialada la existencia de una prolo-
concha similar a la de las Ammonoidea y que en los cefalopodos dibran-
guios actuales, enyo desarrollo ontogenético es bien conocido, no ha sido
sefialada una disminucion de volumen del embrion.

\demids, hay que considerar que la forma del globulo central de los
ammoniles es prolundamente distinta de la forma de la protoconcha de los
dibranguios actuales, aunque ella también sea globular. En una figura de
Munier Chalmas que representa la parte més interna de la concha de Spirula
peronii, la protoconcha presenta la forma de un huevo al cual se hubiera
sacado, con un corte neto, el casquete polar de curvatura mas fuerte; jus-
tamente en correspondencia del casquete que falta se inserta la punta de la
espira, con la primera cidmara. El tabique que separa la protoconcha de la
primera cimara es plano, el tabique que separa la primera cimara de la se-
gunda es impercepliblemente concavo, el tabique entre la segunda y la
lercera es mds eoncavo aun, ele., variando la forma de los tabiques gradual
v regularmente. Notese que en los Ammonoidea, si fuera cierto que el glo-
bulo central corresponde a una proloconcha en cuyo interior estaba el
embrion, la forma del primer tabique eslaria en pronunciado contraste con
la forma del segundo y de todos los demés. s esta otra cosa inverosimil
que, sin embargo, suele ser aceplada sin objeciones por la generalidad de
los paleontologos.

Se ha creido ver lormas intermedias entre los Nautiloidea y los Ammo-
noudea en los géneros Protobactrites y Baclriles, que constituirian como un
puente entre los Orthoceratidae y los goniatites (en sentido lato). Efectiva-
mente se ha observado que en algunas especies de Baelriles esta conservada
una protoconcha globular calcirea mientras que también existe una marca-
da cicatriz (H. H. Swinnerton 1923). Hay que observar, sin embargo, que
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la protoconcha de Baclriles y géneros afines (especialmente Mimoceras)
tiene la forma de un huevo y esta alargada en el sentido del eje de la espira
de la concha; por consiguiente se asemeja a la proloconcha de Spirala y se
diferencia profundamente de los globulos centrales de los A mmonoidea.

En conclusion, hay varias razones que invitan a suponer que el globulo
central de los ammonites tipicos no es homélogo a la protoconcha de los
cefalopodos dibranquios provistos de fragmocono y tampoco a la de Bac-
trites y Mimoceras, géneras cuyas aflinidades con los goniatiles tipicos me
parecen muy dudosas.

La existencia de un globulo central esencialmente diferente de las proto-
conchas de los cefalopodos conocidos, juntamente con la concavidad de la
region aboral, la corona de apéndices dirigidas hacia alris, la presencia de
una prolongacion del borde exterior de la abertura de la concha y de piezas
operculares que imposibilitan el funcionamiento de un sifon, constituye
un ctimulo de motivos poderosos para separar los Ammonoidea de todos
los cefaldpodos que conocemos. Sin embargo, seguiremos con nuestro and-
lisis y nuestras comparaciones para comprobar si acaso exislen analogias
que puedan compensar en parte a las diferencias que hemos apuntado an-
leriormente.

XII. Er espesor ¥ 1A cONSTITUGION DE LA GONGHA

Las tres o cualtro especies de Naalilus actualmenlo vivienles poseen con-
chas y labiques de espesor relativamente grande en comparacion con sus
dimensiones modestas. La mayor parle de los moldes de Naulilidae del
Terciario, del Crelicico y del Jurisico que recuerdo haber examinado es-
taba constituida por series de piezas separadas, cada una de las cuales co-
rrespondia a un loculo lenado por malerial pétreo ; muchas veces he Lrala-
do de hacer coincidir las caras correspondientes de cada una de eslas piezas
para reconslituir asi la forma general de la concha y nunea he logrado con-
seguirlo exaclamente, lo cual demuestra que también los Naalilidae de
aquellos tiempos remolos lenian labiques de espesor considerable y, por
consiguiente, conchas robuslas y pesadas.

En cambio, en los varios miles de ammoniles que he lenido oportunida-
des de observar (y entre ellos recuerdo unos individuos de gigantesco lama-
iio de los géneros Hammaloceras, Aspidoceras, Pachydiscus y Crioceras)
siempre he admirado el espesor insignificante de la concha y de los labi-
ques. Me parece entrever, pues, en el distinto espesor de la concha y de los
tabiques un cardcter distintivo general entre los Ammonoidea y los miem-
bros de la familia Nautilidae. Excluyo intencionalmente de eslas conside-
raciones a la mayor parte de los Nautiloidea del Mesozoico y a todos los
del Paleozoico, porque creo que entre ellos habria que distinguir varias
lineas de descendencia caraclerizadas, entre olras cosas, por diversos espeso-



res relativos de sus conchas y temo que tales distinciones nos llevarian de-
masiado lejos del tema del presente estudio.

La constitucion mineralGgica v la estructura microseopica de las conchas
de los Ammonoidea no son ficiles de comprobar porque en la mayor parte
de los casos el material originario de la concha ha sido reemplazado por
cristales relativamente grandes de calcita, perdiéndose en esta substitucion
los caracleres de la estructura intima. Afortunadamente se conocen algunos
yacimienlos fosiliferos en los cuales las conchas de los Ammonoidea con-
servan a menudo rastros de la estructura originaria y, a veces, también
estin formadas por los mismos materiales que la constituian durante la vida
del animal.,

Estudios minuciosos de E. H. L. Schwarz (1895) comprobaron que las
conchas de las Ammonoidea estin constitnidas, como las de los Nautili
actuales, por dos estralos calcireos, pero que eslos estralos no son homa-
logos en dichos animales ; ademis hallé que los tabiques de los Ammonoi-
dea poseen una estructura distinta de los de los Nautiloidea. L. Cayenx
(1916) ha confirmado la existencia de los estralos en los ammonites perfec-
tamente conservados y ha senalado el hecho de que a menudo uno de los
dos ha desaparecido durante la fosilizacién. Recientemente H. N. Coryell y
E. 8. Salmon (1934) han deserito brevemente unas conchas, excepcional-
wenle bien conservadas, de algunos de los illimos Ammonoidea que han
dejado rastros fosiles : son varias especies y variedades de Baculiles y de
Acanthoscaphites de la « Pierre Formalion » (parte alta del Crelicico supe-
rior) recolecladas en los alrededores de Glendive, en el estado de Montana;
en dichas conchas el estralo interno, muy delgado, esld constituido por
calcila en laminillas o bien sin estructura evidente y el estrato externo esli
constituido por aragonila fibrosa.

Al parecer, la diferencia principal entre la concha del Nautilus y las de
Ammonnidea lipicos consiste en que el estrato interno, de calcita en fami-
nillas, es enormemenle mis espeso en Naalilus que en los A mmonoidea, a
pesar de que las laminillas siempre lienen mis o menos el mismo espesor
(del orden de un milésimo de milimetro) ; pero cierlas observaciones de
Schwarz sobre algunos pormenares de los ammonites examinados por ¢l
sugieren la idea de que las diferencias no son simplemente cuanlitalivas.
Sea como fuere, bastaria tener comprobada una diferencia conslante y con-
siderable en el espesor del estrato de laminillas para poder concluir de ello
que el procedimiento de construceion de la concha debe haber sido distinto
y que con toda probabilidad las conchas de los ammonites podian propor-
cionar al animal una proteccion de cardcter muy diferente de la que puede
oblener el Naulilus de la propia.

El desarrollo limitado del estrato de laminillas y el espesor tan reducido
en comparacion con los didgmetros de la concha y la espira, me inducen a
creer que las conchas de los ammonites, o por lo menos de los ammonites
suficientemente grandes, presentasen cierla deformabilidad y elasticidad ;

3
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la existencia de restos de un « epidermis » arrugada que corresponden al
« Runzelschicht » de Quenstedt (1846), a la « couche ridée » de Barrande
(1867) y al « wrinkled layer » de Hyatt (1871), me parece corroborar la su-
posicion de que la concha de un ammoniles fuera una estructura elastica y,
hasta cierto punto, deformable temporaneamente. Probablemente la con-
quiolina no solamente constituia velos alternados con las laminillas de cal-
cila del estrato interno de la concha, sino que también formaba las paredes
de innumerables casillas o « células» en que estaban distribuidos los pris-
mas de aragonita del estralo externo, que por esta razon también ha sido
Hamado « estralo celuloso n.

Tan fuerte es el contraste entre las conchas delgadas, y probablemente
algo flexibles, de los Ammonoidea y las conchas compactas, gruesas y su-
mamente rigidas de los Naulilidae, que se presenta esponlinea a la mente
la suposicion de que también estén constituidas por materiales diferentes.
Se ha tratado de comprobarlo con medidas de densidad y con andlisis qui-
micos, pero los datos obtenidos no son suficientes atin para sacar de ellos
conclusiones seguras, por lo que a los Ammonoidea se refiere.

H. C. Sorby (1879) hallb que el malterial que constituye la concha del
Naulilus pompilius tiene el peso especifico 2,95, lo cual indica que segura-
mente el carbonato de calcio se halla en mayor parle o en su totalidad
constituido por aragonita ; pero algo de conguiolina debe haber en la cons-
titucion de la concha del Nantilus y, por otra parle, el peso especilico de
la aragonila pura esti comprendido entre 2,80 y 2,94 : debe haber, pues,
cierta proporcion de minerales mas pesados que la aragonita. Sorby supuso
que, ademds del carbonato de calcio, la concha del Nautilus contenga fos-
fatos ; actualmente lo consideramos muy improbable porque sabemos que
Buetschli (1go8) y luego Clarke y Wheeler (19g22) hallaron tan sélo ves-
ligios de fosforo. Recordando que el bario también se halla en el agua de
mar, que se deja extraer de ella por ciertos organismos, y que el carbonalo
de bario que se encuentra en la naturaleza (whilerita) es isomorfo con la
aragonila, enireveo la posibilidad de que ciertas parles de la concha del
Nautilus estén constituidas por una mezcla de aragonita y whiterila, lo cual
explicaria su elevada densidad. Seria interesante recoger mayores dalos
analiticos al respecto.

La composicion quimica de las conchas de los Ammonoidea es, natural-
menle, poco conocida, por ser tan raras aquellas que no han sufrido una
substitucion total de! malerial originario. Personalmente efectué algunos
ensayos sobre fragmentos de conchas muy bien conservadas del Lidsico de
Lyme Regis, Inglaterra, compmlmudo la presencia de una proporcién no
despreciable de !uafum que sin embargo no pude dosar por insuficiencia
del material disponible. Desﬂmcmdamenle en aquel tiempo ailin no conocia
el trabajo de Grandjean aobte los sifones de los ammonites y de los balem-
nites y, por consiguiente, tal vez no tomé lodas las precauciones necesarias
para impedir que algin pedacito de la hinica mineralizada del sifon se
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mezelara con los fragmentos de conchas cuya composicion queria yo in-
vestigar. Es muy de desear que se inlente olra vez el estudio quimico de la
concha de Ammonoidea lipicos por quien disponga de malterial apropiado.

Lo que nos queda por saber es si las conchas de los Ammonoidea y de los
Nautili difieren tanto por su composicion quimica como son diferentes por
espesor relalivo y por estructura microscopica.

XIII. Er swedx

En Nautilus y Spirnla el sifon (cordén carnoso vaseularizado que man-
liene en contaclo el saco visceral con el fondo del primer l6culo de la con-
cha) estd bien desarrollado y prolegido por una Winica tubular més o me-
nos abundantemente caleificada. En muchos A mmonoidea ha sido observado
un tubo mineralizado de aspecto parecido, que indica que lambién estos
animales poseian un sifon comparable al del Naulilus, aunque casi siempre
es mis delgado, estd ubicado de olra manera y liene una linica de compo-
sicidn quimica esencialmente distinta.

La posicion del sifén debe necesariamente Lener cierla relacion con la for-
ma de los tabiques ; es natural que ella sea central enando los tabiques son
coneavos hacia adelante, como en Naulilus, y que sea marginal cuando
ellos son convexos y provistos de ldbulos que se extienden hacia atrds,
porque uno de los lobulos impares (el exlerior, en los Ammonoidea pro-
piamente dichos) puede proporcionar una serie de convenienles puntos de
apoyo. Por esta consideracion, la distinla posicibn del sifon en los Ammo-
noidea y en los Nautilidae no me parece conslituir una diferencia de im-
portancia comparable a olras que hemos visto anleriormente (forma de los
tabiques, presencia o ausencia del seno hiponémico, forma de la protocon-
cha, etc.).

Mas interesante es la diferencia en composicion quimica. F. Grandjean
(1910) ha comprobado que en los Nautilidae la tinica prolectora del sifon
es una membrana organica incrustada por grinulos caledreos, mientras que
en los ammonites la hinica del silén estd representada por un tubito cons-
tituido principalmente (84 por ciento) por fosfato de calcio.

Basla esto para evidenciar la diferencia que hay entre Ammonoidea y
Nautiloidea por lo que se refiere al sifon. La funcién de esle Grgano aun no
es conocida lo suficiente como para aulorizarnos a decir si en ambos gru-
pos era utilizado o no de idéntica manera.

Sea como fuere, el hecho de que ambos grupos han poseido conchas
provistas de sifébn no me parece una prueba de la existencia de una afinidad
verdadera. En mi opinion, no solo es posible, sino lambién verosimil, que
en més de una linea filogenética se hayan formado tabiques en la concha
sin esperar que el manto se hubiese separado del todo del dpice de la con-
cha ; en lales casos los tabiques habrian quedado perforados para dejar pa-
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sar el extremo aboral del cuerpo, que habria ido adelgazindose a manera de
una cola. De esta manera habrian podido producirse independientemente,
en dos o mds grupos diferentes moluscos, conchas multiloculares atravesa-
das por sifones que podian ser homologos o no y servir para funciones idén-
ticas o dilerentes. La comparacion de los sifones de un Aetinoceras o de un
Endoceras con los de los ammoniles tipicos sugiere mis bien la idea de una
diversidad de origen y de lunciones.

XIV. ACRECIMIENTO Y RESORCION DE LA CONCHA

Las lres o cualro especies vivienles de Naalilus tienen un periodo de
crecimiento bien definido ; cuando el Naulilus llega a un estado determina-
do de su desarrollo, 0 a una determinada edad, el crecimiento de la concha
se termina. La concha que ha aleanzado este estado adulto, o maduro, se
reconoce ficilmente, porque la distancia entre el \iltimo tabique y el pemil-
timo es menor que la distancia entre el pendltimo y el que lo antecede.

ista particularidad se observa no solo en las especies actuales y ferciarias
del género Nautilus, sino también en Nautilidae del Mesozoico y hasta en
géneros que los aulores modernos ponen en una familia distinta ((Jvdwum-
!zhdae) como Aturia y Hercoglossa. Esto esld de acuerdo con la observa-
cion de que en las familias Nautilidae y Clydonautilidae los individuos de
una misma especie suelen lener, aproximadamente, el mismo tamaiio. En
los Ammonoidea el crecimiento no tiene, al parecer, limites definidos ; la
disminucion brusca de la distancia entre los dos ltimos tabiques no ha
sido observada y en las formas con linea de sutura complicada tampoco
puede producirse, porque la distancia minima entre los tabiques estd deler-
minada, en lal caso, por la configuracion de los lobulos y porque en dichas
formas los tabiques suelen formarse siempre a la distancia minima posible
desde el tabique precedente.

Interesantes y curiosas, en los Ammonoidea, son las transformaciones
que a veces son obtenidas por resorcion de partes més o menos extensas de
la concha ; muchos casos han sido descriptos por el abale Boone (1926).
No me consta que algo parecido haya sido observado en los Nautiloidea ;
sOlo recnerdo haber leido que la hembra de Argonauta puede reparar y
soldar, por medio de las expansiones de los brazos del primer par, la cip-
sula nidamentaria calcirea a que a menudo se da, con toda impropiedad,
el nombre de concha ; es claro que esta virtud de los brazos de la hembra
del Argonauta nada tiene que ver con la aptitnd del manto para resorber
parles de la verdadera concha, utilizando luego los materiales minerales
para la formacion de otras partes. Tampoco me consta que hayan sido
observados casos de resorcién en los belemnites. O. Abel (1916) ha men-
cionado muchos casos de lesiones sanadas y de fracturas soldadas en con-
chas de belemnites, pero me parece que ello se ha producido por deposi-
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cion de nuevo malerial calcdreo, a veces con la formacion de protuberancias
caledreas que parecen verdaderas exdstosis.

Parece pues que los Ammonoidea se distinguen de los cefalopodos actua-
les, de los Nautilidae y de los Belemnitidae por la facilidad con que conse-
guian resorber cierlas parles de sus conchas, mdas o menos como lo hacen
aclualmenle algunos gasleropodos.

XV « ApTYcHI D Y € ANAPTYGHI )

Ya hemos recordado que muchos ammoniles poseian piezas calcireas pa-
res (aplychi) o impares (anaplychi) que se han conservado al estado fosil y
que se adaptan perfectamente a la abertura de la concha para obstruirla;
también hemos hecho alusion a la probabilidad de que otros Ammonoidea
Luviesen piezas similares pero no calcificadas, que han podido desaparecer
sin dejar rastros. El hecho de que en ciertos géneros de gastropodos, como
Nalica y Ampullaria, el opérculo puede ser, indiferentemente, caledreo o
chrneo parece indicar que es probable que muchos ammonites hayan posei-
do un opéreulo corneo.

En ninguno de los Nauwtiloidea han sido senalados rastros de un opéreulo;
en el Naatilus vivienle llama la atencion el hecho de que el animal, al re-
traerse en la concha, lapa la abertura de la misma con su caperuza carnosa,
indicando que le resultaria muy conveniente la proleccion que puede pro-
porcionar un opérculo. Dado que no lo posee, puede uno imaginarse que
un opérculo seria incompatible con el funcionamiento de Grganos impor-
lanles ; efectivamente, como ya hemos visto, estorbaria a la accion del em-
budo y, por consiguienle, a la funcion respiratoria.

XVI. Maxpinvuras

Sise considera que todos los celalépodos vivientes poseen un par de
mandibulas robustas y si se cree que los Ammonoidea eran verdaderamente
cefalbopodos, resulta sorprendente la comprobaciin de que no se conoce ves-
tigio ninguno de mandibulas de Ammonoidea. Lo que mds llama la atencion
es el hecho que en ciertas formaciones ricas en {osiles marinos, del Meso-
zoico, puede uno recolectar miles de ammonites, algunos fragmentos de
Nautilidae o Clydonautilidae (generalmente, moldes de algunas cdmaras de
la concha) y algunas mandibulas que pertenecieron a aquellos mismos Nau-
tiloidea, mandibulas que los antignos autores llamaron Rhyncholites, Rhyn-
choteuthis, Conchorhynchus, ete. Es verdad que muchos cefalopodos poseen
mandibulas puramente corneas, que pocas probabilidades tienen de conser-
varse al estado fosil ; sin embargo, hay que recordar que ha sido observada
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repetidamente la epidermis rugosa de los ammonites, la caal estaba consli-
tuida por simple conquiolina, siendo evidenle que las mandibulas habrian
tenido mayor probabilidad de substraerse a la destruccion total.

Dado el niimero enorme de los ammonites que han sido recogidos y es-
tudiados, de las condiciones extremadamente favorables para la conservacion
de partes delicadas que concurrieron durante la formacion de ciertos yaci-
mientos ammoniliferos famosos, y de la facilidad con que se dejan recono-
cer los restos carbonizados de subslancia quilinosa o cornea, el hecho de
que no conocemos mandibulas de ammonites justifica la presuncion de que
los ammonites no poseian mandibulas.

XVII. Brazos o rexricunos

Todos los cefalopodos que viven en la actualidad poseen, alvededor de la
boca, una corona de apéndices carnosos que los zo6logos llaman « tentdcn-
los n en el Nautilus y « brazos » en los dibranquios. % ha comprobado que
también los belemnites, en el Mesozoico, poseian una corona de brazos
ignalmente sitnada y que seis de estos brazos estaban armados por ganchos
corneos (C. G. CGrick, 1go2 y 1907, O. Abel, 1916), siendo muy probable
que existieran olros cuatro brazos sin ganchos (H. Prell, 1922). Las dobles
hileras de ganchos corneos han sido contadas en los esquistos arcillosos
del Lidsico inferior del condado de Devon, en el sudoeste de Inglaterra ;
impresiones mas a menos claras dejadas por los brazos o por la cabeza de
varios Belemnoidea han sido observadas en las calizas biluminosas del Lid-
sico de Suabia y en las ealizas litogrificas del Titénico de Baviera. En estas
calizas biluminosas y litograficas los restos de Ammonoidea son mucho mis
abundantes que los de Belemnoidea ; sin embargo, no han dejado rastro
ninguno las partes blandas de los ammonites, a pesar de que a veces las
impresiones de las conchas son extraordinariamente nitidas, siendo muy
probable que a menudo los ammonites han encallado en aquellos fangos
calcireos estando atin en vida el animal (0. Abel, 1922).

De todo esto puede inferirse que es poco verosimil la hipolesis de que
los ammonites tuviesen brazos similares a los de los dibranquios vivienles
y de los belemniles o bien tentdculos parecidos a los del Naulilus. La falta
de impresiones de las partes blandas en maleriales tan apropiados para con-
servar los rastros més delicados induce a suponer que la consistencia de los
tejidos de los ammonites no era mayor que la del pie de los gastropodos
bentonicos, estando muy lejos de igualar la de los brazos musculosos de
los cefalbpodos actualmente vivientes.
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En muchos Ammonoidea la seccion transversal de la cdmara de habitacion
es relalivamente alta y muy angosla (Beloceras, Sageceras, Pinoceras, Oxy-
noliceras, Amaltheus, Polyplectus, elc.); en olros es relativamenle ancha
pero sumamente baja (Gaslrioceras, Tropiles, Lobites, Sphaeroceras, Calo-
ceras, ele.). Es dificil imaginar como pueda haber vivido dentro de una
concha de uno de eslos lipos un animal con cabeza bien diferenciada, con
un embudo y con una corona de brazos o tenldculos alrededor de la boca;
aun mis dificil es llegar a hacerse una idea de las maniobras que habrian
sido necesarias para sacar la region oral fuera de la concha y para retraerla.
Me parece mucho mis probable que de conchas lan desproporcionadas sa-
liera, en parle, un animal de organizacion relativamente sencilla, con un
pie dividido en ldbulos chatos, constituido por tejidos dotados de la facultad
de deformarse para pasar por aberluras alargadas y luego de tomar la forma
apropiada para sus funciones normales, como ocurre en muchos gaste-
ropodos.

En los Naatilidae y en los Clydonautilidae no conozco ejemplos de cima-
ras de habitacion muy angostas o muy bajas; en algunos Naalilidae del
Paleozoico se observa a veces que la cdmara de habilacidn esti contraida
anteriormente dejando aberturas alargadas y muy angoslas para dejar pasar
cierlos Organos del animal, que debian estar constituidos por tejidos defor-
mables muy diferentes de aquellos de los cefalépados actuales, pero nunca
he visto un achatamiento general de la concha como el de los ammonites
que he mencionado, achatamiento que parece exigir la deformabilidad de
todos los Organos y no solamente de algunos.

Por lo que se refiere a los Nautiloidea de abertura contraida (Gomphoce-
ras, Phragmoceras, Trimeroceras, elc.), podemos recordar que vivieron en
el siliirico, que nadie ve en cllos los ascendientes direclos de los Nautilidae,
que es verosimil que tuviesen una organizacion muy sencilla, y que segura-
mente se asemejaban muy poco a los cefalopodos que conocemos. Los he
mencionado para poner de relieve que el achatamiento general de la concha
que se observa en muchos Ammonoidea del Devonico, del Tridsico y del
Jurisico, no se ha producido en ningin grupo de Nautiloidea, ni siquiera
en los que mis se apartan de la serie evolutiva que se considera normal.

XIX. VinasiLian

Seria instructiva la comparacion entre la duracion de grupos taxonomi-
cos equivalentes (familias, géneros o especies) de Nautiloidea y de Ammo-
noidea, pero nos llevaria demasiado lejos del argumento prineipal del
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presenle estudio ; me conformaré con recordar que entre los Nautilvidea
hubo por lo menos un género (Orthoceras) que vivio desde el Silirico hasta
fines del Pérmico y que entre los Ammonoidea no se conoce ni siquiera una
familia que haya perdurado por la mitad de un plazo equivalente.

La relativa eslabilidad de los Nautiloidea esld en antitesis con la exira-
ordinaria variabilidad de los Ammonoidea mis o menos de la misma ma-
nera como lo estarian, entre los equinodermos, los Asteroidea frente a los
Echinoidea. Si nos fijamos en que estos cuatro grupos se han desarrollado
en iguales condiciones de ambiente, llegamos a la fuerza a la conclusion de
que existe una profunda diferencia originaria entre Nauliloidea y Ammo-
noidea, como también enlre Asleroidea y Echinoidea.

Por lo que a la variabilidad en el tiempo se refiere, no se puede intentar
una comparacion enlre Ammonoidea y Belemnoidea porque no se puede
imaginar que conchas internas y conchas exlernas reaccionen de igual ma-
nera a los cambios de ambiente ; sin embargo, es ficil reconocer que la
mayor variabilidad de los ammonites los hace preferir, como indicadores
estratigrificas, a los belemniles en los casos en que el gedlogo tiene cierta
libertad para elegir.

Ademas de la gran variabilidad de forma, que ha motivado la institucion
de varias especies y tanlos géneros, hay que considerar entre las particu-
laridades de los Ammonoidea, la variabilidad de las dimensiones, ya sea
en el grupo lomado en conjunto o bien entre individuos de una misma
especie,

Recuerdo haber observado, en calizas del Lidsico medio de los Prealpes
Lombardos, millares de ammoniles piritizados cuyo didmelro miximo no
pasaba de 15 milimetros y, a menudo, no llegaba a 1o eran, porlo general,
individuos adullos de razas enanas de varias especies de Lres o cualro géne-
ros de Hildoceralidae ; los individuos normales de aquellas mismas especies
suelen llegar a 45 milimetros de diimeltro, por lo menos, no siendo raros
los que alcanzan los 70; yacimientos fosiliferos del mismo tipo, aunque
no siempre de ignal edad, con ammoniles enanos, generalmente pirilizados,
han sido ‘i(’ﬁﬂ]adﬂh en olras regiones.

Cerca del Paso del Furlo (Apenino Central) he visto, en margas calcireas
del Aaleniano, fragmentos de un individuo de Hammatoceras del grupo del
H. sieboldi que, enlero, habria tenido algo mds de un metro de didmeltro ;
cerca del Lago de Garda el [1. sieboldi y algunas especies afines son rela-
livamente comunes, con individuos de dimensiones modestas.

Famosa es cierla localidad del norte de Alemania donde, en estratos del
Creticico Superior, han sido hallados varios ejemplares de espectacular ta-
maiio (hasla de dos metros de didmetro) de Pachydiscus witlekindi, especie
que en olras regiones, aun cercanas, no aleanza dimensiones giganlescas.

Esta \‘mahlhdnd del tamaifio de individuos de la misma especie (pmhd—
blemente en relaciin con diferencias del medio ambiente) nos proporciona
un cardcler mds para distinguir el grupo Ammonoidea del grupo Nautiloi-
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dea ; en éste varia muy poco, en general, el lamaio de los individuos adul-
los de una misma especie.

Yara lener una idea de la diferencia de lamafio de los ammoniles, basla
observar que el volumen de la concha de un individuo mediano de la fauna
enana de Hildoceratidae que he mencionado anteriormente estd al volumen
de uno de los individuos gigantescos de Pachydiscus willekindi en la rela-
cién de uno a enalro millones.

En los Nauliloidea no se conocen casos comparables al anterior, aunque
se sabe que algunos Orthoceratidae han alcanzado dimensiones conside-
rables.

XX. CoNSIDERACIONES ETOLOGICAS

Sobre las supuestas condiciones de vida de los ammoniles lanto ha sido
eserilo y lan divergenles son las opiniones vertidas, que ni siquiera inlento
citar nombres y resumir conceptos dignos de consideracion, porque ello ya
requerivia muchas pdginas. Me limilo a exponer sucintamenle algunas
ideas que creo nuevas y que no se concilian con las opiniones dnmmalllcs.

Como base de nuestro razonamiento servird el postulado de que en las
conchas de los Anumonvidea el animal ocupaba el espacio anterior al iltimo
tabique construido (« cimara de habitacion ») y que todo el resto de la ca-
vidad de la concha, o sea toda la serie de « cimaras de aire », estaba ocupa-
da por gas. No podemos probar que esto efectivamenle ocurria, pero la
analogia con el Naulilus y el hecho de que las conchas de los Nautilidae y
de los Ammonoidea tipicos han mauntenido por tanlo liempo perfecta sime-
tria bilateral nos inducen atribuir un grado de probabilidad sumamente
elevado, que priclicamente se confunde con la certidumbre, a la hipotesis
de que las conchas de los ammonites, en la parte no ocupada por el animal,
estaban llenas de un gas.

La presencia de este gas en las cdmaras de aire del ammoniles sumergido
en el agua determinaba necesariamente, en la concha, una fuerza dirigida
verlicalmente hacia arriba, aproximadamente proporcional al volumen ocu-
pado por el gas ; la Hamaremos « fuerza escensional », término empleado
en umostutlca con significado analogo.

A esla fuerza ascensional se opone la gravedad, que actia en direccion
verlical y hacia abajo, con inlensidad directamente proporcional a la dife-
rencia entre el peso del ammoniles (animal y concha) y el peso de un volu-
men de agua igual al volumen del animal y de la parte solida de la concha.

Para fijar Idb ideas, podemos admitir que cada cenlimelro cibico de aire
contenido en los loculos de la concha empuja el ammoniles hacia arriba
con la fuerza de un gramo y que cada centimelro eiibico del malerial que
constituye la concha (inclusive los tabiques, el sifon ete.) empuja el ammo-
nites hacia abajo con una fuerza de un gramo y tres cuarlos; podemos des-
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preciar el efecto debido al cuerpo del animal, porque la densidad media
del cuerpo de los moluscos suele ser poco mayor que la del agua de mar.
Asi, en primera aproximacion, podemos limitarnos a considerar las relacio-
nes entre el volumen ocupado por el gas y el volumen de la parte solida de
la concha.

Es evidenle que la dos fuerzas se equilibran cuando el espacio ocupado
por el gas es justamente una vez y tres cuarlos mayor que el volumen de la
parte solida de la concha; en este caso el animal podria moverse en lodo
senlido sin sentir la influencia de la gravedad y s6lo deberia vencer la iner-
cia de su cuerpo y de su concha y la resisiencia del agua. Si hubiese una
proporcion mayor de malerial solido de la concha, la gravedad tenderia a
manltener el ammonites en el fondo del mar. 8i hubiese una mayor propor-
ciim de espacio ocupado por el gas, enlonces la fuerza ascensional llevaria
el ammoniles a la superficie y tenderia a mantenerlo a flote.

Se puede pensar que el ammoniles tuviese la facultad de aumentar o dis-
minuir, con movimienlos apropiados de su cuerpo, el volumen ocupado
por el gas: no es dificil imaginar la parte aboral del cuerpo del animal
que, sujelada en la periferia por sus l6bulos a la pared de la concha y del
tiltimo tabique, se aleja de éste en la parte central para determinar un
aumento de volumen del gas, con el objeto de erear una fuerza ascensional.
En realidad este procedimiento podria resultar muy peligroso; y veamos
porgué :

Imaginemos un ammonites en el cual el volumen de las partes solidas
de la concha es 100 centimelros eibicos y el volumen normalmente ocupa-
do por el gas es 175 centimelros cibicos, la densidad media de las partes
sOlidas 2,75, la de las partes blandas 1, siendo la del agua también 1} su-
pongamos, ademds, que el ammonites pueda, a \rolunmd aumentar o dis-
minuir en 1 centimetro eiibico el volumen del gas.

Nuestro ammonites se halla en perfecto equilibrio en el agua a roo me-
tros de profundidad, mientras que el fondo se encuentra olros 100 metros
mads abajo; la presion, en 100 metros de profundidad es de aproximada-
mente 10 atmosferas y (dado que el animal se encuentra en equilibrio) el
gas de las cimaras de aire debe hallarse bajo la misma presion.

El ammonites desplaza la regién aboral de manera que el volumen del
gas pasa de 100 a 101 cenlimelros eibicos; con esta operacion la presion
del gas sobre la region aboral disminuye aproximadamente en un décimo
de atmosfera, por cuya razon el animal debe sostener una presion diferen-
cial de un décimo de atmdsfera de afuera para adentro, lo cual no requiere
un esfuerzo excesivo de su musculatura; al mismo instanle se crea una
fuerza ascensional de un gramo y el ammonites empieza a subir,

Después del primer metro de ascension el equilibrio se restablece mo-
mentineamente, porque la presion exterior ha disminuido de un décimo de
atmosfera; luego se produce una presion en sentido contrario, es decir
desde el interior de la concha hacia aluera. Esta presion dilerencial después
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de 11 metros de ascension alcanzaria una atmoslera, después de 51 metros
llegaria a dos atmdsleras, ele.

Naturalmente, después de pocos metros de ascension ya la presion interior
superaria a la potencia muscular del animal; ¢éste, por consiguiente, no
seria capaz de reducir el volumen ocupado por el gas y el ammoniles segui-
ria subiendo fatalmente hasta el momento en que la presion del gas vencie-
‘a lambién a la resistencia de los Grganos con que el animal estd amarrado
a la concha, o bien a la resistencia de las paredes de la concha. En cual-
quier caso, ¢l desenlace seria trigico : o la expulsion del animal de su pro-
pia concha, o la explosién de las cimaras de aire.

Si partiendo de las mismas condiciones de equilibrio en la profundidad
de oo melros, el animal disminuyera el volumen del gas, reduciéndolo de
100 a g centimelros enbicos, ocurriria justamente lo inverso de lo que
hemos dicho en los pérrafos anteriores : después de algunos metros de
descenso la presion externa se volveria tan superior a la interna que los
musculos del animal no lograrian anmentar el espacio disponible para el
gas, siguiendo el ammoniles a hundirse. También en esle caso hay dos po-
sibilidades de desenlace violento; la presion externa puede empujar el cuer-
po del animal hacia adentro, rompiendo los primeros labiques, o bien
puede hundirse la pared exterior de la concha.

Eslas consideraciones me inducen a creer que los ammoniles no eran
capaces de resistir a cambios de muchos metros de profundidad; la confor-
macion de sus conchas revela, como hemos visto, que los ammoniles vivian
siempre en un delerminado nivel y no podian alejarse mucho de él sin
perecer.

Podria suponerse que los ammonites se mantuyvieran en una misma pro-
fundidad nadando horizontalmente; esto nos obliga a lomar en considera-
cion la vieja y difundida opinion de que los ammonites eran buenos nada-
dores. '

Los sostenedores de esta opinion no se han fijado en que, para los movi-
mientos aclivos de un animal acuidlico, las camaras de aire consliluyen un
obsticulo tanto més fuerle cuanlo mis rapida es la locomocion, debido en
parte a la resistencia del agua y en parte a la distancia considerable entre
el centro de figura, el centro de gravedad y el drgano de propulsion (que
no conocemos). Especialmente absurda me parece la idea (manilestada re-
petidamente por autores serios) de que ammoniles de concha no estrecha-
mente arrollada nadaban impulsadas por el embudo; este Grgano, siluado
al borde exterior de la espira, habria debido expulsar el agua en direccion
aproximadamente tangencial a la linea sifonal, y de esta manera habria
determinado, ante todo, un movimiento de rotacion de la concha alrededor
de un eje normal al plano de simetria; pero, el movimiento de rolacion
pronto habria quedado frenado por el par que se originaba cuando el punto
de aplicacion de la fuerza ascensional se alejaba de la vertical que pasaba
por el centro de gravedad del ammonites. En conclusion, el embudo habria
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servido para hacer oscilar mucho el ammoniles, pero no para imprimirle
un movimiento regular de translacion. Obtendriamos, en tierra, un resulla-
do comparable si, senlados en una mecedora, prelendiéramos (rasladarnos
juntamente con ella, sin levantarnos, a fuerza de golpear con un pie sobre
el piso.

De todo esto saco la conclusion que es improbable que los ammonites
hayan vivido suspendidos en el agua y mis improbable ain que hayan sido
buenos nadadores. Me parece mis razonable suponer que han vivido o apo-
yados en el fondo o bien flotando en la superficie del mar.

El hecho de gue en muchos ammonites que he examinado la capacidad
de las cimaras de aire es mas que el doble del volumen de la parte solida
de la concha, me induce a propender para la segunda hipdlesis,

Por eliminacion de las mis inverosimiles, hemos llegado a aceplar la
suposicion de que los ammoniles eran moluscos planctonicos flotadores.

Una vez admitido que los Ammonoidea pueden haber sido moluscos
planctonicos flotadores, hallamos el camino abierto para nuevas suposicio-
nes. Asi, por ejemplo, si recordamos que en la Niobrara Formation de Kansas
han sido hallados los restos de las primeras aves ocednicas (Ichthyornis vie-
lor, y olras especies del mismo género), no podemos abslenernos de asociar
la aparicion de tales aves con la forma rara de las conchas de algunos
Ammonoidea (Scaphiles, Acanthoscaphites, Ancyloceras), forma apropiada
para poner un animal flolador en condiciones relalivamente favorables para
delenderse de un enemigo que lo alaque desde el aive. También seria Licil
comprender la desaparicion tolal de los Ammonoidea en el Daniano, o sea
poco después de la aparicion de las aves marinas (Senoniano o, lal vez,
Turoniano) las cuales conslituian enemigos nuevos (ue, con nuna lictica sin
precedentes, atacaban a los animales marinos justamente desde el lado que
anteriormente era el mis seguro.

Si estuviesen en lo cierto las suposiciones que anleceden, quedaria por
explicar como habian podido legar los Ammonoidea, desprovistos de me-
dios de locomocion activa, a no ser destruidos mucho tiempo anles por los
peces y repliles malacifagos. Lo mis probable es que se mulliplicasen en
canlidades tales que las pvrdlrhs quedaban compensadas, hasta que los ene-
migos acéreos no se agregaron a los acuilticos, destruyendo definitivamente
un equilibrio que ya en ocasiones anleriores habia peligrado, segiin lo in-
dican las bruscas desapariciones colectivas de los miembros de cierlos gru-
pos de ammoniles.

XXI. Coscrusiozes

Yartiendo de los caracteres generales de las conchas de los Ammonvidea
y aplicando conceplos elemenlales de [isica a la interpretacion de observa-
ciones hechas por paleontdlogos y biologos, hemos llegado, con la ayuda



de la l6gica y del buen sentido, a la conclusién de que aquellos animales
eran profundamente diferentes, por su constitucion, por sudesarrollo y por
sus condiciones de vida, de todos los cefalopodos conocidos y de todos los
cefalopodos imaginables.

Hemos visto que las analogias entre las conchas de los Ammonoidea y de
los Nautilvidea son pocas y poco significativas ; se reducen a que unas y
otras son multiloculares y provistas de un sifon ; pero con esto concluyen.

En las conchas de los Nautiloidea tipicos ( o sea de formas cuvas,tﬁmda-
des con el Naatilus no son discutibles) el sifon ocupa una posicion aproxi-
madamente central con respecto a la espira ; la Winica del sifon es caleirea |
los tabiques son conecavos y de forma sencilla; la concha es gruesa y la
abertura presenta una escotadura en la parte exterior.

in las conchas de los Ammonoidea tipicos (o sea excluyendo formas de
dudosas afinidades, como Clymenia) el sifon corre a lo largo del borde ex-
terior de la espira, la hinica del sifon es fosfitica, los tabiques son convexos
y de forma complicada en proximidad de su insercion en la pared de la
concha ; ¢sla es sumamente delgada y su abertura suele tener una pro-
longacion mis o menos pronunciada en la parte exterior.

Las conchas de los Nautiloidea tipicos indican que el crecimiento del
animal se efectuaba durante un tiempo limitado y que cada especie estaba
caracterizada, enlre olras cosas, por sus dimensiones.

Las conchas de los Ammonoidea tipicos indican que el crecimiento se
continuaba por un tiempo variable en una misma especie y que individuos
adultos de una misma especie llegaban a tener dimensiones muy diferentes,
probablemente de acuerdo con las condiciones del ambiente.

En conjunto las conchas de los Nautiloidea llaman la atencion por la
evolucion lenta y gradual de la forma, la relativa conslancia en el tamaiio,
la ausencia o poblcm de la ornamentacion, dando la impresion de que han
sido habitadas por un grupo de animales de tendencias conservalivas, poco
sensibles a las variaciones del ambiente exterior.

‘n conjunto, las conchas de los Ammonoidea llaman la alencién por los
conlinuos cambios de forma, por las diferencias en el tamafio, por la va-
riedad en la ornamentacion, dando la impresion de que han pertenecido a
un grupo de animales dotados de tendencias evolulivas extraordinarias,
cuya organizacion era capaz de reaceionar, adaptindose, contra los mds pe-
quefios cambios que se producian en el ambienle en que vivian.

Si comparamos los Ammonoidea con el conjunto de los cefalopodos ac-
tualmente vivientes, también encontramos diferencias de imporlancia.

Los cefalopodos actuales tienen, sin excepeion, la region aboral del saco
visceral convexa o puntiaguda, sin apéndices musculares periféricos ; mien-
tras que los Ammonotidae tenian la region aboral del cuerpo concava y pro-
vista de una corona de lobulos, simples o ramificados, que con Loda proba-
bilidad, correspondian a otras lantas terminaciones de masas musculares
importantes.
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Los cefalopodos acluales poseen, sin excepcion, un embudo ; mientras
que en los Ammonoidea la forma de la concha es evidentemente inapropiada
para el funcionamiento de dicho érgano.

Los cefalopodos acluales, sin excepcion, estin completamente desprovis-
tos de opéreulo y de rudimentos de opérenlo, mientras que los Aptychi y
los Anaptychi de los ammoniles eran, con seguridad, piezas operculares.

Sin excepcion, lodos los cefalépodos actuales poseen una corona, de bra-
208 0 de grupos de lenticulos, alrededor de la boca, siendo ésla armada de
robustas madibulas corneas ; a pesar de la enorme abundancia de las con-
chas de Ammonoidea en las formaciones marinas del Paleozoico superior y
del Mesazoico, no me consla que haya sido hallado el menor vestigio de la
exislencia de brazos, o lenticulos, o de mandibulas, de eslos animales.

Sin excepeidn, lodos los cefalépodos bien conocidos ponen huevos volu-
minosos a desarrollo directo, lo cual quiere decir que de ellos sale un pe-
queno animal ya parecido a los que lo engendraron, y no una larva (lro-
chosphaera o bien veliger) como ocurre en muchisimos moluscos ; el globulo
central, generalmente llamado « proloconcha », de los Ammonoidea suele
tener menos de un milimetro de didmetro y los primeros cinco o seis locu-
los de la espira son alin mas pequefios, lo cual parece revelar que habia un
estado larval seguido por una metamarfosis, duranle la cual la « protocon-
cha » (mejor dicho, el flotador de la larva) pasaba a conslituir el nicleo de
la futura concha. Recuerdo que el Nautilus pone huevos del tamano de les de
la paloma (A. Lemeere, 1933), cosa que autoriza la conjetura de que los jo-
venes Naatili salen de ellos va provistos de una concha con varios loculos.

Este monton de diferencias que he apuntado deberia contar mds que la
tinica semejanza (concha multilocular con sifén). Por consigniente seria
razonable, a mi juicio, separar los Ammonoidea de la clase de los cefalo-
podos.

A esta sugesliom podria oponerse la opinion, generalmente aceplada, de
que los Ammonoidea primitivos (goniatiles) estin ligados a los Orthocerali-
dae por formas intermedias (Mimoceras, Baclrites y Prolobaclriles)

La objecion seria discutible, por cuanto la protoconcha de Mimoceras,
Bactriltes, elc., no se parece a la de un goniatites lipico, pero si a la de
Spirula.

Y aunque la opinion general estuviese en lo cierto y se llegara a demos-
trar que los Ammonoidea descienden, ni mds ni menos como el Nautilus,
de los Orthoceridae, ello no conslituiria una razon seria para mantenerlos
todos, a pesar de las grandes diferencias que vengo de apuntar, en la clase
de los cefalopodos. En efecto : si siempre el criterio filogenético debiese
prevalecer, en las clasificaciones zoolbgicas, sobre cualquier olra conside-
racion, todo el edificio de nuestra sistemitica se derrumbaria; asi, por
cjemplo, el hecho de gue los mamiferos y la aves descienden de ciertos
reptiles, que los reptiles descienden de ciertos anfibios y éstos, a su vez, de
ciertos peces, haria poner todos los vertebrados en la clase de los peces,
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suprimiendo las demis. Lo absurdo de este ejemplo hace innecesario insis-
tir sobre el valor relativo del criterio filogenético en la clasificacion.

Es oportuno, pues, desde todo punto de vista, que los Ammonoidea
sean separados de la clase de los cefalopodos. Surge entonces el problema
de asignarles una posicion adecuada dentro del tipo de los moluscos, al
cnal seguramente pertenecen, como lo indica la estructura de la concha.

Faltindonos el conocimiento de las partes blandas, elemental prudencia
sugiere que, por ahora, los Ammonoidea constiluyan un grupo incerlae se-
dis, fuera de las cinco clases acepladas en la clasificacion corriente ; confia-
mos que, en el fuluro, nuevos hallazgos revelarin la posicion definitiva que
le corresponde a dicho grupo en la sistemitica.

Esta esperanza tiene su fundamento en la posibilidad de que condiciones
excepcionales de fosilizaciém nos instruyan sobre la organizacion de los ani-
males a que perlenecieron las conchas que Hlamamos ammonites ; ello queda
en ¢l campo de lo posible, dado que en el viejo manual de malacologia de
8. P. Woodward (1866) se lee que en el sud de Inglaterra (Tisbury, Will-
shire) ha sido hallado un ejemplar de una especie de 7rigonia, que debe
haber sido contemporinea de ammonites tipicos (Woodward indica la loca-
lidad y no la formacion geoldgica, pero aquella region es famosa por sus
alloramientos fosiliferos del Jurdsico superior y del Creticico inferior y
medio) cuyas parles blandas, inclusive las branquias, silicificadas, estaban
fielmente representadas.

No me extrafiaria si un dia u otro se comprobara que los Ammonoiden
eran gasterGpodos. Me ha llamado poderosamente la alencién el hecho de
que algunos Nudibranchia poseen apéndices dorsales (las llamadas « bran-
quias advenlicias n) cuya forma recuerda la de los [6bulos de algunos Am-
monotdea ; asi, por ejemplo, las branguias adventicias del Dendronotus ar-
borescens dibujado por B. F. Nulling (en A. A. Gould, 1070, lim. XXII,
fig. 311) se asemejan mucho a los lobulos de Lyloceras, Hamiles y Baculi-
les, lo cual es tanlo mas nolable por cuanto Hamites y Baculiles han per-
durado hasta fines del Creticico y son citados [recuentemente como ejem-
plos del pequeiio grupo de ammonites que mds han resistido a las causas
(desconocidas) que han provocado la desaparicion de todo el orden. Con
esto no pretendo afirmar que los Nudibranchia son los descendientes dirvec-
tos de los Ammonoidea ; s6lo he querido sefialar una analogia que me pare-
ce inleresante y cuyo estudio, que evidenlemente no esta dentro de los li-
mites de la conquiliologia razonada, dejo a los bidlogos que eventualmente
se intevesaren en esta clase de problemas.

Resumiendo :

1” Me parece evidente que los Ammonoidea eran animales muy diferentes
de todos los celalbpodos efectivamente conocidos ; k

2" Me parece probable que los Amumonoidea fuesen més afines a los gasle-
rapodos que a otros moluscos vivientes en la actualidad ;

32 Me parece oportuno que los A mmonoidea sean separados de la clase
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de Cephalopoda y considerados como un grupo incertae sedis hasla que
nuevos hallazgos de fosiles muy bien conservados proporcionen la clave del
enigma.

Nota. — Al lector puede causarle sorpresa el hecho de que en las p:'vri~
nas que anteceden no ha visto figurar los nombres de paleonttlogos y geo-
logos de alto mérito (como E. l)nr-quo C. Diener, C. O. Dunbar, R. Hoer-
nes, 0. Jackel, J. von Pia, J. F. Pompeckj, R. Ruedemann, A. Rothpletz,
U. Uhlig, J. Walther, elc.) que notoriamente se han ocupado de algunos de
los problemas que han sido discutidos en el presente trabajo. Tal omision
£s volunlaria y se JllSllIlCc‘l :

:" Por el deseo de ser breve;

° Por la eonsideracion de qne habria sido initil citar tantas opiniones
en un ensayo de sacar conclusiones logicas de simples observaciones sobre
conchas fosiles y sobre animales actualmente vivientes

32 Por el proposilo, que liene el autor, de volver a desarrollar, mis ade-
lante y con mayor exlension, algunos de los conceplos que ha expuesto en
esle estudio,

Buenos Aires, 30 de junio de 1936.

Resumé. — Une interpretation logique de quelques caractéres bien connus de
la coquille des Ammonoidea justifie les alfiemations suivantes : 1) les Ammonoi-
dea avaient la région aborale du corps concave et pourvue d'appendices margi-
nales particulitres; 2) ils avaient un développement indirect, avec une phase
larvaire bien définie; 3) ils appartenaient, d'une facon permanente, au plankton
de surface; 4) trés probablement, ils étaient dépourvus des trois caractéres plus
évidents des eéphalopodes (I'entonnoir, le bee, la couronne de bras — ou de ten-
tacules — autour de la bouche). Par conséquent; les Ammonoidea paraissent
comme des intrus dans la classe Cephalopoda, puisque ils montrent plus d’analo-
gies avee cerlains gastéropodes 5 toutefois, il est plus pradent considérer les Am-
monoidea comme un groupe incerlae sedis dans le phylom Mollusea, & coté des
cing classes géneralement réconnues, sans les incorporer a aucune d'elles.

Revisra per Museo ve La Prara (Nueva serie), tomo I ;: Buenos Aires, 3 de agosto de 1930






