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ABSTRACT

New material of the carpoid class Cincta is described from the middle Cambrian of the Iberian Chains (Spain).
Material consists of the dorsal surface of a well preserved individual belonging to the genus Sucocystis; this spe-
cimen comprises a complete theca and a partial stele. The marginal ring (cinctus) is composed of twelve margi-
nal plates (M6r-M51). Two well-defined grooves run from the mouth around the outer face of the marginal ring:
the right groove is short, terminating in M2r; the left one is longer, ending in the medial part of M2l. The lintel
is composed of four suropercular plates, which are larger than other supracentral ossicles. The shape of the the-
ca, length of the left marginal groove and structure of the lintel allow Sucocystis sp. A to be differentiated from
other members of the Sucocystidae. The specimen was found in Mesones de Isuela (Zaragoza, Spain), in levels
from the upper part of the Murero Formation (lower Languedocian), which correspond to the Solenopleuropsis
thorali zone. It is one of the oldest representatives of the genus and expands the stratigraphic range of Sucocys-
tis in the middle Cambrian of Spain. Sucocystis sp. A is unique among the Sucocystidae in the length of the left
marginal groove, which reaches plate M21l. Comparisons with other species of Sucocystis (sensu Friedrich, 1993)
demonstrate that there was considerable variation in the length and number of food grooves within the genus,
suggesting that Sucocystis may be a paraphyletic group.
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RESUMEN

Se describe nuevo material de carpoideos de la clase Cincta del Cambrico medio de las Cadenas Ibéricas (Es-
paiia). El material se compone de un ejemplar identificado como perteneciente al género Sucocystis. La longitud
de los surcos epitecales y las caracteristicas del dintel hacen posible diferenciar a Sucocystis sp. A del resto de
los Sucocystidae conocidos. El ejemplar procede de la localidad de Mesones de Isuela (Zaragoza) y fue recogido
en el techo de la Formacion Murero en niveles de la zona de Solenopleuropsis thorali, de edad Languedocien-
se inferior. Esto permite ampliar considerablemente el rango biostratigrafico de este género en nuestro pais. La
comparacion con el material previamente descrito en otras regiones gondwanicas, indica que se trata de uno de
los representantes mds antiguos del género Sucocystis. Se analiza la importancia de Sucocystis sp. A en la evo-
lucién del grupo, ya que se trata del tnico representante de la Familia Sucocystidae cuyo surco epitecal izquier-
do alcanza la placa M2I. Tras comparar la longitud de los surcos epitecales en las distintas especies del género
(sensu Friedrich, 1993) se observa una variacion importante en nimero y longitud de los mismos. Esta variacion
hace proponer a Sucocystis como un grupo parafilético.

Palabras clave: Cincta, Echinodermata, Sucocystis, Cambrico medio, Espaiia, biostratigrafia, filogenia.
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INTRODUCCION

Los cincta son un grupo de equinodermos primitivos
que aparecen Unicamente en rocas del Cambrico medio.
Su esqueleto se compone de multitud de placas calciticas
ensambladas entre si y con una estructura tridimensional
denominada estereoma que, entre los filos actuales, es
exclusiva de los equinodermos (Bottjer er al., 2006). El
cuerpo de los cincta se compone de dos partes principa-
les, teca y estela. La teca estd delimitada por una serie de
grandes placas que forman un anillo rigido llamado cinctus
o marginalia. Esta estructura se encuentra cubierta, dorsal
y ventralmente, por dos tegumentos de pequefias placas
ensambladas entre si que encierran la cavidad corporal.
La estela es un apéndice caudal en forma de daga. Los
cincta son organismos asimétricos y presentan una boca
en la parte anterior derecha, a partir de la cual surge un
sistema ambulacral, también asimétrico, compuesto por
uno o dos surcos epitecales. En la parte anterior aparece
una gran placa denominada opérculo, que es la principal
caracteristica diagndstica, y cuya funcion ha suscitado im-
portantes controversias (Jaekel, 1918; Ubaghs, 1968; Je-
fferies, 1990; Friedrich, 1993; Zamora et al., 2007a; Za-
mora & Smith, 2008).

La extrafia anatomia que presentan los cincta es la res-
ponsable de que su posicion filogenética haya sido am-
pliamente discutida. Considerados primeramente como un
grupo de equinodermos pedunculados (Barrande, 1887),
actualmente se barajan tres hipdtesis que los sitian, bien
como un grupo basal de hemicordados (Dominguez &
Jefferies, 2005), como un grupo de equinodermos blasto-
zoos que secundariamente han perdido la simetria radial
(Parsley, 1999; David et al., 2000) o como un grupo basal
de equinodermos (Bather, 1930; Ubaghs, 1971, 1975; Je-
fferies et al., 1996; Smith, 2005; Zamora & Smith, 2008;
Rahman & Zamora, en prensa).

El género Sucocystis es extremadamente raro en nuestro
pais y se encuentra representado por unos pocos ejemplares
de una sola especie, Sucocystis melendezi (Schroeder, 1973),
proveniente del Cambrico medio (Languedociense superior)
de la region de Ateca (Cadenas Ibéricas, Zaragoza).

El objetivo de este trabajo es describir un nuevo ejem-
plar perteneciente al género Sucocystis proveniente de una
nueva localidad de las Cadenas Ibéricas. El fésil ha sido
encontrado en el techo de la formaciéon Murero en mate-
riales de edad Languedociense inferior (Cambrico medio).
Este nuevo hallazgo permite ampliar considerablemente el
rango estratigrafico de este género en Espafia. Un andli-
sis comparativo de esta nueva forma permite diferenciarla
del resto de los Sucocystis conocidos, aunque ante la es-
casez de material disponible se prefiere dejar de momento
el taxon en nomenclatura abierta. Ademas, se analiza la
reduccién, en nimero y longitud, de los surcos epitecales
en las especies del género Sucocystis, y su significado en
la historia evolutiva del grupo.

SITUACION GEOGRAFICA Y GEOLOGICA

El material procede de la localidad de Mesones de
Isuela situada a 75 kilometros al OSO de Zaragoza (Fig.
l1a). Los materiales cimbricos que aparecen en esta region
se sitdan geoldgicamente en la parte norte de las Cadenas
Ibéricas y mds concretamente en la Unidad de Mesones
(Gozalo & Lifan, 1988). Esta Unidad, junto a la de He-
rrera y Badules, conforman la subdivisién del Paleozoico
de las Cadenas Ibéricas (Lotze, 1929; Carls, 1983; Lifian,
1983; Gozalo & Lifian, 1988).

Aunque los materiales cimbricos de la Unidad de Me-
sones son conocidos desde finales del siglo XIX y prin-
cipios del XX (Donayre, 1873; Palacios, 1893; Lotze,
1929), fue Lotze (1961), quien presento el primer esquema
estratigrafico para la regién. En él, se incluian unidades
estratigraficas que abarcaban desde las Capas de Embid
(Cémbrico inferior) hasta las Margas de Murero (Cam-
brico medio). Lotze (1961) también incluye en su trabajo
una lista de los f6siles recogidos en la Formacion Huér-
meda (Sdzuy, 1961). Aliaga (1968) en su tesis doctoral
incluye la Unidad de Mesones y amplia su conocimiento
estratigrafico y paleontolégico. Schmidt-Thomé (1973) y
Olmo et al. (1981) también trabajaron algunos aspectos
geoldgicos de esta unidad. Valenzuela et al. (1990) reali-
zaron un trabajo centrado en la Unidad de Mesones entre
las localidades de Brea de Aragén y Mesones de Isuela.
Este trabajo incluye una cartografia detallada y dos series
estratigraficas de detalle, una en el Cambrico inferior y
otra en el Cadmbrico inferior-medio. Los trabajos poste-
riores sobre la region se han centrado basicamente en la
Formacion Valdemiedes, en los niveles entorno al limite
Cambrico inferior-medio (Gozalo et al., 1993; Clausen,
2004; Dies Alvarez et al., 2004).

El ejemplar estudiado en este trabajo procede del techo
de la Formacion Murero (Fig. 1b) (Cambrico medio) y su
posicién estratigrfica coincide con lo que Valenzuela et
al. (1990) denominan tramo III de la Formacién Murero.
Se trata de un paquete constituido predominantemente por
lutitas rojas aunque también aparecen algunos niveles inter-
calados de lutitas verdosas y algin nivel de areniscas. Va-
lenzuela et al. (1990) identifican la presencia del trilobites
Eccaparadoxides sp. Junto al carpoideo estudiado en este
trabajo se recogieron ademds trilobites clasificados como
Solenopleuropsis thorali Sdzuy, 1958, Solenopleuropsis
marginata Sdzuy, 1958, Bailiella sp., Conocoryphe sdzuyi
Courtessole, 1967,y Eccaparadoxides brachyrhachis (Lin-
narsson, 1883), que indican la Zona de Solenopleuropsis
thorali, de la base del Languedociense inferior.

Otros equinodermos descritos en los afloramientos de
Mesones de Isuela incluyen placas aisladas de eocrinoi-
deos clasificados como Rhopalocystis? mesonesensis, Rho-
palocystis? cf. mesonesensis 'y gen. et sp. indet. (Clausen,
2004) procedentes de la parte baja de la Formacién Val-
demiedes (Bilbiliense) y un edrioasteroideo clasificado



EL GENERO Sucocystis (ECHINODERMATA) EN EL CAMBRICO DE ESPANA 303

como Cambraster cf. tastudorum (Zamora et al., 2007b)
encontrado en la Formacion Murero, en niveles de edad
Caesaraugustiense superior.

ANTECEDENTES SOBRE EL GENERO
Sucocystis

El género Sucocystis fue definido originariamente en
Francia por Cabibel et al. (1959), quienes crearon la especie
tipo Sucocystis theronensis a partir de tres ejemplares de la
coleccién Miquel, en el Museo de Historia Natural de Parfs.
Trabajos posteriores consideraron a este género como siné-
nimo de Gyrocystis Jaekel, 1918 (ver Ubaghs, 1968). Suco-
cystis melendezi (Schroeder, 1973) fue la primera especie
de este género definida en Espafia. Aunque, originariamente
fue asignada con dudas al género Gyrocystis por Schroeder,
posteriormente se incluyé en el género Sucocystis por Frie-
drich (1993). Los ejemplares provenian de materiales del
Languedociense, Cambrico medio de las Cadenas Ibéricas y
habian sido recogido afios antes por Schmitz (1971) y Joso-
pait (1972) durante sus respectivos trabajos de tesis doctoral.

Casi de manera coetdnea al trabajo de Schroeder
(1973), Termier & Termier (1973) crearon en Francia el

género y la especie Trochocinctus pardailhanicus (sino-
nimo subjetivo mds reciente de Sucocystis melendezi).
De acuerdo con Friedrich (1993), la prioridad de la defi-
nicién de la especie corresponde al trabajo de Schroeder
(1973) que fue publicado en el mes de Febrero, mientras
que el trabajo de Termier & Termier (1973) se publicé en
diciembre.

Friedrich (1993) enmend6 el género y establecid los
criterios diagnésticos que permiten identificarlo. También
defini6 varias nuevas especies: S. bretoni Friedrich, 1993 y
S. acrofera Friedrich, 1993 de Francia 'y S. quadricornuta
Friedrich, 1993 y S. undata Friedrich, 1993 de Marruecos.
Ademds, asigné Cyclocinctus maroccanus a Sucocystis?
maroccana (Termier & Termier, 1973). En este mismo tra-
bajo Friedrich creé la familia Sucocystidae. Una curiosidad
de su trabajo, es que se realizd la reconstruccion de Suco-
cystis melendezi a partir de material proveniente del Norte
de Espaiia encontrado por el Profesor Sdzuy. Este material
nunca ha sido ilustrado, aunque Sdzuy (1993), en la intro-
duccién de su trabajo, indica que existe un manuscrito en
preparacion sobre esta especie que jamds fue publicado.
Tras revisar las colecciones del Instituto de Paleontologia
de Wiirzburg (Alemania) se ha concluido que el material
permanece alli pero carece de localidad exacta. Recien-
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Figura 1. a, Situacion geogréfica y geoldgica de las Cadenas Ibéricas (segin Gozalo & Lifian, 1988); el material fue recogido, en
las cercanias de Mesones de Isuela (provincia de Zaragoza). b, Columna estratigrafica del Grupo Mesones donde aparece
la posicion estratigrfica del material estudiado en el techo de la Formacién Murero (segtin Lifidn et al., 1996).
a, Geological and geographical setting of the Iberian Chains (after Gozalo & Lifidn, 1988); locality where material was
collected, near Mesones de Isuela (Zaragoza province). b, Stratigraphic section of the Mesones Group with the horizon
where Sucocystis sp. A. was recovered in the upper part of the Murero Formation (after Lifidn et al., 1996).
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temente se ha podido constatar que este material procede
del drea de Ateca (Lifidn, com. pers.)

Sdzuy (1993) discute la validez de la familia Sucocys-
tidae Friedrich, 1993, y considera que los caracteres diag-
nosticos no son suficientes para diferenciarla de la familia
Trochocystitidae, considerando a Sucocystidae como un
sinénimo subjetivo mds reciente de Trochocystitidae.

El dltimo trabajo que trata el género Sucocystis se lo
debemos también a Friedrich (1995). En €l se cita por pri-
mera vez la presencia de este género en el Cambrico me-
dio de Cerdefia (Italia) y se discute sobre la validez de la
familia Sucocystidae.

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

El material estd depositado en el Museo Paleontoldgico de la
Universidad de Zaragoza con las sigla MPZ 2007/2479.

Material procedente de otras instituciones aparece siglado
como:

NHM: Natural History Museum, London. UK.

PIW: Institut fiir Paldontologie der Julius Maximilians, Uni-
versitidt Wiirzburg. Alemania.

GPM: Geologisch-Paldontologisches Institut und Museum
der Westfilischen Wilhelms, Universitidt Miinster. Alemania.

IGUR: Institut de Géologie, Université de Rennes. Francia.

Metodologia y terminologia empleada: Todas las fotografias
y dibujos a cdmara clara han sido realizados a partir de moldes
de latex blanqueados con cloruro de amonio.

Los términos empleados en este trabajo para la descripcién se
han tomado de Ubaghs (1968), Friedrich (1993) y Sdzuy (1993).
Una traduccién al espafiol de una parte de ellos puede verse en
Gil Cid & Dominguez (1995) y Zamora et al. (2007a).

La nomenclatura de las placas marginales sigue la propuesta
de Friedrich (1993) en la que la placa anterior que coincide con
el plano axial se denomina MO. A partir de ella se numeran el
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Figura 2. Reconstruccion de Sucocystis undata Friedrich, 1993 donde aparecen las principales partes anatomicas que pueden reco-
nocerse en el género Sucocystis (modificada de Friedrich, 1993). a, dorsal; b, ventral; ¢, frontal. Abreviaturas: M, placa

marginal; 1, izquierda; r, derecha.

Reconstruction of Sucocystis undata Friedrich, 1993 to show the anatomical terminology and orientation of the genus
Sucocystis (modified from Friedrich, 1993). a, dorsal view, b, ventral view, c, frontal view. Abbreviations: M, marginal

plate; 1, left; r, right.
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resto segun se encuentren a izquierda (M1l, ..., Mnl) o derecha
(Mlr, ..., Mnr) de ésta. Los términos anterior, posterior, lateral,
izquierda, derecha, dorsal, ventral son utilizados de manera con-
vencional segtin la posicién de las principales aberturas (anterior)
o de la posicion de vida (cara inferior, ventral).

Clase CINCTA Jaekel, 1918
Familia Sucocystidae Friedrich, 1993

Discusion: Ubaghs (1968) en el tratado sobre paleontolo-
gfa de invertebrados considera la existencia de dos familias

de cincta, Gyrocystidae Jaekel, 1918 y Trochocystitidae
Jaekel, 1900. Friedrich (1993) cred la familia Sucocysti-
dae donde incluye dos géneros Sucocystis y Elliptocinc-
tus Termier & Termier, 1973. Propone con reservas que
Gyrocystidae y Sucocystidae puedan ser grupos hermanos.
Sin embargo Sdzuy (1993) considera que Sucocystis es un
descendiente de Trochocystites Barrande, 1859 y por tan-
to la familia Sucocystidae es sinénima de Trochocystiti-
dae. La principal razén que Sdzuy (1993) da para esto es
que en el género Sucocystis presenta una teca ligeramen-
te asimétrica, y que esta caracteristica se observa también
en Trochocystites.

Figura 3. Fotografias de varias especies de Sucocystis donde se reconocen las principales caracteristicas anatomicas del género. To-

dos los ejemplares han sido fotografiados a partir de moldes de l4tex tefiidos con cloruro amdnico. a: Cara dorsal de Suco-
cystis undata Friedrich, 1993, Holotipo IGUR 1033a, Cambrico medio (Marruecos); observar los engrosamientos laterales
en las placas marginales tipicos de esta especie. Barra: 5 mm. b: Cara dorsal de Sucocystis melendezi (Schroeder, 1973),
Holotipo GPM L51/4/20, Cambrico medio (Ateca, Zaragoza, Espafa). Barra: 5 mm. ¢: Cara dorsal de Sucocystis acrofera
Friedrich, 1993, PIW 92V183, Cambrico medio (Montagne Noire, Francia). Barra: 5 mm. d: Cara ventral de Sucocystis
theronensis Cabibel, Termier & Termier, 1959, PIW 92V 16I1, Cambrico medio (Montagne Noire, Francia). Barra: 5 mm.
e, f: Cara dorsal y vista lateral de Sucocystis quadricornuta Friedrich, 1993, Holotipo PIW 92V51, Cambrico medio (Ma-
rruecos), observar las grandes protuberancias sobre el cinctus diagndsticos de la especie. Barra: 2 mm.

Different species of Sucocystis showing the characteristic features of the genus. All photographs are of latex casts taken from
natural moulds, casts were whitened with ammonium chloride sublimate. a: Dorsal aspect of Sucocystis undata Friedrich,
1993, Holotype IGUR 1033a, middle Cambrian (Morocco), note the bulky marginal plates. Scale bar: 5 mm. b: Dorsal
aspect of Sucocystis melendezi (Schroeder, 1973), Holotype GPM L51/4/20, middle Cambrian (Ateca, Zaragoza, Spain).
Scale bar: 5 mm. c: Dorsal aspect of Sucocystis acrofera Friedrich, 1993, PIW 92V183, middle Cambrian (Montagne Noire,
France). Scale bar: 5 mm. d: Ventral aspect of Sucocystis theronensis Cabibel, Termier & Termier, 1959, PIW 92VI16II,
middle Cambrian (Montagne Noire, France). Scale bar: 5 mm. e, f: Dorsal and lateral aspects of Sucocystis quadricornuta
Friedrich, 1993, Holotype PIW 92V51, middle Cambrian (Morocco), note the large dorsal swellings. Scale bars: 2 mm.
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Ademads, considera que Elliptocinctus pertenece a los
Gyrocystidae y que la presencia de dos ambulacros en
Elliptocinctus, uno de ellos, el izquierdo, muy desarrollado
es una caracteristica primitiva de los Gyrocystidae.

Friedrich (1995) defiende la validez de la familia Suco-
cystidae por poseer caracteristicas distintivas suficientes.

En este trabajo se acepta la propuesta de Friedrich
(1993, 1995). La familia Sucocystidae tiene caracteristicas
diagnosticas reconocibles y que los diferencia de las otras
dos familias Gyrocystidae y Trochocystitidae. Las princi-
pales son la longitud de los surcos epitecales, la ausencia
de plataforma frontal (marginale Lippe, sensu Friedrich,
1993) y la posicidén de los timulos en la cara ventral.

Género Sucocystis Cabibel, Termier & Ter-
mier, 1959

Especie tipo: Sucocystis theronensis Cabibel, Termier & Ter-
mier, 1959

Géneros sinénimos: Trochocinctus Termier & Termier (1973),
Cyclocinctus Termier & Termier (1973).

Observaciones: Friedrich (1993) ofrece una descripcion
morfoldgica detallada de todas las especies de este géne-
ro, por lo que aqui Unicamente se indicardn algunas cues-
tiones generales sobre su morfologia.

La teca de Sucocystis presenta un contorno de circular
a piriforme aunque es algo asimétrica (Figs. 2, 3). El lado
derecho siempre estd mds desarrollado que el izquierdo. Se

compone de un numero variable de placas marginales que
puede ser 11 o 12, 0 mds raramente 10 o incluso hasta 13
(Friedrich, 1993). El niimero de placas marginales suele
variar mucho en algunas especies (i.e. Sucocystis thero-
nensis) (Figs. 3, 4). Una de las principales caracteristicas
de este género es la ausencia de plataforma frontal (mar-
ginale Lippe, sensu Friedrich, 1993).

La boca se sitia como en todos los cincta, entre las
placas M1r y M2r. Todas las especies presentan un surco
epitecal izquierdo que alcanza la placa M1, excepto la
aqui descrita cuyo surco izquierdo llega hasta la M2l. El
surco derecho puede faltar, estar extremadamente reducido
o ser ligeramente mds largo y alcanzar la placa M3r (Fig.
4). Todas las especies presentan un dintel compuesto por
tres (mds raramente cuatro) placas postoperculares. Algu-
nas especies desarrollan grandes protuberancias dorsales en
estas placas (i.e. Sucocystis theronensis en la placa central
0 S. quadricornuta en las laterales). El opérculo se dispone
de manera casi vertical en todas las especies.

Una caracteristica notable de las placas marginales es
que algunas desarrollan engrosamientos laterales o protu-
berancias dorsales. Este es el caso de las placas M2I, M3
y M4r en S. undata o, més notablemente, M31 y M4r en
S. quadricornuta (Figs. 3a, e, f, 5).

Las placas supracentrales suelen ser muy pequefias y
muy ornamentadas. Sin embargo las infracentrales son
muy grandes, extremadamente planas y sin ornamenta-
cion (Figs. 2, 3d).

Todas las especies presentan la cara inferior del cinc-
tus ondulada como consecuencia del desarrollo de timulos

M6l M51 M41 M31 M2l M11 MO M1r M2r M3r M4r M5r M6r OCP

Sucocystis theronensis AN \ VERVH
| M3MAl
3 :‘ \

Sucocystis bretoni EN AN % M6r-Mdl
Sucocystis melendezi A\ Y
Sucocystis acrofera N
Sucocystis undata NS N
Sucocystis quadricornuta B
S. sp. A *

Figura 4. Disposicion de los ambulacros, diagrama de placas marginales y posicion de los timulos ventrales en las especies del gé-
nero Sucocystis. Superficie ventral en S. sp. A desconocida. En blanco = placas marginales presentes; circulo gris = posi-
cion de la boca; lineas gris oscuro = longitud de los surcos epitecales; rayas oblicuas = posicion de los timulos ventrales.
OCP: Otras configuraciones posibles de placas marginales; M1-M6: placas marginales; 1: izquierda; r: derecha.
Schematic diagram showing the number of marginal plates comprising the cinctus, food groove distribution and ventral
swelling development on marginal plates for different species of Sucocystis. Ventral surface in S. sp. A unknown. Open
boxes = marginal plate present; grey circle = position of mouth; thick grey lines = length of left or right food grooves;
and oblique hatching = presence of ventral swellings on marginal plates. Abbreviations: OCP, other possible plate arran-

gements; M1-M6, marginal plates; 1, left; r, right.
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(tumulus, sensu Sdzuy, 1993) (Figs. 2, 3d). Generalmen-
te, existe un timulo desarrollado bajo la placa MO que a
veces se extiende lateralmente hacia las placas M1, otras
veces puede faltar (i.e. S. quadricornuta) o estar muy re-
ducido (i.e. S. acrofera). Ademds existen grandes plata-
formas ventrales (formadas por unién de varios timulos)
en las placas marginales.

La estela no estd preservada en la mayoria de las espe-
cies aunque en ciertas especies es muy larga.

Especies reconocidas: Sucocystis theronensis y Sucocys-
tis bretoni en la Formacion Couloma en la Montafia Ne-
gra (Cambrico medio, Francia), Sucocystis melendezi y
S. acrofera de la misma regién pero en la Formacién La
Gardie. S. melendezi se ha encontrado ademds en Ateca
(Cadenas Ibéricas, Espafia) en la Formacion Borobia. S.
quadricornuta procede Zona de Bailiella cf. levyi (Cam-
brico medio) en el Lemdad-Synkline (Alto Atlas, Marrue-
cos). Sucocystis undata procede de la Zona de Bailiella cf.
levyi (Cambrico medio), pero de la parte media del Alto
Atlas, también en Marruecos. Existe un taxén asignado
con dudas al género, S. ? maroccana de la Meseta Kiis-

Sucocystis quadricornuta

Figura 5. Reconstrucciones en vista lateral de tres especies

de Sucocystis (modificado de Friedrich, 1993). a:
S. acrofera Friedrich, 1993, b: S. undata Friedrich,
1993, ¢: S. quadricornuta Friedrich, 1993. Observar
la presencia/ausencia y desarrollo de protuberancias
dorsales o engrosamientos laterales en las placas mar-
ginales (ver flechas) que son la principal diferencia
entre las especies.
Reconstructions of three species of Sucocystis in late-
ral view (modified from Friedrich, 1993). a: S. acro-
fera Friedrich, 1993, b: S. undata Friedrich, 1993, c:
S. quadricornuta Friedrich, 1993. Compare the deve-
lopment of dorsal protuberances on the marginals of
different Sucocystis species (see arrows).

ten en Marruecos. Ademas, existen una serie de taxones
en nomenclatura abierta como son Sucocystis sp. S del
Cambrico medio de Cerdefa, S. aff theronensis del Lan-
guedociense inferior en la Montafia Negra (Francia) y S.
aff. quadricornuta del Languedociense medio también en
la Montafia Negra (Francia).

Sucocystis sp. A
Figs 6, 7

Material y modo de conservacién: Un solo ejemplar bien
conservado que representa la cara dorsal del animal. La teca
se encuentra completa y articulada. Las placas supracentrales
se han colapsado sobre la infracentralia. La estela se encuentra
parcialmente desarticulada. El ejemplar estd conservado como
molde externo.

Descripcion: Teca de contorno piriforme, algo asimétrica, muy
ancha en la parte anterior y mds estrecha en la posterior. Las
medidas mdximas son 10 x 8 mm. La teca se compone de doce
placas marginales (M6r-M>5I).

En la parte anterior derecha y entre las placas M1r y M2r se
encuentra la boca que es bastante grande, de contorno ovalado y
ligeramente deprimida. Las dimensiones son de 2 mm x 1 mm
aproximadamente. De ella irradian dos surcos epitecales bastan-
te profundos, uno izquierdo largo que llega a alcanzar el primer
tercio de la placa M2l, y otro derecho corto que ocupa casi todo
el margen de la placa M2r. No existe plataforma frontal.

El complejo porta-opercular se compone del opérculo, dintel,
porta y dos tubérculos adoperculares. El opérculo se encuentra
colapsado y es bastante grande. Su contorno es piriforme y se
articula al dintel slo por su cara posterior. Los tubérculos ado-
perculares son muy reducidos y se sitdan sobre las placas M1,
en su cara interna presentan las facetas de anclaje con el dintel
(facetas adoperculares) que son también muy reducidas. El dintel
se compone de cuatro placas postoperculares bastante grandes
(hasta cuatro veces mds grandes que las placas supracentrales),
que son claramente reconocibles.

La placa marginal MO tiene un tamafio muy reducido y sélo
se observa su parte anterior que estd totalmente ocupada por
parte del surco epitecal izquierdo. Las placas M1 contienen un
tubérculo adopercular cada una y estdn también ocupadas en su
parte frontal por el surco epitecal izquierdo. La placa M2r pre-
senta su parte superior modificada para la articulacién con la
placa supraoral, que no se ha conservado. Su cara frontal apa-
rece ocupada por el surco epitecal derecho. El resto de las pla-
cas marginales son bastante parecidas entre si, presentan pla-
taforma marginal externa e interna desarrolladas y en su parte
superior la articulacién con la supracentralia. La parte posterior
de las placas M6r y M5I se encuentra modificada para su arti-
culacién con la estela.

Sélo se conserva parte del tegumento supracentral que estd
desarticulado y colapsado sobre la infracentralia. En la parte
anterior se observan claramente las cuatro placas postopercu-
lares que constituirfan el dintel. El resto de las supracentrales
son parecidas entre si, de muy pequefio tamafio (menos de 500
pm) y ornamentadas.

La estela estd incompleta y desarticulada. S6lo se observan
placas esfenoides anchas y de gran tamafio; la primera esfenoi-
de derecha aparece articulada con el cinctus.
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Discusién y Comparacién: La asignacion de este ejemplar
al género Sucocystis viene justificada por el desarrollo de los
surcos epitecales, uno derecho muy corto y otro izquierdo
mds largo y que alcanza la placa M21. Otras caracteristicas
son el desarrollo de dintel, la teca de contorno ligeramente
asimétrico, ausencia de plataforma frontal y la presencia de
placas supracentrales pequefias, numerosas y ornamentadas.

El contorno general de 1a teca es diferente a otros Suco-
cystis, asemejandose Unicamente a algunos ejemplares de
S. theronensis (Friedrich, 1993: 1am. 7 fig. 3). En el resto
de las especies, los contornos suelen ser casi circulares con
relaciones longitud/anchura que rondan el 1.

Por el nimero de surcos epitecales, Sucocystis sp. A
se asemeja a S. melendezi, S. undata, S. quadricornuta y
S. acrofera, pero se diferencia de estas especies en que el
surco epitecal izquierdo de S. sp. A es ligeramente mds
largo y alcanza la placa M2I.

El cinctus carece de engrosamientos laterales o protu-
berancias dorsales lo que diferencia a S. sp. A de especies

como S. undata o S. quadricornuta. La estela en casi todas
las especies es desconocida aunque en Sucocystis sp. A las
esfenoides se asemejan bastante a las de S. brefoni.

Sucocystis sp. A presenta algunas caracteristicas ex-
clusivas, como la longitud del surco epitecal izquierdo,
que es mas largo que en otras especies, el contorno de la
teca o el nimero de placas que componen el dintel. Ante
la falta de mds material se prefiere mantener el taxén en
nomenclatura abierta de momento.

Localidad y edad: Mesones de Isuela (Zaragoza), Formacion

Murero, Cadmbrico medio, Languedociense inferior, Zona de So-
lenopleuropsis thorali.

IMPLICACIONES BIOSTRATIGRAFICAS

De todas las especies de Sucocystis conocidas Unica-
mente se conoce con exactitud la posicion estratigrafica

TECA

postoperculares

depresion fractura
posterior
esfenoides
<
—
=
n . o
7} articulacion interna del E.
b articulacion posterior del E.
0 2 mm
—— b

surco epitecal izquierdo  opéreulo

surco epitecal derecho

(dintel)

Figura 6. Fotografia (a) y dibujo a cdmara clara (b) en vista dorsal de Sucocystis sp. A. MPZ2007/2479. Fotograffa a partir de mol-
de de litex tefiido con cloruro amoénico. Abreviaturas: M, placa marginal; 1, izquierda; r, derecha; as, articulacién con la
supracentralia; apm, articulacién entre placas marginales; E, estela.

Photograph (a) and camera lucida drawing (b) of Sucocystis sp. A. MPZ2007/2479 in dorsal view. Photograph of latex
cast taken from a natural mould, cast whitened with ammonium chloride sublimate. Abbreviations: M, marginal plate; 1,
left; 1, right; as, supracentral articulation facet; apm, articulation between marginal plates; E, stele.
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del material procedente de la Montagne Noire (Francia) y
de las Cadenas Ibéricas (Espafia). La posicion estratigra-
fica del material de Marruecos se conoce sélo a grandes
rasgos, mientras que el nivel concreto del material proce-
dente de Italia se desconoce.

En las Cadenas Ibéricas se han encontrado dos especies.
Sucocystis melendezi, proviene de la parte alta del Gru-
po Acén, de niveles con trilobites (descritos por Shergold
& Sdzuy, 1991) equivalentes al Languedociense superior
(Alvaro et al., 2001). Sucocystis sp. A. se ha encontrado
en el techo de la Formacion Murero, en la zona de Sole-
nopleuropsis thorali y por tanto es de edad Languedocien-
se inferior segiin la definicién original del piso (Alvaro &
Vizcaino, 1998).

Las especies de Francia proceden todas de la Monta-
fla Negra en diferentes niveles. Segtin Vizcaino & Lefeb-
vre (1999) y Alvaro et al. (2001), Sucocystis theronensis
Cabibel, Termier & Termier, 1959 procede de la Zona de
Solenopleuropsis (Solenopleuropsis) y de la parte baja de
la Zona de Jincella? cf. prantli de edades Languedocien-
se inferior y medio respectivamente. Sucocystis bretoni
Friedrich, 1993 proviene de la base de la Zona de Jince-
lla? cf. prantli de edad Languedociense medio. Ambas es-
pecies han sido encontradas en la Formacién Coulouma.
S. acrofera Friedrich, 1993 proviene de la parte alta del
Languedociense medio (Zona de Bailiella souchoni) y S.
melendezi (Schroeder, 1973) de la parte alta del Langue-
dociense medio y el superior (Zonas de B. souchoni y de
Eccaparadoxides macrocercus). Ambas especies han sido
encontradas en la Formacién La Gardie.

Todos los ejemplares de Sucocystis quadricornuta Frie-
drich, 1993 proceden de la zona de Bailiella cf. levyi (sensu
Geyer, 1990) en el Sinclinal de Lemdad (extremo oriental
del Alto Atlas, Marruecos). Sucocystis undata Friedrich,
1993 procede de la misma zona biostratigréfica, pero en la
region central del Alto Atlas (Marruecos). La zona de Bai-
liella cf. levyi, equivale en la Peninsula Ibérica y Francia

a los ultimos niveles con Solenopleuropsis de edad Lan-
guedociense inferior (Alvaro et al., 2003).

El material procedente de Cerdefa de Sucocystis sp. S,
fue recogido por el Profesor Hammann en la Formacion
Cabitza, en Iglesias-Gonnesa. Friedrich (1995) no indica
el nivel concreto de procedencia, asi que nos tenemos que
guiar por la edad de esta formacion, que en esta drea in-
cluye todo el Caesaraugustiense y el Languedociense (Loi
et al., 1995; Alvaro et al., 1999).

Una vez vista la distribucion de todas las especies de
Sucocystis se concluye que una de las especie mds an-
tiguas es S. sp. A del Languedociense inferior de Espa-
na. De edad similar son las especies de Marruecos, Su-
cocystis undata y S. quadricornuta. S. theronensis tam-
bién aparece en el Languedociense inferior aunque, su
distribucién se extiende hasta el medio, en la Montana
Negra. Sucocystis bretoni y S. acrofera caracterizan el
Languedociense medio en Francia. Sucocystis melendezi
caracteriza bien la parte alta del Languedociense medio
y el Languedociense superior en Francia por lo que su
presencia en el Grupo Acén en las Cadenas Ibéricas,
junto a trilobites del Languedociense superior, es cohe-
rente con su distribucién en Francia (Shergold & Sdzuy,
1991; Alvaro et al., 2001). Finalmente, el taxén en no-
menclatura abierta de Cerdefia permanece sin ubicacién
estratigrafica precisa.

IMPLICACIONES FILOGENETICAS

Uno de los principales problemas en el estudio de los
cincta es el establecer criterios diagndsticos exclusivos
para las diferentes familias. Friedrich (1993) fue el pri-
mero en evidenciar este problema indicando que, com-
parados con otros equinodermos, los cincta son una clase
con unas autapomorfias claras, pero a su vez falta de ca-
racteres diagndsticos claros con los que diferenciar dis-

placas postoperculares (dintel)

peristoma opéreulo
tubérculos
adoperculares

MIL N
MO surco epitecal izquierdo m

Figura 7. Fotografia (a) y dibujo a cdmara clara (b) en vista frontal de Sucocystis sp. A. MPZ2007/2479. Fotografia a partir de mol-
de de latex tefiido con cloruro amonico. Abreviaturas: M, placa marginal; 1, izquierda; r, derecha; aso, articulacién con la

placa supraoral.

Photograph (a) and camera lucida drawing (b) of Sucocystis sp. A. MPZ2007/2479 in frontal view. Photograph of latex
cast taken from a natural mould, cast whitened with ammonium chloride sublimate. Abbreviations: M, marginal plate; 1,

left; r, right; aso, supraoral articualation facet.
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Figura 8.
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Diferentes configuraciones de los surcos epitecales en distintos cincta. Todos los ejemplares han sido fotografiados a partir
de moldes en latex tefiidos con cloruro amonico. a: Sucocystis sp. A, MPZ2007/2479. Barra: 2 mm. b: Sotocinctus ubaghsi
Sdzuy 1993, MPZ2008/3. Barra: 5 mm. c: Elliptocinctus barrandei (Munier-Chalmas & Bergeron 1889), NHM E 7696.
Barra: 5 mm. d: Gyrocystis testudiformis Friedrich, 1993, MPZ2008/4. Barra: 3 mm. e: Sucocystis melendezi (Schroeder
1973), Holotipo GPM L51/4/20. Barra: 3 mm. f: Sucocystis undata Friedrich 1993, Holotipo IGUR 1033a. Barra: 3 mm.
g: Sucocystis acrofera Friedrich 1993, Holotipo PIW 92V43a. Barra: 3 mm. h: Trochocystites bohemicus Barrande 1887
PIW 92V1. Barra: 3 mm. Abreviaturas: b, boca; d, dintel; fs, faceta con la supracentralia; if, infracentralia; 1, izquierda;
lab, labro; M, placa marginal; o, opérculo; pas, procesos adoperculares; pai, proceso adopercular izquierdo; pad, proce-
so adopercular derecho; pf, plataforma frontal; p, porta; ps, placa supraoral; r, derecha; sei, surco epitecal izquierdo; sed,
surco epitecal derecho; sp, supracentralia.

The lengths of marginal grooves in different species of cinctans. All photographs are of latex casts taken from natural
moulds, casts were whitened with ammonium chloride sublimate. a: Sucocystis sp. A, MPZ2007/2479. Scale bar: 2 mm.
b: Sotocinctus ubaghsi Sdzuy 1993, MPZ2008/3. Arrows indicate the ends of marginal grooves, Scale bar: 5 mm. c¢: Ellip-
tocinctus barrandei (Munier-Chalmas & Bergeron, 1889), NHM E 7696. Scale bar: 5 mm. Arrows indicate the ends of
marginal grooves. d: Gyrocystis testudiformis Friedrich, 1993, MPZ2008/4. Scale bar: 3 mm. e: Sucocystis melendezi
(Schroeder, 1973), Holotype GPM L51/4/20. Scale bar: 3 mm. f: Sucocystis undata Friedrich, 1993, Holotype IGUR 1033a.
Scale bar: 3 mm. g: Sucocystis acrofera Friedrich, 1993, Holotype PIW 92V43a. Scale bar: 3 mm. h: Trochocystites bo-
hemicus Barrande, 1887, PIW 92V1. Scale bar: 3 mm. Abbreviations: M, marginal plate; 1, left; 1, right; o, operculum;
pas, adopercular processes; pai, left adopercular process; pad, right adopercular process; b, mouth; sei, left food groove;
sed, right food groove; lab, labrum; sp, supracentralia; d, lintel; if, infracentralia; fs, supracentral articulation facet; pf,
broad anterior shelf; p, porta; ps, supraoral plate.
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tintos grupos o familias. De hecho, una de las principales
discusiones existentes en la taxonomia de los cincta trata
sobre la existencia de dos o tres familias (ver discusion
en Friedrich, 1993, 1995; Sdzuy, 1993).

La principal caracteristica diferenciadora entre ellas,
es el nimero y longitud de los surcos epitecales (Ubaghs,
1968; Friedrich, 1993). Los cincta pueden presentar uno
o dos surcos epitecales. Estos surcos surgen de la boca y,
en vida, estuvieron cubiertos por multitud de pequefias
placas que conformaron una estructura llamada labro. La
familia Trochocystitidae se caracteriza por la presencia de
dos surcos epitecales largos que sobrepasan la mitad del
contorno de la teca, la Sucocystidae por un surco epitecal
izquierdo medio y uno derecho ausente o muy reducido
y la Gyrocystidae por un tnico surco izquierdo muy re-
ducido. Ya que todos los cincta mds antiguos conocidos
[i.e. Sotocinctus ubaghsi Sdzuy, 1993 (ver Fig. 8b), Astu-
ricystis jaekeli Sdzuy, 1993 o Trochocystoides planus Sd-
zuy, 1993] presentan dos surcos epitecales largos, Sdzuy
(1993), planted la hipétesis de que la condicién ancestral
fuera esta. El criterio estratigrafico no es a priori el me-
jor para conocer si una estructura es primitiva o derivada.
De hecho el cincta mds antiguo conocido hasta la fecha
presenta un Unico surco epitecal izquierdo Rahman y Za-
mora (en prensa).

La ontogenia de los cincta tampoco ofrece por el mo-
mento ninguna solucién para conocer cual fue la condicién
primitiva de los surcos epitecales en los cincta. Al menos
en las colecciones existentes de cincta, no se ha observado
ninguna variacién en la longitud y niimero de los surcos
entre individuos de distinto tamaifio.

Para tratar de esclarecer la condicién primitiva de los
surcos epitecales en los cincta hay que estudiar la misma
caracteristica en otros grupos de equinodermos. De todos
los equinodermos primitivos conocidos, los ctenocystoi-
deos son el grupo que mds se parece superficialmente a los
cincta (Friedrich, 1993; Jefferies et al., 1996; Dominguez-
Alonso, 1999; David et al., 2000). En ambos, un anillo de
placas marginales se encuentra cubierto por dos membra-
nas de placas. La boca en ambos se abre lateralmente a
través de dicho anillo. Mientras que los cincta presentan
surcos alimenticios que se dirigen a la boca, en los cte-
nocystoideos, a partir de la boca, irradia hacia izquierda
y derecha el ctenidio (series de pequefias placas que cu-
bren la parte anterior, protegiendo la gran cavidad ante-
rior). Estas estructuras han sido interpretadas como surcos
alimenticios protegidos por placas coberteras y que se di-
rigen hacia la boca (Robison & Sprinkle, 1969; Domin-
guez-Alonso, 1999). Las placas del labro de los cincta y
las placas ctenidiales de los ctenocystoideos son estructuras
homdlogas (Dominguez-Alonso, 1999). La disposicion del
ctenidio es simétrica mientras que el labro que cubre los
surcos epitecales es asimétrico. La condicidn ancestral en
los cincta fue seguramente la de dos surcos epitecales ya
que esta es la condicidn existente en los ctenocystoideos,

y por tanto es seguramente la que también tuvo el ances-
tro comun de ambos.

A lo largo de la evolucidn de los cincta se observa una
reduccién de los surcos epitecales en longitud y nimero.
Esta reduccién se produce seguramente de manera inde-
pendiente en las diferente familias de cincta. En la familia
Gyrocystidae, por ejemplo, este proceso conlleva la reduc-
cion total del surco epitecal derecho y el acortamiento del
izquierdo (i.e. Gyrocystis testudiformis, Fig. 8d).

De las siete especies reconocidas en el género Sucocys-
tis cinco presentan dos surcos epitecales. Esta condicion
se observa también en otros géneros como Trochocystites
o Sotocinctus (Fig. 8b), aunque en estos, los surcos son
mucho mads largos. De todas ellas S. acrofera (Fig. 8g)
presenta un surco derecho mds largo que otras especies
alcanzando la placa marginal M3r y S. sp. A (Fig. 8a)
uno izquierdo mds desarrollado que alcanza la placa M2l.
Especies como S. quadricornuta, S. undata (Fig. 8f) o S.
melendezi (Fig. 8e) experimentan una reduccion de ambos
surcos, de manera que el izquierdo alcanza sélo la placa
M1l y el derecho es muy reducido, alcanzando la prime-
ra parte de la placa M2r. Por ultimo S. theronensis 'y S.
bretoni ya no presentan surco epitecal derecho. Esta gran
variacién en longitud y nimero de los surcos epitecales
parece indicar que Sucocystis (sensu Friedrich, 1993) es
probablemente un grupo parafilético.
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