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Resumen 

 

Entre los trilobites redlichiidos que ocuparon los mares de la provincia Acadobáltica durante 

la Serie 2 del Cámbrico y el Miaolingiense, los géneros Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y 

Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 destacan por su gran importancia bioestratigráfica en el área 

mediterránea. Sin embargo, su estudio presenta desafíos debido a un mosaico de caracteres 

compartidos, alta homoplasia y marcados rasgos alométricos, lo que dificulta la delimitación 

taxonómica basada en las proporciones de los cranidios y pigidios. 

En este trabajo, se realizó un análisis filogenético para identificar caracteres 

sinapomórficos y evaluar el estatus filogenético de ambos géneros. Se analizaron 22 taxones 

procedentes de España, Marruecos, Francia, Italia, Bohemia, Turquía y Canadá, formando el 

grupo interno, mientras que Redlichia rex Holmes et al. 2020 se utilizó como grupo externo 

para enraizar la filogenia. Se definieron 59 caracteres discretos, construyendo una matriz 

empleada en análisis cladísticos y estadísticos mediante el software Tree analysis using New 

Technology (TNT). 

El análisis arrojó 41 árboles más parsimoniosos. Los resultados sugieren que 

Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 son monofiléticos, 

destacando sinapomorfías específicas para Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 Sin embargo, la 

pobre resolución de Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 evidencia problemas taxonómicos, 

asociados, entre otros factores, a un sesgo en la descripción de sus taxones. Por otro lado, 

Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 muestra una mejor resolución interna, aunque resalta las 

limitaciones del uso de caracteres continuos en la separación de taxones, como en el caso de 

Eccaparadoxides mediterraneus Pompeckj, 1901 y Eccaparadoxides pradoanus Verneuil & 

Barrande in Prado et al., 1860. 

Palabras clave: Trilobites, Redlichiidos, Acadoparadoxides, Eccaparadoxides, 

Bioestratigrafía, Filogenia, Sinapomorfías, Cladística 

  



IV 

Índice 

INTRODUCCIÓN .................................................................................................................. 1 

Antecedentes de los géneros Acadoparadoxides y Eccaparadoxides ........................ 2 

OBJETIVOS .......................................................................................................................... 5 

METODOLOGÍA ................................................................................................................... 6 

RESULTADOS ...................................................................................................................... 9 

Caracteres y codificación: .............................................................................................. 9 

Análisis Filogenético ......................................................................................................15 

DISCUSIÓN .........................................................................................................................19 

CONCLUSIONES ................................................................................................................25 

BIBLIOGRAFÍA ...................................................................................................................26 

 

 



1 

INTRODUCCIÓN 

Los trilobites fueron un grupo de artrópodos marinos que vivieron desde el Cámbrico hasta su 

extinción a finales del Pérmico, estos animales fueron uno de los componentes más 

importantes de la fauna marina, ocupando muchos de los nichos ecológicos disponibles y 

llegaron a habitar todos los ecosistemas marinos (Fortey 2014). Su gran capacidad adaptativa 

se refleja en una gran disparidad y diversidad del grupo, alcanzando su máximo durante el 

Cámbrico y el Ordovícico (Foote 1991, 1993; Hopkins 2014; Suarez & Esteve 2021; Esteve & 

Suarez 2023). Esto último, sumado a su buena preservación con un abundante y continuo 

registro fósil, los convierte en uno de los fósiles más utilizados en bioestratigrafía, 

concretamente del Cámbrico (Peng & Babcock 2011; Peng et al. 2012; Babcock et al. 2017). 

Uno de los grupos más característicos de los trilobites cámbricos es el Orden Redlichiida 

(Richter, 1932) que aparecen en el Cámbrico inferior. Este Orden que se divide a su vez en 

dos subórdenes, Olenellina Walcott, 1890 sin suturas faciales dorsales y Redlichiina Richter, 

1932 con suturas faciales dorsales, es posiblemente el orden más diverso y abundante en los 

sedimentos de la Serie 2 del Cámbrico (Sundberg et al. 2020; Holmes & Budd 2022). Si bien 

existen dudas sobre el provincialismo de las distintas familias de este orden (véase discusión 

en Holmes & Budd 2022), la mayoría de las familias presentan un alto grado de provincialismo 

(Sdzuy 1961; Dean & Rushton 1997). Esto es evidente en la Familia Paradoxidae (Emmrich, 

1839), muy común en la provincia Acadobáltica (i.e. Europa, norte de África, Avalonia y Norte 

América, véase Westergård 1936; Šnajdr 1958; Kim et al. 2002; Rushton & Weidner 2002; 

Esteve 2014; Álvaro et al. 2018). La aparición del género Paradoxides (sensu lato) en dicha 

provincia sirvió a Brøgger (1886) para definir el clásico Cámbrico “Medio”, equivalente 

aproximadamente al actual Miaolingianiense (Zhao et al. 2019). Durante el s.XX la sistemática 

del género Paradoxides sufrió grandes cambios definiéndose distintos géneros. Šnajdr (1958) 

definió dos géneros importantes dentro de la Familia Paradoxidae, alrededor de los cuales 

pivota este trabajo fin de máster, el género Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y el género 

Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 (véase los holotipos de ambos géneros en la Fig. 1 i & m). 

Durante gran parte del s.XX y comienzos del s.XXI se llevaron a cabo diversos trabajos 

taxonómicos y bioestratigráficos en especies pertenecientes a Acadoparadoxides Šnajdr, 

1957 y Eccaparadoxides Šnajdr, 1957, dada su importancia bioestratigráfica. Sdzuy (1958) 

describió la especie A. museroensis en la localidad zaragozana de Murero, definiendo 

posteriormente con la primera presencia de este taxón el Cámbrico “Medio” y el piso regional 

Leoniense (Sdzuy et al. 1999). Además, las biozonas del Leoniense se definieron según otras 

especies de Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 siendo de manera ascendente A. mureroensis, E. 

sdzuyi y E. asturianus, especies que se estudian en el presente Trabajo de Fin de Máster 

(Fig.1).  
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Antecedentes de los géneros Acadoparadoxides y Eccaparadoxides 

La importancia de estos taxones queda patente por el hecho de su uso en la escala 

cronoestratigráfica en el área mediterránea. Sin embargo, su uso no está exento de 

problemas. El concepto de Acadoparadoxides según Šnajdr (1957, 1958, 1986, 1987), Sdzuy 

(1967) y Solov’ev (1980) incluye: (1) Surcos glabelares S1 y S2 conectados medialmente (o 

casi), (2) lóbulos palpebrales alcanzando el surco del borde posterior, (3) distancia entre las 

esquinas anterolaterales del cranidio con un ancho similar al mayor ancho a través de los 

lóbulos palpebrales, (4) eje pigidial pobremente segmentado, y (5) un eje pigidial de al menos 

el 50% de la longitud del pigidio (para una revisión histórica del género, véase Geyer & 

Vincent, 2015). Por su parte el género Eccaparadoxides, definido por Šnajdr en 1957 y basado 

en Paradoxides pusillus descrito por Barrande en 1846, se distingue por una combinación de 

características claves. Su cranidio presenta una glabela con cuatro pares de surcos laterales, 

destacándose los surcos S3 y S4, donde S3 es más largo y menos profundo que S4, que llega 

directamente a los surcos axiales y adopta una forma en embudo (Fig. 1 i). Los lóbulos 

palpebrales son largos, curvados e iguales en anchura, con extremos posteriores más 

estrechos, mientras que los lóbulos palpebrales varían en orientación y se conectan al eje 

axial en diferentes puntos. El pigidio tiene una forma subhexagonal a subelongada, con un 

margen posterior truncado y una leve indentación, y su eje axial es corto, con un anillo axial 

bien definido. E. pusillus muestra una notable plasticidad morfológica, especialmente en la 

forma de la glabela, la longitud de los lóbulos palpebrales y el curso de las suturas faciales, lo 

que ha llevado a considerarla sinónimo de varias especies previamente descritas, como 

Hydrocephalus saturnoides y Paradoxides inflatus (Šnajdr 1957). Es común en la Formación 

Jince y el Miembro Skryje en la región “barrandiana” de la República Checa, y aunque se han 

reportado ejemplares de otras regiones, muchos han sido reclasificados debido a diferencias 

morfológicas significativas. Estos caracteres, junto con su amplia variabilidad, son 

fundamentales para diferenciar a Eccaparadoxides pusillus de otras especies del mismo 

género y de otros trilobites del clado Paradoxides sensu lato. Más recientemente Dean & 

Rushton (1997), en el Treatise, definieron al género Acadoparadoxides (véase el holotipo de 

la Fig.1 d & e) con una glabela con un surco axial casi recto o con un ensanchamiento más 

pronunciado frente a L2. El surco S2 es transglabelar, mientras que S3 y S4 son débiles o 

están ausentes. El lóbulo palpebral es largo y arqueado, extendiéndose desde SO hasta L4, 

y se distingue por un área palpebral más estrecha transversalmente y un lóbulo palpebral más 

ancho que en Eccaparadoxides. Además, el tórax cuenta con 17 a 19 segmentos, y el pigidio 

presenta una forma redondeada a hexagonal. Por otro lado, el género Eccaparadoxides 

(véase el holotipo de la Fig. 1 n) se caracteriza por una glabela periforme, más ancha a la 

altura de L4 o S4, con un frente bien redondeado. El surco S2 es poco profundo en su región 

media, mientras que S3 y S4, si están presentes, son moderadamente profundos, pero no 
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alcanzan el surco axial. El lóbulo palpebral es largo, extendiéndose casi desde SO hasta L4. 

El tórax consta de 16 a 18 segmentos, con espinas pleurales que varían de cortas a largas y 

tienen forma de hoz, mientras que la región pleural interna es estrecha. El pigidio, por su parte, 

suele ser hexagonal, con una zona terminal que puede ser corta, larga y espatulada, o muy 

larga. El margen posterior puede ser recto o cóncavo, terminando en un ángulo posterolateral 

o en una espina.  

Por tanto las diagnosis en ambos géneros discutidas por estos autores comparten 

ciertos caracteres: (1) ambos tienen lóbulos palpebrales largos, que se extienden desde SO 

hasta L4, (2) presentan tórax segmentados, con Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 teniendo de 

17 a 19 segmentos y Eccaparadoxides de 16 a 18, ambos con espinas pleurales bien 

desarrolladas; (3) sus pigidios son generalmente redondeados o hexagonales, con 

variaciones en el tamaño y forma de la zona terminal y (4) poseen un margen posterior del 

pigidio que puede ser recto o cóncavo y termina en ángulos posterolaterales o espinas. 

Además, muchos de estos rasgos morfológicos presentan tendencias alométricas que se 

manifiestan durante la ontogenia, pero también con una gran variación morfológica exhibida 

por algunas de sus especies, lo que dificulta su subdivisión basada en las proporciones 

relativas de los cranidios y los pigidios (véase Esteve 2014, Álvaro et al. 2018 y Álvaro & 

Esteve 2020). En consecuencia, algunos caracteres diagnósticos de una especie adulta 

pueden aparecer en diferentes etapas ontogenéticas de otra especie (por ejemplo, véase la 

sinonimia de dos especies que comparten caracteres diagnósticos de Acadoparadoxides y 

Eccaparadoxides por Esteve, 2014).  

Los análisis filogenéticos mediante el uso de cladística han sido fundamentales a la 

hora de definir el estatus de distintos géneros, familias u ordenes de trilobites (Sundberg 1999, 

2014; Lieberman 2001; Ebach & Ahyong 2001; Cotton 2001), así como ayudar en la discusión 

de análisis paleogeográficos (Congreve & Lieberman 2010). Sin embargo, el uso de este tipo 

de análisis ha sido escaso en trilobites cámbricos y ningún intento hasta la fecha en la Familia 

Paradoxidae. Este trabajo va a intentar dilucidar las relaciones filogenéticas de los géneros 

Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y Eccaparadoxides Šnajdr, 1957 con el objetivo de aclarar los 

caracteres sinapomórficos, así como las relaciones de parentesco ente las distintas especies 

que incluimos en nuestro análisis. 
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Figura 1. Alguno de los redlichidos más característicos analizados en este trabajo. a) Redlichia rex Holmes et al. 
2020; b) Eccaparadoxides sequeirosi Liñán & Gozalo 1986 de la Formación Murero en la localidad tipo de Murero, 
Zaragoza (MPZ2009/127); c) Eccaparadoxides asturianus (Sdzuy 1967) de la Formación Láncara en Crémenes 
León (MPZ2009); d-e) Lectotipo (EM170-091); d) y paralectotipo  (EM170-095); e) de Ecaparadoxides pradoanus 
(Verneuil & Barrande in Prado et al., 1860) de Sabedo, León; f) Eccaparadoxides pradoanus (Verneuil & Barrande 
in Prado et al., 1860) de la Formación Murero en Purujosa, Zaragoza (MPZ2011/28); g-h) Acadoparadoxides 
mureroensis Sdzuy, 1958 de la Formación Valdemiedes en la localdiad tipo de Murero, Zaragoza (MPZ2003/797 y 
MPZ2004/797);  i-j) Eccaparadoxides pusillus Snajdr 1958 de la Formación Jince en Skryje, Reoública Checa (i) 
cranidio (L12633), (j) pigidio (L19520); k-i) Eccaparadoxides mediterraneus (Pompeckj, 1901) de la Formación 
Murero en Purujosa, Zaragoza (k) pigidio (MPZ2011/127); (i) ejemplar completo (MPZ2011/26); (m) 
Acadoparadoxides sarcheri Snajdr 1958, de la Formación Jince en Jince, República Checa, especie tipo del género 
Acadoparadoxides (L12574); n) Eccaparadoxides pusillus Snajdr 1958 de la Formación Jince en Skryje, República 
Checa especie tipo del género Eccapradoxides (L195667). Escala = 5 mm. MPZ: Museo de Ciencias Naturales de 
la Universidad de Zaragoza; EM: Colecciones Universidad Bernard Lyon 1, Francia. L. Museo Nacional de Praga, 
Republica Checa.  
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OBJETIVOS 

El objetivo principal de este trabajo es analizar el estatus filogenético de los géneros 

Acadoparadoxides Šnajdr,1957 y Eccaparadoxides Šnajdr,1957, de la provincia 

Acadobáltica. Para ello se realizará un análisis filogenético incluyendo las especies del 

área mediterránea, así como las especies tipo de ambos géneros y las especies más 

relevantes de otras áreas de la provincia Acadobáltica. El análisis nos permitirá conocer 

primero si ambos géneros son o no monofiléticos, así como los caracteres plesiomórficos 

de ambos. Además de analizar, las relaciones filogenéticas de algunas de las especies 

más representativas de ambos géneros. Los objetivos particulares propuestos para este 

trabajo fin de máster son: 

• Analizar los caracteres morfológicos que comprenden las 23 especies del análisis 

filogenético  

• Definir los estados de carácter de cada uno de los rasgos morfológicos 

• Construir una matriz con los estados de caracteres de cada uno de los taxones.  

• Analizar la matriz mediante un análisis cladístico Tree analysis using New Technology, 

TNT (Nixon 1999) 

• Discutir las relaciones filogenéticas entre los taxones analizados.   
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METODOLOGÍA 

En este trabajo para la nomenclatura se ha seguido principalmente Whittington et al. (1997), 

usando también términos discutidos de forma específica en este grupo por Esteve (2014) 

Geyer & Vincent (2015) y Álvaro et al. (2018).  

Para cumplir con los objetivos, propuestos anteriormente, en este Trabajo Fin de 

Máster se han examinado 22 taxones pertenecientes a los géneros Acadoparadoxides y 

Eccaparadoxides procedentes de distintos lugares de la provincia Acadobáltica: A. 

mureroensis de España y Marruecos (Sdzuy 1958; Geyer & Vincent 2015), A. pampalius, A. 

ovatopyge, A. nobilis, A. levisettii y A. briareus de Marruecos (Geyer 1993, 1998; Geyer & 

Vincent 2015), A. sacheri de Bohemia (Barrande 1852; Šnajdr 1958), E. lamellatus, E. 

eteminicus y E. acadicus de Canadá (Hartt en Dawson 1868; Matthew 1883; Kim et al. 2002), 

E. sulcatus y E. asturianus de España (Sdzuy 1967; Liñán y Gozalo 1986), E. mediterraneus 

de España, Francia e Italia (Pompeckj 1901; Liñán & Gozalo 1986; Esteve 2014), E. 

pradoanus de España e Italia (Verneuil & Barrande en Prado et al. 1860; Dies et al. 2010; 

Esteve 2014), E. sdzuyi de España (Liñán-Guijarro 1978; Gozalo et al. 2008), E. rouvillei, E. 

sequeirosi y E. macrocercus de España y Francia (Miquel 1905; Courtessole 1967, 1973; 

Liñán & Gozalo 1986), E. zelus y E. epimetheus de Marruecos (Geyer et al. 2021), E. pusillus 

de la Republica Checa y Francia (Barrande 1846; Šnajdr 1958; Cavet et al. 1967) y, finalmente, 

E. marginatus de Turquía (Dean 2005). Para llevar a cabo el análisis y enraizar los árboles 

hemos usado un taxón, el 23, con Redlichia rex como grupo externo por pertenecer a un 

género dentro del clado hermano del clado al que pertenecen los géneros del grupo interno. 

Se analizaron las características morfológicas en los 23 taxones correspondientes a 

los dos géneros estudiados definiendo un total de 59 caracteres discretos, de los cuales 33 

están asociados al cefalón (3 borde anterior, 14 glabela, 5 lóbulo palpebral, 4 ornamentación 

del cranidio, 1 librígena, 1 campo preglabelar, 1 área posterior, 1 área preocular, 1 báccula, 2 

sutura facial), 6 están asociados al hipostoma y 20 están asociados al tronco (13 al tórax y 7 

al pigidio).  

Todo ello se plasma en una matriz de caracteres codificada, a partir de la cual se 

realizan los diferentes análisis estadísticos y cladísticos mediante sus correspondientes 

programas informáticos. Para el análisis cladístico se ha utilizado el software de código libre 

Tree analysis using New Technology, conocido como TNT (Nixon 1999; Goloboff 1999; 

Goloboff et al. 2003). TNT utiliza el método de máxima parsimonia con algoritmos de búsqueda 

de árboles muy rápidos. En este método se buscan y seleccionan los árboles con menor 

cantidad de cambios evolutivos, dado un análisis filogenético con incongruencias entre los 

caracteres (Fitch 1971). Para realizar el análisis filogenético, en TNT se han ejecutado 
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búsquedas heurísticas con los comandos de búsqueda tradicional (Traditional Search) y de 

búsqueda con nueva tecnología (New Technology Search). Con los árboles resultantes más 

parsimoniosos se han establecido los árboles consensos a través de los métodos estricto 

(strict consensus Sokal & Rolhf 1981) y majority-rule. Además, para evaluar la fiabilidad de las 

hipótesis obtenidas y su grado de homoplasia, también se han calculado con TNT los índices 

de consistencia (CI) (Kluge & Farris 1969) y de retención (RI) (Farris 1989) y el soporte de 

Bremer (Bremer Support) (Bremer 1988, 1994). Los dos métodos de búsqueda de TNT 

comienzan generando un conjunto inicial de árboles a partir de los datos de entrada y evalúan 

la longitud de cada árbol generado, sin embargo, las pruebas que realizan son muy distintas. 

Con Traditional Search se emplea técnicas de intercambio de ramas (branch-swapping) para 

explorar más el espacio del árbol reorganizando las ramas de los árboles para encontrar 

configuraciones más cortas y óptimas, mientras que con New Technology Search se emplean 

otros métodos como: trinquete (ratchet) que implica un esquema cíclico de cambio de fases 

de perturbación y búsqueda para realizar una exploración más exhaustiva de las 

configuraciones de los árboles, deriva de árboles (tree-drifting) una técnica que modifica 

ligeramente los árboles para buscar árboles que se ajusten mejor en las proximidades de los 

árboles más óptimos anteriores y fusión de árboles (tree-fusing) que evalúa sub-árboles y los 

combina para encontrar los árboles más óptimos. Como los resultados obtenidos de ambos 

análisis son parecidos nos facilita la discusión de los mismos, para la cual se han utilizado los 

árboles de menor longitud atendiendo al criterio de máxima parsimonia. Con estos árboles 

más óptimos, se han derivado los árboles consenso en TNT: el método estricto representa 

aquellos clados presentes en todos los árboles analizados, comparándolos para identificar a 

esos clados comunes y solo incluir a estos en la construcción de la nueva hipótesis, el método 

majority-rule representa los clados soportados por un porcentaje especifico, examinando 

todos los árboles para identificar los clados presentes y posteriormente calculando el 

porcentaje de presencia de estos clados en los árboles, construyendo una hipótesis con 

aquellos clados con un soporte superior al 50%. También, con los árboles más óptimos, se 

han calculado los valores estadísticos CI, RI y soporte de Bremer. El CI se basa en la relación 

entre el número mínimo de pasos posibles de un árbol y la longitud total del árbol y nos informa 

del grado de homoplasia de un carácter o un árbol (valores de CI iguales a 1 indican ausencia 

de homoplasia, mientras que valores próximos a 0 indican un alto grado de homoplasia). El 

RI representa la relación entre la mayor cantidad de pasos de un árbol menos el número real 

de pasos y el mayor número de pasos menos el menor número posible de pasos, y nos 

informa de la homoplasia observada en un carácter (valores cercanos de RI a 1 indican que 

los cambios se acumulan preferentemente en las ramas internas, mientras que los valores 

bajos sugieren que los cambios se acumulan en ramas terminales). El soporte de Bremer 

examina los pasos extra necesarios para que una rama en el cladograma de consenso 
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colapse, las ramas mejor soportadas, con mayor número de sinapomorfías, obtendrán valores 

más altos.  
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RESULTADOS 

Caracteres y codificación: 

A partir del análisis morfológico de los 23 taxones se han definido 59 caracteres morfológicos 

del exoesqueleto (Tabla 1). De estos, 34 caracteres están asociados al cefalón, 6 al 

hipostoma, 19 al tronco (12 en el tórax y 7 en el pigidio): 

Cefalón: 

0. Forma del margen del borde anterolateral: recto (0), ligeramente curvado (1), curvado (2). 

1. Posición de la rama anterior de la sutura facial con respecto al eje sagital del cranidio: 

proximal (0), distal (1). 

2. Anchura del área frontal frente anchura del cranidio entre los lóbulos palpebrales: la 

primera mayor que la segunda (0), la segunda mayor que la primera (1). 

3. Anchura del cranidio entre los lóbulos palpebrales: delgado (0), grueso (1). 

4. Surcos transglabelares: ausencia (0), presencia (1). 

5. Surcos no transglabelares: ausencia (0), presencia (1). 

6. Número de surcos transglabelares: 0 (0), 1 (1), 2 (2), 3 (3), 4 (4). 

7. Numero de surcos no transglabelares: 0 (0), 1 (1), 2 (2), 3 (3), 4 (4). 

8. Orientación S1:  

laterales curvados hacia la parte posterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (1); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro convexo respecto al eje sagital (2); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo respecto al eje sagital (3); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (4); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (5); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (6); 

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (7);  

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (8). 

9. Orientación S2:  

laterales curvados hacia la parte posterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (1); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro convexo respecto al eje sagital (2); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo respecto al eje sagital (3); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (4); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (5); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (6); 

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (7);  

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (8). 
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10. Orientación S3:  

laterales curvados hacia la parte posterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (1); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro convexo respecto al eje sagital (2); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo respecto al eje sagital (3); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (4); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (5); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (6); 

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (7);  

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (8). 

11. Orientación S4:  

laterales curvados hacia la parte posterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (1); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro convexo respecto al eje sagital (2); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo respecto al eje sagital (3); 

laterales curvados hacia la parte anterior y centro cóncavo respecto al eje sagital (4); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (5); 

laterales curvados hacia la parte posterior y centro convexo recto al eje sagital (6); 

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (7);  

laterales curvados hacia la parte anterior sin parte central (8). 

12. Desarrollo del surco S1:  

laterales bien marcados, pero parte medial más somera (1);  

laterales poco marcados, pero medio bien marcado (2);  

surco en general somero (3);  

surco en general bien marcado (4). 

13. Desarrollo del surco S2:  

laterales bien marcados, pero parte medial más somera (1);  

laterales poco marcados, pero medio bien marcado (2);  

surco en general somero (3);  

surco en general bien marcado (4). 

14. Desarrollo del surco S3: laterales poco marcados (0), laterales bien marcados (1). 

15. Desarrollo del surco S4: laterales poco marcados (0), laterales bien marcados (1).  

16. Forma de glabela: rectangular (0), periforme (1), mazuda (2). 

17. El punto γ de la sutura facial toca la glabela: si (0), no (1). 

18. Posición de δ de la sutura facial: más próxima a glabela (0), más próxima a surco lateral 

(1).  

19. Margen del lóbulo palpebral: arco de radio amplio (0), arco de radio medio (1), arco de 

radio reducido (2).  

20. Protuberancia en la parte posterior del lóbulo palpebral: ausencia (1), presencia (0). 
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21. Surco exsagital que divide el lóbulo palpebral en parte abaxial y adaxial: ausencia (1), 

presencia (0). 

22. Caeca: ausencia (0), presencia (1). 

23. Desarrollo de gránulos sobre el exoesqueleto (sag.): totalidad de la glabela (0), lóbulo 

frontal y L4 (1), totalidad de la parte dorsal del cranídio (2), no presenta (3). 

24. Desarrollo de líneas de terraza: en el borde del cranídio (desde borde anterior hasta la 

punta de la espina genal) (0), borde del cranídio y glabela (1). 

25. Espina sobre el lóbulo occipital: ausente (0), presente (1), pequeño tubérculo (2).  

26. Borde anterior del hipostoma fusionado con la placa rostral: ausencia (1), presencia (0). 

27. Morfología del hipostoma: ovoide alabeado (0), subtrapezoidal (1).  

28. Borde lateral del hipostoma: subparalelo (0), curvado (1), convergente hacia la parte 

posterior (2). 

29. Número de pares de espinas posterolaterales: dos pares (0), un par (1). 

30. Macula: ausencia (1), presencia (0). 

31. Invaginaciones del borde posterior en la base de las espinas: ausencia (1), presencia (0). 

32. Tamaño general de la espina genal: corta (0), larga (1). 

33. Tamaño del campo preglabelar: pequeño (0), unido con el surco anterior (1), inexistente 

(2). 

34. Anchura del área posterior frente a la anchura del lóbulo palpebral:                                           

más amplia (0), igual (1), más chata (2). 

35. Extensión anterior de la cresta ocular: continua más allá de la sutura facial y se adentra 

en el área preocular (0); contacta con el borde de la glabela siguiendo el trazado del surco 

facial (1). 

36. Báccula: ausencia (1), presencia (0). 

37. Posición de la esquina posterolateral de la sutura: abaxial (0), adaxial (1). 

38. Forma de la parte anterior de sutura: línea quebrada (0), rectilínea (1). 

Tórax: 

39. Desarrollo del surco pleural: recto (0), ligeramente curvado (1), en forma de s (2). 

40. Terminación del surco pleural: por detrás de la parte medial de la pleura (0), por delante 

de la parte medial de la pleura (1), en la espina pleural (2). 

41. Parte medial del surco pleural: engrosada (0), no engrosada (1). 

42. Desarrollo del proceso fulcral: ausente (0), solo presente en algunas pleuras (1), 

gradualmente acercándose al sagital (2). 

43. Posición del fulcro a lo largo del tórax: parte medial de la pleura (0), transición entre la 

espina pleural y la parte abaxial de la pleura (1). 
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44. Tamaño de la espina pleural respecto de la pleura: considerablemente menor (0), similares 

en tamaño (1). 

45. Variación en el tamaño de la pleura, tendencia a la disminución de tamaño de la pleura en 

sentido posterior: ausencia (1), presencia (0). 

46. Bisagra: ausencia (1), presencia (0). 

47. Variabilidad intraespecífica del número de segmentos: ausencia (1), presencia (0). 

48. Morfología general del tórax: elíptico (0), subrectangular (1). 

49. Espinas axiales: ausencia (1), presencia (0). 

50. Gránulos en el exoesqueleto: ausencia (1), presencia (0). 

51. Líneas de terraza en las espinas pleurales: ausencia (1), presencia (0). 

Pigidio: 

52. Margen posterior: afilado (0), redondeado (1). 

53. Longitud del raquis: menor que la mitad de la longitud total del pigidio (0); hasta la mitad 

de la longitud total del pigidio (1); mayor que la mitad de la longitud total del pigidio (2). 

54. Raquis se estrecha posteriormente: si (0), no (1). 

55. Forma del margen posterior: convexa (0), cóncava (1), recta (2). 

56. Caeca: ausencia (1), presencia (0). 

57. Líneas de terraza: ausencia (1), presencia (0). 

58. Gránulos: ausencia (1), presencia (0). 
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Figura 2. Esquema simplificado de caracteres, la primera imagen representa a la cara dorsal y la segunda 
imagen a la cara ventral. Los números en colores están asociados a su correspondiente carácter descritos 

anteriormente.  
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Caratéres 
 

Taxones 

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 

20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 

40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58  

Redlichia rex 
2 1 0 1 0 1 0 4 5 5 5 6 1 1 1 1 0 1 0 0 
0 1 1 2 0 1 0 1 2 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 2 
2 0 0 ? 0 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1 2 1 1 0  

Acadoparadoxides mureroensis 
2 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 1 3 0 0 1 0 0 1 
0 0 1 3 1 2 0 0 0 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 1 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 0 1 0 1  

Acadoparadoxides pampalius 
1 0 0 1 1 1 2 2 3 1 8 8 1 1 0 0 1 0 0 1 
0 0 1 3 1 2 0 0 0 1 0 0 1 1 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 0 1 0 1  

Acadoparadoxides ovatopyge 
1 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 0 0 1 0 0 1 
0 0 1 3 1 2 0 0 0 1 0 0 1 1 2 1 1 1 1 0 
2 0 2 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 2 1 1 1  

Acadoparadoxides nobilis 
1 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 0 0 1 0 0 1 
0 0 1 3 1 2 0 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 1 1 1 
1 0 1 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 0 1 0 1  

Acadoparadoxides levisettii 
1 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 4 1 0 0 1 0 0 1 
1 0 0 3 1 2 0 0 ? 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 1 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 0 1 0 1  

Acadoparadoxides briareus 
1 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 0 0 1 0 0 1 
0 0 0 3 0 2 0 0 0 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 2 1 0 1  

Acadoparadoxides sacheri 
1 0 0 1 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 0 0 1 0 0 1 
0 0 0 3 0 2 0 0 0 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 2 1 0 1  

Eccaparadoxides lamellatus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
2 0 1 0 1 0 1 0 1 1 1 0 0 2 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides eteminicus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 1 1 1 2 1 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
2 0 2 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 2 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides acadicus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 1 1 1 1 0 1 1 
1 0 0 2 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides sulcatus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides asturianus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides mediterraneus 
2 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 0 0 1 0 1 1 
1 0 1 3 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 0 
1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides pradoanus 
2 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 0 0 1 0 1 1 
1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 0 
1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 2 1 0 0  

Eccaparadoxides sdzuyi 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 1 2 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides rouvillei 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 1 8 8 4 1 0 0 1 0 1 2 
1 0 1 3 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 0 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides sequeirosi 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 3 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
2 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides macrocercus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 7 4 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 3 0 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides zelus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 4 1 1 1 0 1 1 
1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 2 1 0 1 1 1 
1 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 2 1 0 1  

Eccaparadoxides epimetheus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 1 1 1 1 1 0 1 1 
1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 2 1 0 1 1 0 
0 0 2 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 2 0 0 1 0 1  

Eccaparadoxides pusillus 
1 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 8 4 1 1 1 1 0 1 1 
1 0 1 0 1 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 1 
0 0 2 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0  

Eccaparadoxides marginatus 
2 0 1 0 1 1 2 2 1 4 8 7 1 1 0 0 1 0 1 1 
1 0 0 3 1 0 0 0 1 1 0 0 1 2 2 1 1 1 1 0 
0 2 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1  

 

Tabla 1. Matriz de caracteres para los taxones utilizados en el análisis filogenético. Los caracteres y estados de 
carácter se explican en el texto. Para aquellos taxones cuyo estado de carácter no se ha podido identificar se indica 
con “?” 
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Análisis Filogenético 

La matriz de caracteres resultante (Tabla 1), se ha analizado mediante el software Tree 

analysis using New Technology, TNT (Nixon 1999; Goloboff 1999). Dos tipos de análisis se 

han realizado, en ambos casos, con los caracteres sin repesar ni ordenados. El primero un 

Traductional Search, búsqueda tradicional, ajustado con el algoritmo tree bisection 

reconnection, reconexión de árboles por bisección, TBR y se ha repetido el experimento 

usando New Technology Search aunque obteniendo sólo un cladograma igual de 

parsimonioso que los árboles obtenidos por el método anterior. Por ello, se optó por calcular 

los consensos, los índices de consistencia y retención y el soporte de Bremer usando 

exclusivamente los árboles obtenidos por Traditional Search (Fig. 2 y Tabla 2). Los árboles y 

valores estadísticos son accesibles mediante el siguiente enlace a Google Drive: 

https://drive.google.com/file/d/1IZ7QJEBstXRR-ZX2mZPaIcMJyc_kaCkH/view?usp=sharing 

El Traditional Search con 100 réplicas arrojó 41 árboles más parsimoniosos con una 

longitud idéntica de 132 pasos, con CI = 0,515 y RI = 0,640 (Tabla 2). En todos los árboles 

obtenidos están separados los dos géneros qué forman el grupo interno, siendo 

Eccaparadoxides un grupo derivado del grupo Acadoparadoxides. A. nobilis es el primer taxon 

derivado del género en 36 de las 41 hipótesis, mientras que en las 5 hipótesis restantes se 

cambia por A. ovatopyge. Cabe resaltar que, en la mayoría de las hipótesis, A.mureroensis 

ocupa una topología central dentro del grupo Acadoparadoxides aun a pesar de ser el taxon 

más antiguo del grupo (Fig. 4). Algo similar ocurre en Eccaparadoxides, en 27 de las hipótesis 

E. esteminicus es el más basal, seguido de E. sequeirosi con 5 y E. macrocercus con 6, 

mientras que E. sdzuyi ocupa unas topologías mediales en el clado (Fig. 3) 

El consenso estricto de estos árboles aumenta el número de pasos, pasando a tener 

162, con CI = 0,420 y RI = 0,472 respectivamente (Tabla 2). La resolución del árbol es poco 

definida, mostrando los clados de Acadoparadoxides y Eccaparadoxides igualmente 

separados, pero con dos grandes politomías, una con todos los representantes del género 

Acadoparadoxides y otra con una gran politomía menos E. acadicus, E. epimetheus, E. zelus 

y un grupo hermano que engloba a E. pradoanus, E. mediterraneus (Fig. 2 y 3), este último 

enraíza junto con E. marginatus y E. rouvillei también en una politomía. Los valores de soporte 

de Bremer, para el nodo en el que enraíza Eccaparadoxides, muestran que se trata de un 

clado robusto, en cambio los valores para los grupos derivados (el grupo E. acadicus, E. 

epimetheus, E. zelus y el grupo E. pradoanus, E. mediterraneus, E. marginatus y E. rouvillei) 

son mucho menores, lo que sugiere que esos clados no son tan robustos. 

El 50% Majority-Rule nos presenta una hipótesis, con un número de pasos de 137, CI 

= 0,496 y RI = 0,612 (Tabla 2). En esta hipótesis se muestra que los grupos Acadoparadoxides 

https://drive.google.com/file/d/1IZ7QJEBstXRR-ZX2mZPaIcMJyc_kaCkH/view?usp=sharing
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y Eccaparadoxides son parafiléticos, ya que A. sacheri (especie tipo del género) es un taxón 

hermano del resto de las especies de Eccaparadoxides. Dentro del clado de Eccaparadoxides 

se conforman dos grupos uno formado por E. rouvillei, E. marginatus, E. pradoanus y E. 

mediterraneus y un grupo hermano formado por E. sequeirosi, E. macrocercus, E. asturianus, 

E. sulcatus, E.lamellatus, E. acadicus, E. epimetheus y E. zelus (Fig. 3.). El primero de los 

grupos, E. rouvillei, E. marginatus, E. pradoanus y E. mediterraneus, presenta valores de 

robusteza altos, mientras que el grupo hermano, E. sequeirosi, E. macrocercus, E. asturianus, 

E. sulcatus, E.lamellatus, E. acadicus, E. epimetheus y E. zelus,  presentan valores menores 

en las primeras topologías (en los primeros nodos) aumentando este valor conforme se 

asciende en las topologías (Fig. 3). En cuanto a Acadoparadoxides aunque se puede observar 

que dentro del clado se constituyen un grupo polifilético conformado por A. pampalius, 

A.briareus, A. levisettii, A. ovatopyge y A. mureroensis , también se observan valores de 

robustez altos para el clado (Fig. 3). 

Los resultados muestran que el grupo Eccaparadoxides se diferencia del grupo 

Acadoparadoxides por la siguientes sinapomorfias: Anchura del área frontal frente anchura 

del cranidio entre los lóbulos palpebrales manifestando el estado de carácter 1 (anchura del 

área frontal < anchura del cranidio entre los lóbulos palpebrales); anchura del cranidio entre 

los lóbulos palpebrales manifestando el estado de carácter 0 (delgada); posición de δ la sutura 

facial manifestando el estado de carácter 1 (más próximo al surco lateral); desarrollo de líneas 

de terraza manifestando el estado de carácter 0 (en el borde del cranidio); espina sobre el 

lóbulo occipital manifestando el estado de carácter 0 (ausente); borde lateral del hipostoma 

manifestando el estado de carácter 1 (curvado); variabilidad intraespecífica del número de 

segmentos manifestando el estado de carácter 0 (presencia); margen posterior del pigidio 

manifestando el estado de carácter 0 (afilado); longitud del raquis del pigidio manifestando el 

estado de carácter 1 (hasta la longitud total del pigidio) y el raquis del pigidio se estrecha 

posteriormente manifestando el estado de carácter 0 (se estrecha posteriormente) (Fig. 3). 

Dentro del clado de Eccaparadoxides observamos que el carácter 0 “forma del margen del 

borde anterolateral” se puede considerar sinapomórfico para el clado E. marginatus, E. 

pradoanus y E.mediterraneus con forma curvada y el carácter 22 “ausencia o presencia de 

caeca” puede considerarse como una sinapomorfía del grupo E. sequeirosi, E. macrocercus, 

E. asturianus, E. sulcatus, E. lamellats, E. acadicus y E.epimetheus que no presenta caeca, 

aunque no es seguro ya que el estado de carácter ausente se manifiesta en A. pampalius, A. 

briareus y A.sacheri (Fig. 3) lo que sugiere cierto grado de homoplasia. 
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Figura 3. Árbol consenso estricto calculado con los caracteres sin repesar y desordenados obtenido a partir de 41 
hipótesis filogenéticas más parsimoniosas. En color verde se encuadran aquellos taxones pertenecientes al género 
Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y en azul los pertenecientes al género Eccaparadoxides Šnajdr, 1957. Los 
números situados sobre las ramas indican el valor del índice de soporte de Bremer para esa topología. 

 

 

Figura 4. Árbol consenso majority-rule calculado con los caracteres sin repesar y desordenados obtenido a partir 
de 41 hipótesis filogenéticas más parsimoniosas. En color verde se encuadran aquellos taxones pertenecientes al 
género Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y en azul los pertenecientes al género Eccaparadoxides Šnajdr, 1957. Los 
números situados sobre las ramas indican el valor expresado en porcentaje del índice de robusteza para esa 
topología y los números bajo las ramas representan el número del carácter asociado a las sinapomorfias para cada 
topología. 
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 ÍNDICE DE CONSISTENCIA ÍNDICE DE RETENCIÓN 
1 0,515 0,640 
2 0,515 0,640 
3 0,515 0,640 
4 0,515 0,640 
5 0,515 0,640 
6 0,515 0,640 
7 0,515 0,640 
8 0,515 0,640 
9 0,515 0,640 

10 0,515 0,640 
11 0,515 0,640 
12 0,515 0,640 
13 0,515 0,640 
14 0,515 0,640 
15 0,515 0,640 
16 0,515 0,640 
17 0,515 0,640 
18 0,515 0,640 
19 0,515 0,640 
20 0,515 0,640 
21 0,515 0,640 
22 0,515 0,640 
23 0,515 0,640 
24 0,515 0,640 
25 0,515 0,640 
26 0,515 0,640 
27 0,515 0,640 
28 0,515 0,640 
29 0,515 0,640 
30 0,515 0,640 
31 0,515 0,640 
32 0,515 0,640 
33 0,515 0,640 
34 0,515 0,640 
35 0,515 0,640 
36 0,515 0,640 
37 0,515 0,640 
38 0,515 0,640 
39 0,515 0,640 
40 0,515 0,640 
41 0,515 0,640 

CONSENSO ESTRICTO 0,420 0,472 
CONSENSO POR MAJORITY RULE 0,496 0,612 

 

Tabla 2. Tabla de índice de consistencia y retención para toda las hipótesis calculadas. 
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DISCUSIÓN 

Los resultados muestran que el género Eccaparadoxides se diferencia de Acadoparadoxides 

por un conjunto amplio de sinapomorfias. A pesar de la problemática en la diagnosis 

morfológica que presentan las especies de ambos grupos y la influencia del sesgo tafonómico 

en el estado de preservación de los ejemplares (véase Dies et al. 2010; Esteve et al. 2013; 

Esteve 2014; Álvaro et al. 2018; Álvaro & Esteve 2020), algunos de esos caracteres 

propuestos en trabajos anteriores se muestran válidos para diferenciar los dos géneros.  

La diferencia de anchuras entre el área frontal y la comprendida entre los dos lóbulos 

palpebrales fue propuesta por Geyer & Vincent (2015) y discutida ampliamente en artículos 

posteriores (véase Álvaro et al. 2018; Geyer et al. 2019; Álvaro & Esteve 2020). Así pues, el 

carácter 2 “anchura del área frontal frente a la anchura del cranidio entre los lóbulos 

palpebrales” sirve para diferenciar ambos géneros, pudiéndose observar que en 

Acadoparadoxides la anchura del área frontal es mayor y en Eccaparadoxides la anchura del 

cranidio entre los lóbulos palpebrales es mayor. La anchura del cranidio entre los lóbulos 

palpebrales hace referencia al adelgazamiento de la parte posterior de la glabela, carácter 

distintivo presentado en la diagnosis original de Eccaparadoxides Šnajdr 1957, carácter que 

queda confirmado en los resultados. La posición de δ de la sutura facial es un carácter basado 

en las discusiones de Álvaro et al. (2018) señalando que la forma, orientación y anchura del 

lóbulo palpebral, entre otros rasgos del cranidio de los taxones de Acadoparadoxides, 

presentan una importante variabilidad morfológica, pero bastante estable de manera 

intraespecífica, y por tanto valdría como posible carácter diagnóstico. Aunque no se haya 

codificado la forma y orientación del lóbulo palpebral, para evitar el uso de caracteres 

continuos y alterar la uniformidad en la codificación de los caracteres, si se ha podido codificar 

la anchura del lóbulo palpebral, resultando ser un carácter distintivo entre los dos géneros. 

Esto sugiere que este carácter tiene importancia y que futuros análisis necesitaran un mayor 

análisis de este carácter, en la medida de lo posible. Todos los taxones de Eccaparadoxides 

y Acadoparadoxides presentan líneas de terraza en diferentes partes del exoesqueleto (borde 

anterior, glabela, hipostoma, pigidio) siendo por ejemplo las líneas de terraza en las pleuras 

de los segmentos torácicos siempre presentes en todos los taxones. Se trata, por tanto, de un 

carácter apomórfico ya que incluso los trilobites estratigráficamente más basales en el Piso 3 

del Cámbrico ya las presentan (Ortega–Hernández et al. 2013). Por otra parte, el desarrollo 

de líneas de terraza en el cranidio varía entre taxones, en la mayoría de los eccaparadoxididos 

presentan exclusivamente en el borde anterior mientras que en la mayoría de los 

acadoparadoxididos presentan tanto en el borde anterior como en la glabela. Sin embargo, 

este carácter podría estar afectado por factores tafonómicos como ocurre con otros caracteres 

de la ornamentacion del exoesqueleto (véase Hughes 1994; Esteve 2014; Álvaro et al. 2018). 
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La espina sobre el lóbulo occipital es un carácter propio del taxón seleccionado como grupo 

externo (véase Holmes et al. 2020) pero también se ha reportado que los acadoparadoxididos 

presentan un rasgo ornamental similar, en forma de nódulo sobre la parte medial del lóbulo 

occipital (Geyer & Vincent 2015 p56 & p58; fig. 14H &G; fig. 18A-D, G, K, L, M & N-P; fig. 19C, 

F & M; fig. 22C, E & F; fig.23F; fig. 25A, B; fig. 26A, C, K & N). Por tanto, se ha considerado 

que ambos rasgos son estados de un mismo carácter y que resulta ser un carácter diagnostico 

que separa tanto al género Redlichia (representado por el taxón del grupo externo) como a 

los géneros Acadoparadoxides y Eccaparadoxides, aunque es muy común que la 

ornamentación de la glabela desaparezca por cuestiones tafonómicas y por tanto la validez 

de este carácter podría cambiar en el futuro (véase Esteve 2014, pp 221-222, fig. 3). Los 

hipostomas de los géneros Eccaparadoxides y Acadoparadoxides son morfológicamente 

similares y completamente diferentes a lo del género Redlichia, aunque los ejemplares adultos 

presentan una ligera diferencia en la forma del borde lateral, siendo en Eccaparadoxides 

ligeramente curvado hacia el interior y en Acadoparadoxides subparalelo (véase Geyer 1993; 

Geyer 1998; Kim et al. 2002; Geyer & Vincent 2015; Geyer et al. 2021). Dentro de ambos 

géneros el número de segmentos torácicos varían entre taxones (véase la descripción de 

Acadoparadoxides y Eccaparadoxides, Dean y Rushton, 1997 pp 472-476) pero en estudios 

más recientes se ha visto que los adultos de algunos taxones de Eccaparadoxides exhiben 

variabilidad intraespecífica en el número de segmentos torácicos independientemente del 

tamaño (Esteve et al. 2014, fig. 12). La variabilidad intraespecífica del número de segmentos 

se caracterizó originalmente para E. pradoanus y E. mediterraneus, pero se ha observado que 

esta variabilidad también aparece en otros taxones del género, interpretando que quizás sea 

característico del género. Este rasgo no es raro en trilobites y aunque es más común en 

trilobites cámbricos (Hughes 1994) taxones silúricos como Aulacopleura también presentan 

esta variación (Esteve & Hughes 2023). Las diferencias más evidentes entre ambos dos 

géneros se encuentran en el pigidio, codificándose tres posibles rasgos distintivos, siendo el 

margen posterior, la longitud del raquis y la parte posterior del raquis los rasgos elegidos para 

caracterizar el pigidio de ambos grupos, debido a su facilidad para codificarlos como 

caracteres discretos (Esteve 2014; Álvaro et al. 2018; Álvaro & Esteve 2020). 

Acadoparadoxides presenta un pigidio con borde posterior redondeado, un raquis mayor que 

la mitad de la longitud total del pigidio y que se estrecha posteriormente, mientras que 

Eccaparadoxides presenta un pigidio con borde posterior afilado terminando en dos espinas, 

un raquis menor o igual que la mitad de la longitud del pigidio y cuyo raquis no se estrecha 

posteriormente (e.j. Snajdr 1956, 1985; Sdzuy 1967; Liñán 1978; Liñán & Gozalo 1986; Geyer 

1993; Geyer 1998;  Kim et al. 2002; Geyer & Vincent 2015). 
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Los consensos no son capaces de resolver las relaciones internas de 

Acadoparadoxides. La terminación del surco pleural, el desarrollo de líneas de terraza en el 

pigidio y el desarrollo del proceso fulcral aparentan ser los caracteres que guían la evolución 

del grupo interno. Aunque para A. nobilis y A. pampalius la presencia de líneas de terraza en 

el pigidio podría relacionarlos con R. rex, estos caracteres tienen un importante carácter 

apomórfico además de estar asociados a sesgos tafonómicos (Hughes 1995; Esteve 2014) 

por lo que su uso requiere de cierta precaución. Aunque los caracteres asociados a la 

terminación del surco pleural y el desarrollo del proceso fulcral aparecen en las hipótesis como 

las posibles sinapomorfias más basales de Acadoparadoxides (carácter 40) y 

Eccaparadoxides (carácter 42) (Fig. 4), son caracteres que no aclaran las relaciones entre los 

taxones que presentan los estados derivados del carácter. De ambos, sólo el carácter 

asociado al proceso fulcral nos puede aportar información como posible sinapomorfía entre 

Acadoparadoxides y Eccaparadoxides, ya que la mayoría de los taxones de 

Acadoparadoxides presenta fulcro en los segmentos anteriores del tronco y no en los 

segmentos torácicos terminales, mientras que en la mayoría de Eccaparadoxides todos los 

segmentos torácicos presentan fulcro y su posición se va acercando al eje sagital hacia los 

segmentos posteriores. La forma del margen anterolateral es un carácter capaz de indicar 

apomorfías en los taxones de Acadoparadoxides, al igual que la orientación del S1 y S2, 

aunque son caracteres influenciados, también, por variaciones intraespecíficas (Esteve 2014). 

Los caracteres asociados al desarrollo que presentan los surcos glabelares tampoco son 

capaces de aclarar las relaciones internas en Acadoparadoxides, ya que estos caracteres, al 

igual que muchos otros asociados al cranídio, están influenciados por el estado de 

conservación (Esteve 2014; Álvaro et al. 2018; Álvaro & Esteve 2020). Álvaro y Esteve (2020) 

discuten que algunos de los caracteres descritos por Geyer y Vincent (2015) y Geyer et al 

(2019) hacen referencia al relieve. Sin embargo, estos ejemplares están conservados en la 

mayoría de los casos en lutitas que han sufrido compactación y en muchos casos también 

presentan deformación en cizallas, por lo que usar caracteres que hagan referencia al relieve 

es cuanto menos arriesgado. Los resultados sugieren que los caracteres discretos basados 

en los rasgos morfológicos del exoesqueleto podrían no ser totalmente adecuados para 

justificar la existencia de algunos de los taxones de Accaparadoxides dado que, en este 

análisis, se ha tratado a todos los caracteres con igual peso y desordenados quizá sea 

necesario dar distintos pesos a ciertos caracteres y polarizar ciertos otros caracteres según 

aparecen en la ontogenia, tal y como se hace en ocasiones en trilobites Cámbricos 

(Sundbergh 2006). Si comparamos estos resultados con la hipótesis filogenética propuesta 

por Geyer & Vincent (2015), vemos que su hipótesis se basa en el orden bioestratigráfico de 

algunos taxones de Marruecos definidos en distintos estratos de la parte superior de la 

secuencia del miembro Brèche à Micmacca de la Formación Jbel Wawrmast en la Biozona de 
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Morocconus notabilis, además de otros taxones de la península ibérica junto con otros de 

Europa y América (Álvaro et al. 2018; Álvaro & Esteve 2020). Sin embargo, los taxones A. 

mureroensis, A. ovatopyge, A. nobilis, A. levisettii y A. pampalius recientemente han sido 

descritos en los mismos niveles (Álvaro et al. 2018; Álvaro & Esteve 2020). Por ende, si 

reformulamos la hipótesis de Geyer & Vincent teniendo en cuenta la nueva distribución 

bioestratigrafía para A. mureroensis, A. ovatopyge, A. levisettii y A. pampalius, veríamos que 

los taxones se solaparían en grupos polifiléticos, formando un resultado relativamente 

parecido al obtenido en el árbol consenso estricto y majority-rule para el grupo 

Acadoparadoxides (véase Fig. 3 y 4). Además, el hecho de que los análisis morfológicos 

mediante morfometría geométrica, donde se analizan caracteres continuos, tampoco sean 

capaces de diferenciar estas especies, sugiere que quizá todos los taxones sean muy 

próximos como lo sugerido por Álvaro & Esteve (2020). Por tanto, resulta posible que muchos 

de los taxones descritos en Marruecos sean sinónimos, tal y como se propone (Álvaro et al. 

2018; Álvaro & Esteve 2020). Según Nixon & Wheeler (1990, p 218), una especie se define 

como “la unidad más pequeña de poblaciones […] identificable mediante una combinación 

única de estados de carácter presentes en individuos comparables”. Sin embargo, la variación 

continua dentro de un grupo complica la delimitación de especies filogenéticas (Wiley 1978). 

Nuestros resultados están en esta línea ya que los caracteres continuos no permitieron a 

Álvaro et al. (2018) y Álvaro & Esteve (2020) diferenciar estas especies, pero la combinación 

de los caracteres no es única para ninguno de estos acadaparadoxididos. 

En Eccaparadoxides, el consenso majority-rule es capaz de resolver las relaciones 

internas, aunque en la hipótesis del consenso estricto no presenta tal resolución, 

presentándose también un par de politomías. Los caracteres relacionados con la longitud del 

raquis del pigidio, el desarrollo de líneas de terraza en el cranídio y la presencia de caeca en 

el cranídio, son las sinapomorfias que vertebran el grupo. Eccaparadoxides es más dispar, los 

nodos más basales presentan taxones con raquis que alcanza hasta la mitad del pigidio y en 

los nodos terminales se manifiesta el estado de raquis menor que la mitad del pigidio, sin 

embargo, Acadoparadoxides presenta una longitud del raquis siempre mayor que la longitud 

total del pigidio. El desarrollo de líneas de terraza en el cranídio es un carácter que, en 

apariencia, muestra la diferencia del estado de carácter en cada grupo, para Eccaparadoxides 

la mayoría de los taxones muestran líneas de terraza en borde del cranídio y sobre la glabela, 

pero al ser un carácter influenciado por alteraciones tafonómica sería plausible que todos los 

taxones presenten un único estado de carácter y por tanto el carácter pueda entenderse como 

una sinapomorfía del género. La presencia de caeca diferencia un grupo de taxones, E. 

sequeirosi, E. macrocercus, E. asturianus, E. sulcatus, E. lamellatus, E. acadicus y E. 

epimetheus, dentro del clado de Eccaparadoxides que presentan esta característica. Los 
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caracteres asociados al grado de desarrollo de los surcos glabelares S3 y S4 se muestran 

como sinapomorfias para el grupo E. acadicus, E. epimetheus y E. zelus, pero como ya se ha 

mencionado con anterioridad la tafonomía tiene mucha influencia sobre estos caracteres y 

eso puede ser problemático. Como se ha mencionado anteriormente, la longitud del raquis es 

un carácter sinapomórfico de Eccaparadoxides y además los cambios en el estado de carácter 

pueden indicar posibles sinapomorfias tanto para el clado E. macrocercus, E. asturianus, E. 

sulcatus, E. lamellatus, E. acadicus, E. epimetheus y E. zelus como para el clado E. pradoanus 

y E. mediterraneus. En la mayoría de los taxones del grupo interno, el tamaño del campo 

preglabelar es inexistente pues el borde del lóbulo frontal y borde anterior están en contacto, 

pero algunos taxones en los que se forma un surco entre ambas estructuras, esto puede valer 

como sinapomorfía para E. epimetheus y E. zelus. Algo similar ocurre con el carácter ausencia 

o presencia de báccula, esta sólo está presente en algunos taxones entre los cuales se 

encuentra E. epimetheus y E. zelus. 

Aunque ya han existido intentos de establecer una serie de caracteres diagnósticos 

para diferenciar los distintos taxones agrupados dentro de Acadoparadoxides y 

Eccaparadoxides (véase Sdzuy 1958, 1967; Liñán 1978; Liñán & Gozalo 1986; Geyer 1993, 

1998; Dean 2005; Geyer & Vincent 2015; Geyer et al. 2021) nunca se había planteado una 

matriz de caracteres que sirvieran de base de datos para posteriores análisis filogenéticos. Lo 

más parecido a un análisis filogenético que se tienen de estos grupos es una hipótesis 

filogenética basada en pequeños cambios en el pigidio de la asociación de Acadoparadoxides 

del Miembro Brèche à Micmacca de la Formación Jbel Wawrmast y en su posición 

estratigráfica principalmente, con material de Tarhoucht quarries (Geyer & Vincent 2015, fig. 

13). Sin embargo, las modificaciones en el pigidio en las que se basa dicho dendograma no 

están contrastadas filogenéticamente (Álvaro et al. 2018). Álvaro et al. 2018, señala ciertos 

problemas con los caracteres diagnósticos en el cranídio y el pigidio presentados en la 

descripción de varias especies de Acadoparadoxides, sugiriendo que muchos caracteres 

usados podrían reflejar variaciones intraespecíficas o efectos de alometría, y por ende la 

validez de estos caracteres para posibles análisis filogenéticos queda en entredicho. Sin 

embargo, si se conociera bien la ontogenia de todos los taxones se podrían codificar y dar 

orden a los caracteres del análisis. Esteve (2014), también, reconoció un alto grado de 

variabilidad morfológica intraespecífica en Eccaparadoxides señalando que las diferencias 

morfológicas utilizadas para diferenciar a E. mediterraneus y E. pradoanus no son suficientes 

para justificar la validez de estos taxones, por los que los sinonimizó. Sin embargo, en base a 

los caracteres discretos usados en este análisis filogenético, ambos taxones están siempre 

emparentados, lo que muestra dicha similitud, pero siempre con un carácter monofilético, lo 

que sugiere que ambas especies son válidas. Futuros análisis, incluyendo caracteres 
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continuos podrían arrojar otros resultados, pero hasta este momento se sugiere que E. 

mediterraneus y E. pradoanus son válidos. Este resultado contrasta con el obtenido para las 

especies de Acadoparadoxides donde ni el presente análisis ni los análisis morfológicos son 

capaces de separar las especies. 

 

 

 

Figura 5. Esquema de relaciones filogenéticas y rango estratigráfico de las especies analizadas. Los rectángulos 
negros representan el rango estratigráfico de cada taxón.  Las ramas de color verde agrupan aquellos taxones 
pertenecientes al género Acadoparadoxides Šnajdr, 1957 y en azul los pertenecientes al género Eccaparadoxides 
Šnajdr, 1957. Las distribuciones estratigráficas se basan a partir de Geyer 1993, 1998; Álvaro & Vizcaïno 1998; 
Sdzuy et al. 1999; Geyer & Landing 2001; Kim et al. 2002; Dean 2005; Jago & Zang 2006; Esteve 2014; Geyer & 
Vincent 2015; Laibl et al. 2016; Álvaro et al. 2018; Geyer 2019 y Holmes et al. 2020. 
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CONCLUSIONES 

Los resultados apuntan a que los grupos Acadoparadoxides y Eccaparadoxides son dos 

grupos que se diferencian entre sí por una serie de caracteres discretos (anchura del área 

frontal frente anchura del cranidio entre los lóbulos palpebrales, anchura del cranidio entre los 

lóbulos palpebrales, posición de δ de la sutura facial, desarrollo de líneas de terraza, espina 

sobre el lóbulo occipital, borde lateral del hipostoma, variabilidad intraespecífica del número 

de segmentos, margen posterior del pigidio, longitud del raquis del pigidio y raquis del pigidio 

se estrecha posteriormente) que fungen como sinapomorfias para Eccaparadoxides.  

La pobre resolución de las relaciones internas dentro del grupo Acadoparadoxides es 

reflejo de un problema taxonómico dentro del grupo, debido a que se han descrito más taxones 

de los que realmente existen, over-spliting de taxones dentro del grupo. Los caracteres 

morfológicos de la superficie del exoesqueleto usados para describir y diferenciar a algunos 

taxones de Acadoparadoxides, como A. pampalius, A.levisettii y A.ovatopyge, no son capaces 

de resolver las relaciones internas del grupo, sumado a la variabilidad intraespecífica y los 

problemas de alometría de los caracteres diagnósticos y la coetaneidad bioestratigráfica de 

estos taxones, supone que muchos de los taxones del grupo Acadoparadoxides podrían ser 

invalidados. Algo similar le ocurre a Eccaparadoxides, aunque en menor medida ya que los 

caracteres si son capaces de resolver las relaciones internas para los taxones E. acadicus, E. 

epimetheus, E. zelus, E. pradoanus y E. mediterraenus, y a estos dos últimos datos nos 

corroboran la validez de ambos taxones en contraste con las conclusiones de Esteve (2014). 
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