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RESUMEN: los conodontos son un grupo de vertebrados extintos que poseen unas piezas
mineralizadas llamadas elementos conodontales. Aunque son importantes herramientas para
datar y correlacionar, su importancia paleobioldgica ha sido histéricamente descuidada debi-
do a su pequeno tamarno y las técnicas de estudio disponibles. El presente trabajo pretende
hacer una revision actualizada del conocimiento paleobiolégico del grupo a la luz del uso de
las nuevas técnicas tomograficas.

RESUM: els conodonts sén un grup de vertebrats extints que posseeixen unes peces minera-
litzades anomenades elements conodontals. Encara que sén important ferramentes per datar
i correlacionar, la seua importancia paleobiologica ha estat historicament descurada a causa
de la seu tamany i les técniques d’estudi disponibles. Aquest treball pretén fer una revisié
actualitzada del coneixement paleobioldgic del grup a la llum de I'is de les noves técniques
tomografiques.

ABSTRACT: conodonts are an extinct group of vertebrates with mineralized pieces called
conodontal elements. Despite its usage as important correlation and dating tools, their pa-
laeobiological importance has historically been neglected due to their small size and available
study techniques. In this work we male an updated review of the palaeobiological knowledge
of the group based on the use of new tomographic techniques.

Palabras clave: Conodontos, tomografia, paleobiologia, afinidades bioldgicas, funcién.
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1. INTRODUCCION

Los vertebrados se caracterizan principalmen-
te por la existencia de un esqueleto interno
fuertemente mineralizado que les da soporte
y proteccion a sus 6rganos. Sin embargo, esta
caracteristica conocida por todos es tan solo
una de las decenas de sinapomorfias -nove-
dad evolutiva compartida por dos 0 mas ta-
xones- que nos permite tanto definir al grupo
como establecer sus relaciones de parentesco
con otros miembros. Los vertebrados a su vez
se incluyen en el Filum Chordata, el cual que-
da definido por varias caracteristicas, siendo
algunas de las mas primitivas la presencia de
una notocorda (precursora de nuestra colum-
na vertebral), hendiduras branquiales, muscu-
latura segmentada, una cola postanal y aletas
soportadas por radios (Donoghue y Keating,
2014). Aunque éstas son las caracteristicas
morfolégicas mas evidentes, en realidad las
principales caracteristicas que definen a los
vertebrados estan mas relacionadas con la
aparicion de nuevos tejidos y 6rganos. Estos
tejidos tienen su origen en profundos cambios
genéticos relacionados con fenémenos de
duplicacién genética y la aparicién de nuevas
estirpes celulares derivadas de la cresta neu-
ral embrionaria que dieron lugar a numerosos
tejidos y érganos exclusivos de los vertebra-
dos como el hueso, la dentina o el esmalte
(Donoghue y Purnell, 2005). Es importante
destacar que, aunque los tejidos mineraliza-
dos son caracteristicos de los vertebrados, los
primeros representantes que hacen su apari-
cion en el Cambrico Inferior hace unos 540
millones de anos, carecian de ellos y éstos
no aparecen en la evolucion del grupo hasta
bien entrado el Ordovicico, es decir, casi 100
millones de afos después de la aparicion del
grupo (Smith et al., 1996). Es por ello que el
registro fosil de los primeros vertebrados esta
representado por organismos de cuerpo blan-
do que raramente fosilizan, aspecto que difi-
culta su estudio.

En este temprano episodio evolutivo de los
vertebrados destaca el grupo de los conodon-
tos, cuyas afinidades bioldgicas, y su inclu-
sion o no en el club de los vertebrados, sigue
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en discusién (Turner et al., 2010; Blieck et al.,
2010). Los conodontos son un clado de ani-
males extintos descritos por primera vez por el
bidlogo ruso Heinz Christian Pander en 1856.
Se trata de un grupo exclusivamente marino,
de rapida evolucion y con una amplia distri-
bucién temporal, desde el Cambrico superior
hasta su extincién a finales del Triasico (hace
aproximadamente 300 millones de afios). Al
carecer de esqueleto axial, la mayor parte de
su registro fosil se caracteriza por una serie
de piezas mineralizadas de entre 200 umy 5
cm de longitud denominadas elementos cono-
dontales (Figura 1). Estos elementos minerali-
zados estan compuestos por francolita (Pietz-
ner et al., 1968), un tipo de apatito “esmalte”
que les confiere una gran estabilidad quimi-
ca que favorece su fosilizacién, asi como re-
sistencia a los ataques con acidos utilizados
habitualmente para extraerlos de las rocas
carbonaticas. Esta composicion similar a la
del esmalte del resto de vertebrados, unido a
ciertos rasgos anatémicos identificados en los
pocos ejemplares con impresiones de tejido
blando preservados (Briggs et al., 1983), han
sido los criterios esenciales para su inclusion
en el grupo de los vertebrados por numerosos
autores. Este hecho es de gran importancia ya
que, de ser cierto, los conodontos representa-
rian el primer grupo de vertebrados que expe-
rimentan con la biomineralizacion de parte de
su esqueleto, en este caso, de estas piezas
mineralizas que forman parte de un complejo
aparato bucal para la captacién y procesado
del alimento (Purnell y von Bitter, 1992). Por
lo tanto, su estudio es basico para conocer
la evolucion de este proceso de biominerali-
zacion y la funcion del primer “esqueleto” en
nuestro propio linaje evolutivo.

Mas alla de sus importantes aplicaciones para
la geologia, que resumimos brevemente mas
adelante, la historia de los conodontos ha es-
tado marcada desde sus inicios por este con-
trovertido debate alrededor de sus afinidades
bioldgicas y la funcion de sus partes esquelé-
ticas mineralizadas. Tanto es asi que, aunque
los primeros restos fueron descritos hace mas
de 150 afios como dientes de peces (Pander,
1856), todavia hoy, sus afinidades y aspectos
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paleobiologicos siguen siendo el centro de
acaloradas discusiones cientificas (Turner et
al., 2010; Blieck et al., 2010). Esta polémica
en parte persiste por varios motivos: (1) la au-
sencia de representantes actuales o modelos
sobre los que comparar al grupo de los cono-
dontos; (2) un registro de partes blandas del
grupo insuficiente para describir e interpretar
su anatomia; y (3) las limitaciones de las téc-
nicas disponibles para su estudio dado el dimi-
nuto tamano de sus restos (normalmente por
debajo del mm). Sobre el primer aspecto no
podemos hacer nada, mientras que el segun-
do dependera de futuros descubrimientos. Sin
embargo, el desarrollo de la tecnologia en los
ultimos afos ha hecho que nuevas y potentes
herramientas como la tomografia y los analisis
biomecanicos computarizados estén permi-
tiendo aportar importante informacién sobre la
arquitectura y composicion de este complejo
esqueleto conodontal, asi como de su posible
funcién e importancia en los ecosistemas ma-
rinos pretéritos. En este trabajo pretendemos
mostrar un pequefio resumen sobre los ulti-
mos avances de los estudios paleobiologicos
de conodontos basandonos en la aplicacion
de estas técnicas computacionales.

Fig. 1: elementos conodontales aislados que forman
parte del aparato de Pseudofurnishius murcianus (mo-
dificado de Plasencia et al., 2009). Material depositado
en el Museo de la Universitat de Valéncia de Historia
Natural (MGUV). Barra de escala = 50 ym.
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2. IMPORTANCIA Y APLICACIONES
DE LOS CONODONTOS

Debido a la naturaleza de su esqueleto, los
elementos conodontales poseen una gran fa-
cilidad para fosilizar gracias a su resistencia
a la diagénesis e incluso al metamorfismo,
lo que unido a su facil extraccién de las ro-
cas que los contienen, los ha convertido en
importantes herramientas bioestratigraficas,
tanto para datacion como para correlaciones
estratigraficas. Este hecho ha convertido a los
conodontos en la base para las biozonaciones
y correlaciones regionales y suprarregionales
de muchos pisos del Paleozoico y de parte del
Mesozoico (Triasico). Ademas, han demostra-
do ser unas herramientas de gran utilidad en
la industria petrolifera en lo que respecta a la
busqueda de hidrocarburos y recursos natu-
rales, siendo utilizados como indicadores de
paleotemperaturas (paleotermémetros) debi-
do a los cambios de color que pueden pre-
sentar. Estos cambios de color conforman
una escala de valores denominada indice de
Alteracion del Color o CAIl (por sus siglas en
inglés, “Color Alteration Index”, Epstein et al.,
1977), que basicamente es una escala que
correlaciona el color del conodonto con la
temperatura maxima que alcanzé la roca en
algun momento desde su formacién hasta la
actualidad, siendo esta coloracion predecible
e irreversible. Esta caracteristica ha hecho de
los conodontos una valiosa herramienta para
la geologia econdmica con grandes aplicacio-
nes para la industria.

Esta gran utilidad industrial hizo que las inves-
tigaciones sobre conodontos sufrieran un gran
impulso durante la primera mitad del S. XX,
centrandose éstas en aspectos puramente
geolodgicos y dejando sus aspectos paleobio-
l6gicos, como su anatomia, afinidades biol6-
gicas, posible funcion de los elementos cono-
dontales y su importancia en los ecosistemas
marinos, como aspectos secundarios de su
estudio. Sin embargo, a partir de los descu-
brimientos de impresiones de tejido blando
de algunos conodontos en el Carbonifero de
Edimburgo (Figura 2), se produjeron avances
importantes no solo en sus aspectos anatomi-
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Fig. 2: ejemplar IGSE 13821 Clydagnathus cavusformis del Carbonifero Inferior de Edimburgo (Escocia), modi-
ficado de Briggs et al. (1983). A) ejemplar completo de animal conodonto de morfologia anguiliforme; B) Dibujo
a camara clara del mismo ejemplar donde se aprecia la regidon cefélica con las supuestas capsulas 6pticas, el
aparato conodontal, una aleta caudal soportada por radios y parte de la musculatura miomérica; C) Dibujo a ca-
mara clara de la region cefalica aumentada con la posicion del aparato conodontal. Tomado de Navas-Parejo y

Martinez-Pérez (2017).

cos y en sus afinidades bioldgicas, sino que
ademas se establecié un marco de compara-
cion para interpretar la posible funcion de los
elementos conodontales (Briggs et al., 1983).
A pesar de las dificultades originales para in-
vestigar estos aspectos paleobioldgicos, el
desarrollo y aplicacion de las ultimas técnicas
computacionales al estudio de los conodontos
han permitido resolverlas parcialmente, moti-
vo por el que las detallaremos brevemente a
lo largo de este trabajo.

3. EL ESQUELETO DE LOS PRIME-
ROS VERTEBRADOS: EL APARATO
CONODONTAL

Hoy en dia sabemos con certeza que el “es-
queleto” de los conodontos estaba compues-
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to por un numero variable de elementos de
distintas morfologias, dispuestos en la regién
oral del animal y con una simetria bilateral se-
gun el eje rostrocaudal (Figura 3). Esta serie
de elementos pertenecientes a un unico indi-
viduo se denomina Aparato Conodontal. Sin
embargo, llegar a esta conclusion costé cer-
ca de un siglo, debido principalmente a que
los conodontos aparecen como elementos
discretos desarticulados y raramente como
asociaciones. Es por ello que el registro fosil
conocido de conodontos se describié como un
conjunto de taxones distintos, donde cada for-
ma se correspondia con una especie distinta.
A pesar de ello, ya desde los inicios de las in-
vestigaciones del grupo, Hinde (1879) descri-
bié agrupaciones de elementos conodontales
con varias formas asociadas, postulando la
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idea de que varios tipos morfolégicos podian
pertenecer a una misma especie. Posterior-
mente, autores como Schmidt (1934), Scott
(1934, 1942) o Du bois (1943) entre otros, en-
contraron asociaciones naturales de elemen-
tos y apuntaron a que el aparato conodontal
podria estar compuesto por varios tipos de
elementos. Todo esto significaba que los dis-
tintos tipos morfoldgicos, que anteriormente
se habian tratado como géneros y especies
diferentes, formaban parte del aparato de un
mismo individuo. Sin embargo, las propuestas
sobre el numero de elementos que componian
este aparato y su disposicion en el animal dis-
crepaban de forma importante. En la actua-
lidad, la gran mayoria de aparatos descritos
siguen la propuesta de Sweet (1981), quien
consider6 tres categorias morfolégicas o po-
siciones principales para el Orden Ozarkodi-
nida (el mas abundante y diverso del grupo
de los conodontos, asi como probablemen-
te el mejor conocido, y por ello normalmen-
te utilizado para ejemplificar la estructura del
aparato conodontal, ver Purnell y Donoghue,
1997), a las que denominé P, My S (Figura 3).
La posicion P estaria ocupada por elementos
pectiniformes o ramiformes muy modificados,
de los que pueden aparecer dos tipos en un
mismo aparato: P1 y P2. La posicién M esta-
ria ocupada por un elemento ramiforme que
podia ser dolobrado, bipennado, digirado o
coniforme. Finalmente, las posiciones S las
ocuparian elementos ramiformes que pueden
ser de 4 tipos: S1, S2, S3 y S4, los cuales for-
man una serie de transicién de menor a mayor
simetria. Ademas, como el aparato conodon-
tal es simétrico, cada uno de los tipos estaria
ocupado por una pareja de elementos simétri-
cos axialmente, excepto en diversos aparatos
donde algunos de los elementos S podian ser
unicos (ver una descripcidon mas detallada en
Martinez-Pérez et al., 2010; Navas-Parejo y
Martinez-Pérez, 2017). No obstante, aunque
parece ser que esta estructura basica es muy
estable (se preserva en el tiempo y es comun
a gran parte de los taxones conocidos), el nu-
mero de estos elementos, su arquitectura (po-
sicion dentro del propio aparato) y su forma
puede variar considerablemente.
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Fig. 3: esquema de la posicion relativa de los diferen-
tes elementos que conforman el aparato conodontal
en Ozarkodinidos en su posicidon topoldgica relativa.
Modificado de Martinez-Pérez et al. (2010) basado en

Purnell et al. (2000).

El problema del estudio del registro fosil
de los conodontos

Como ya hemos comentado anteriormente,
casi cualquier aspecto sobre la biologia de los
conodontos es controvertido, principalmente
debido a la naturaleza de su registro fosil, a
la falta de representantes actuales y a su mi-
nusculo tamano. Esto se traduce en complica-
ciones para el estudio de su aparato, ya que,
tras la muerte y descomposicién del animal,
los elementos que componen su aparato se
desarticulan y mezclan, dificultando conocer
el numero, tipo y disposicién de los diferentes
elementos que lo componian. A pesar de ello,
en condiciones excepcionales, los elementos
que forman parte de un mismo animal pue-
den fosilizar juntos formando lo que se co-
noce como agrupaciones naturales (Bedding
Plane Assemblages) o clusteres (elementos
diagenéticamente fusionados). Aunque relati-
vamente raros comparado con el abundante
registro fosil de los conodontos, se han des-
crito clusteres y agrupaciones de diversos
taxones desde el Ordovicico al Tridsico (ver
recopilacion en Purnell y Donoghue, 1998).
Este tipo de registros son conocidos casi des-
de el comienzo de los estudios del grupo. No
obstante, su preservacion, con dos 0 mas ele-
mentos fusionados unos encima de otros, im-



pide normalmente visualizar la morfologia y
disposicion de los distintos elementos. Esto,
unido al propio sedimento en el que suelen
estar embebidos y al minusculo tamafio de los
mismos, tradicionalmente ha dificultado enor-
memente su estudio, lo que se ha traducido
en que no han aportado mucha informacioén al
debate sobre la estructura y composicion del
aparato conodontal. Es aqui donde vuelve a
cobrar relevancia la aplicacién de los nuevos
métodos analiticos y computacionales desa-
rrollados en las ultimas décadas, pues estos
han abierto la posibilidad de analizar de forma
rutinaria este tipo de registro, tanto la com-
posicién y estructura del aparato conodontal
como el significado funcional de sus elemen-
tos. De entre estas nuevas técnicas podemos
destacar la tomografia de alta resolucion (to-
mografia de sincrotron), que ya ha permitido
reconstruir tridimensionalmente los aparatos
conodontales de varios taxones (Goudemand
etal., 2011, 2012; Zhang et al. 2017; Huang et
al., 2019a, b, c; Suttner et al. 2018; Agematsu
et al., 2017; Sun et al., 2020, 2021; Murdock
y Smith, 2021; Zeng et al., 2021). Ademas,
la generaciéon de modelos tridimensionales
derivados de la informacién tomografica son
basicos para la aplicacion de técnicas com-
putacionales biomecanicas como el Analisis
de Elementos Finitos o analisis digital de la
oclusion, para desentrafar la funcion y el de-
sarrollo de sus elementos esqueléticos (Jo-
nes et al., 2012a, b; Murdock et al., 2013a, b,
2014; Martinez-Pérez et al. 2014a, b, 2016);
asi como para contribuir al estudio histolégico
de los mismos y ayudar a la compresién sobre
el desarrollo y composicion de los tejidos es-
queléticos que componen el esqueleto de los
conodontos y sus implicaciones para analisis
geoquimicos (Murdock et al., 2013b; Mazza y
Martinez-Pérez, 2015, 2016; Atakul-Ozdemir
et al.,, 2021). Algunos de estos ejemplos los
explicaremos a continuaciéon con mas detalle.

4. LAS BASES DE LA TOMOGRAFIA
COMPUTARIZADA

Dada la fragilidad y valor de la mayoria de los
restos de conodontos que tratamos de estu-

diar (clusteres y asociaciones naturales), la
aplicacion de técnicas tomograficas de alta
resolucion como el micro CT o Synchrotron
Radiation X-ray Tomographic Microscopy
(SRXTM) se han reafirmado como casi im-
prescindibles, no sélo para el estudio de los
conodontos en particular sino para la paleon-
tologia en general. Esta técnica no destructiva
permite obtener imagenes 2D de resolucion
submicrométrica lo que la hace ideal para
estudiar internamente sus tejidos, tanto sus
patrones como sus modos de crecimiento.
Ademas, estas imagenes 2D son la base para
producir modelos 3D que pueden ser disec-
cionados en cualquier direccién, lo que per-
mite su comparacion y detallado estudio entre
ellos y con otros organismos (Sutton et al.,
2014). Debido a que es una técnica no invasi-
va y a la alta resolucion que puede alcanzar,
haciendo visibles detalles por debajo de la mi-
cra, es una técnica idonea para el estudio de
los conodontos, debido al pequefio tamano de
los mismos. El principio basico de las técnicas
tomograficas consiste en el uso de rayos X,
que tras atravesar el objeto en cuestion son
registrados por detectores generando un per-
fil de intensidades o proyecciones que variara
segun las caracteristicas internas de la mues-
tra, atenuando el haz en funcién de la densi-
dad y del numero atdomico de cada uno de los
materiales que la compongan (Figura 4). El
tomdgrafo, realiza un alto numero de proyec-
ciones, las cuales son analizadas y tratadas
con complejos algoritmos que finalizan con la
reconstruccién de un tomograma o imagen 2D
que representa una seccion de la muestra de
estudio. Este tomograma no es mas que un
conjunto de pixeles, en escala de grises, que
reflejan la atenuacion (absorcién) de la mate-
ria en cada punto de la muestra, siendo un
pixel blanco el resultado de un material muy
denso que absorbe el 100% de la energia y no
transmite nada, y un pixel negro aquel donde
no hay absorcién y el detector recibe toda la
energia. Si se realiza una secuencia de ima-
genes, con la ayuda de un software especia-
lizado de visualizacion, no sélo podemos ser
capaces de extraer la morfologia y modelos
3D de los ejemplares estudiados, sino que nos
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Fig. 4: A) Esquema del funcionamiento de un Tomaografo; B) Proyeccion y Tomograma del conodonto Epigondole-
lla quadrata del Triasico Superior de Italia. Esquema basico modificado de Sutton et al. (2014).

permite incluso diseccionar internamente los
diferentes ejemplares y estructuras (Figura 5).
En general, la aplicacion de estas técnicas to-
mograficas permiten abordar problemas como
la reconstruccion del aparato conodontal y la
generacion de modelos 3D de sus elementos,
pero ademas, estos modelos son la base de
posteriores analisis histolégicos o funciona-
les, como el Analisis de Elementos Finitos que
veremos ejemplificado mas adelante.

5. TECNICAS COMPUTACIONALES
APLICADAS AL ESTUDIO DE LOS
CONODONTOS: ALGUNOS EJEM-
PLOS PRACTICOS

Reconstruccion tridimensional del aparato co-
nodontal

Quizas, una de las grandes aportaciones de
estas técnicas tomograficas de alta resolucién
es que en la ultima década se ha comenzado
a aplicar de forma sistematica a la reconstruc-
cion tridimensional de los aparatos conodon-
tales de varios taxones (Goudemand et al.,
2011, 2012; Zhang et al., 2017; Huang et al.,
2019a, b, c; Suttner et al., 2018; Agematsu et
al., 2017; Sun et al., 2020, 2021; Murdock y
Smith, 2021; Zeng et al., 2021). La aplicacion
de esta técnica ha permitido diseccionar es-
tos aparatos y manipularnos en un entorno
completamente virtual, pudiendo visualizar
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la morfologia y variaciones entre los diferen-
tes elementos de una forma sin precedentes
(Figura 6), y lo que es mas importante, re-
construir su estructura original en 3D. Estos
modelos son la base para comprender como
podria haber funcionado el aparato conodon-
tal, y dar respuesta a las distintas hipétesis
funcionales del mismo (ver apartado siguien-
te). Aun asi, esta tarea es muy complicada,
ya que ni existen modelos actuales sobre los
que basarnos ni hay evidencias de impresio-
nes musculares o tendones para inferir como
podrian haber sido los movimientos que po-
drian haber desarrollado. Por estas razones
solo se ha publicado un trabajo utilizando la
tomografia para sugerir un modelo cinético de
los elementos (Goudemand et al., 2011), el
cual ha sido posteriormente rebatido debido a
los problemas que habrian tenido los elemen-
tos para moverse (Huang et al., 2019c). En
cualquier caso, estos trabajos son cada vez
mas abundantes, permitiéndonos: (1) corro-
borar hipotesis previas sobre la composicion,
numero de elementos y morfologia de los mis-
mos, viendo que algunos de éstos son muy
estables en cuanto al numero y posicion rela-
tiva; (2) utilizarlos para clasificar las especies
a nivel de familia o incluso género, a pesar
de su variabilidad morfolégica; y (3) por pri-
mera vez, plantear analisis complejos de los
cambios morfolégicos de estos elementos en
su conjunto en un contexto ontogenético, es



Fig. 5: A) Tomogramas de un cluster del conodonto Pseudofurnishius del Triasico Medio de Eslovenia; B) Mismo
tomograma segmentado en el programa de visualizacion 3D Avizo©, asignando diferentes materiales a cada uno
de los elementos a reconstruir tridimensionalmente; C) Modelos tridimensionales obtenidos a partir de los 2160
tomogramas segmentados. La barra de escala equivale a 100 ym.

siniestro K diestro

Fig. 6: A) Render de un cluster de Nicoraella del Triasico Medio de Luoping (Sur de China); B) Segmentacion in-
dividual de los diferentes elementos que componen su aparato; C) Elementos conodontales individualizados del
cluster anterior mostrando la composicion del aparato y la morfologia de los diferentes elementos. Modificado de
Huang et al. (2019b). Barras de escala Ay B equivalen a 400 um; C no esta a escala.
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decir, analizar como cambia el aparato cono-
dontal a lo largo de la vida del animal. Gracias
a la tomografia, el estudio de los aparatos ha
abierto un gran numero de posibilidades que
veran sus frutos en los proximos afios, per-
mitiéndonos conocer desde diferentes puntos
de vista la importancia del esqueleto de los
primeros vertebrados.

Analisis funcional de los elementos cono-
dontales

Aunque hemos visto que actualmente existen
modelos contrastados sobre la arquitectura
de los aparatos de numerosas especies, los
temas relacionados con el funcionamiento de
este aparato en vida siguen siendo uno de los
grandes debates sobre la paleobiologia del
grupo. Este aspecto ha sido ampliamente dis-
cutido por diversos autores (ver, por ejemplo,
Lindstrom, 1974; Nicoll, 1977, 1985, 1987,
1995; Conway-Morris, 1980; Bengtson, 1983;
Purnell y von Bitter, 1992; Purnell, 1993, 1994,
1995; Donoghue y Purnell, 1999a,b; entre
otros), existiendo dos interpretaciones prin-
cipales. Por un lado, estan aquellos que de-
fienden la posibilidad de que el aparato cono-
dontal sirviera como estructura de soporte de
tejidos ciliados que atraparian y selecciona-
rian el alimento previo a su ingesta, apoyando
la hipbtesis que define a los conodontos como
organismos suspensivoros o microfagos fil-
tradores (por ejemplo, Lindstrom, 1974; Con-
way-Morris, 1976; Nicoll, 1977, 1985, 1987,
1995; Turner et al., 2010). Sin embargo, la
otra interpretacidén sugeriria que este aparato
podria usarse para atrapar y procesar el ali-
mento de forma activa (macréfagos), realizan-
do una funcion claramente masticadora (ver
por ejemplo Purnell y von Bitter, 1992; Purnell,
1993, 1994, 1995; Donoghue y Purnell, 1999a,
b). Segun esta ultima propuesta, y atendiendo
a la estructura del aparato de los ozarkodini-
dos, se cree que los elementos situados en
una posicion anterior (oral), elementos S y M,
atraparian activamente la comida (Aldridge et
al., 1987; Purnell y Donoghue, 1997). Mien-
tras que los elementos P, situados en una po-
sicion mas caudal, triturarian y procesarian el
alimento antes de ser ingerido.

—m—nﬂﬁ—zeﬁ—

Aunque existe bastante especulacion sobre
la funcion de los diferentes tipos de elemen-
tos en el aparato, las diferentes lineas de evi-
dencias mas recientes apoyan la idea de que,
efectivamente, estos elementos P procesa-
rian activamente el alimento, cortando o tritu-
rando pequenas particulas de alimento. Estas
lineas se centran principalmente en estudios
de microdesgaste, microestructura, y mas re-
cientemente en analisis biomecanicos y de
oclusion derivados de modelos tridimensiona-
les obtenidos gracias a la tomografia. De esta
manera, a pesar de las dificultades de estu-
dio que ya hemos indicado a lo largo de este
trabajo, se abre una via para analizar cémo
pudo ser el funcionamiento de los elementos
conodontales y su interaccion entre ellos, para
poder valorar la eficiencia a la hora de poder
procesar particulas de comida. Es asi como
desde la generacién de modelos 3D de los
aparatos, diversos trabajos han descrito me-
ticulosamente el ciclo de oclusién entre pares
opuestos de elementos P (Jones et al., 2012b;
Martinez-Pérez et al., 2014a,b, 2016), demos-
trando que éste era muy eficiente, controlan-
do el movimiento relativo entre los elementos
opuestos (Figura 7). Sin embargo, diversos
autores discrepan con esta idea, basandose
principalmente en que la forma de crecimien-
to por acrecion externa de nuevas capas de
tejido es incompatible con un diente funcional
(por ejemplo, Turner et al., 2010; Blieck et al.,
2010). La posible solucion a este dilema fue
propuesta tiempo atras por Bengtson (1976),
quien sugirié la posibilidad de que los elemen-
tos conodontales estuvieran cubiertos por te-
jido blando secretor durante los periodos de
reposo, los cuales podrian ser extruidos en el
momento de ser usados como dientes (Bengt-
son, 1976).

Por otro lado, y en un intento de aportar nue-
vas evidencias para corroborar la hipétesis de
la funcion dental, Donoghue (2001) fue el pri-
mero en sugerir que las variaciones en los teji-
dos en la corona de los conodontos represen-
taban adaptaciones funcionales para disipar
el estrés y acomodar mejor la tension sin lle-
gar al punto de fractura. Este tipo de adapta-
ciones han sido descritas en diversos grupos



de vertebrados, principalmente mamiferos,
mostrandose como importantes adaptaciones
que han permitido una gran diversificacion de
las estrategias troficas en dichos animales
(Rensberger, 1995, 1997; Rensberger y von
Koenigswald, 1980; Koenigswald, 1988). Es-
tas sugerencias, de nuevo, han sido reciente-
mente demostradas con ayuda de la tomogra-
fia computarizada y el Analisis de Elementos
Finitos, una importante herramienta utilizada
tradicionalmente en ingenieria para simular el
comportamiento mecanico de un objeto so-
metido a diferentes cargas. La aplicacién de
esta metodologia a los elementos P de la es-
pecie Gnathodus bilineatus ha permitido, por
primera vez, confirmar que las variaciones
en la microestructura estan directamente re-
lacionadas con adaptaciones funcionales, lo
que demuestra una estrecha correlacién en-
tre la distribucion de tipos microestructurales
complejos dentro del conodonto y puntos de

acumulacion de estrés después de simular
la oclusion de los elementos (Martinez-Pé-
rez et al., 2014a). Ademas, la utilizacién de
esta técnica también ha demostrado como el
cambio morfolégico en la evolucion de algu-
nos grupos de conodontos parece disipar el
estrés (Martinez-Pérez et al., 2016), es decir,
siguen una tendencia de cambio morfolégico
relacionado con una mejor acomodacion del
estrés mecanico, lo que indica una mejora en
su adaptacién a procesar comida mas dura o
simplemente mejorar notablemente el proce-
sado del alimento.

Aunque las evidencias se acumulan a favor
del uso de los elementos conodontales como
“dientes” que procesarian activamente las par-
ticulas de comida, como ya hemos comenta-
do, sigue habiendo autores que discrepan so-
bre ello, y siguen defiendiendo la hipotesis del
organismo suspensivoro (Turner et al., 2010;
Blieck et al., 2010). Asi pues, actualmente am-

Fig. 7: Render de cluster del taxon Pseudofurnishius del Triasico Medio de Eslovenia. A) reconstruccion del ciclo
oclusal de como seria el movimiento de aproximacién entre los elementos opuestos a la hora de procesar el ali-
mento; B) Secciones virtuales de los elementos P en el momento de maxima oclusion; C) Vista de las secciones
de B donde se puede ver como interactuan las diferentes estructuras optimizando el movimiento entre ambos
elementos opuestos. Barra de escala equivale a 100 um. Modificado de Martinez-Pérez et al. (2014b).
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bas hipotesis siguen en discusién, y aunque
pueda parecer un aspecto secundario dentro
de la paleobiologia del grupo, las estrategias
troficas de estos propuestos vertebrados pri-
mitivos son fundamentales para comprender
adecuadamente el papel de estos organismos
dentro de los primeros ecosistemas del pa-
sado, pues es muy diferente si se interpretan
como predadores activos en vez de como me-
ros animales suspensivoros y viceversa.

Analisis de la ultraestructura de sus tejidos
y su uso para reconstruir climas pasados

Los tejidos mineralizados de los conodontos
estan compuestos de carbonato de fluorapati-
to (Pietzner et al., 1968; Sweet, 1988) cuya for-
mula general es CaNa_,,(CO,), .(PO,), . (H,
O),.s5 075 donde el oxigeno y otros elementos
como el Ca (o el Sr sustituyendo a este ultimo),
estan presentes. Este material es uno de los
mas duros de la naturaleza, diagenéticamente
hablando, lo que confiere a los elementos co-
nodontales una gran estabilidad quimica, pre-
servando su composicion original y senales
isotdpicas en la mayor parte de los casos. Es
por ello que, debido a su abundancia en los
sedimentos del Paleozoico hasta el Triasico y
a su alto potencial para preservar las senales
isotdpicas primarias en sus tejidos, éstos han
sido tradicionalmente objeto de estudio para
reconstruir la historia de las paleotemperatu-
ras de los mares pretéritos (ver, por ejemplo,
Joachimski et al., 2009). Sin embargo, algu-

nos autores han puesto en duda la utilizacion
de algunos de los tejidos que componen el es-
queleto de los conodontos (la lamada materia
blanca que se encuentra en la parte interna
de muchos conodontos), ya que presenta una
abundante porosidad, hecho que en principio
podria favorecer su permeabilidad y por tanto
intercambios minerales durante los procesos
de fosilizacion. Hasta ahora, dado el peque-
Ao tamafo de estas vacuolas y que las téc-
nicas histologicas (destructivas) utilizadas im-
pedian conocer la distribucion y conectividad
real en tres dimensiones, la respuesta a esta
pregunta tenia dificil respuesta. Sin embargo,
recientemente se ha podido caracterizar es-
tructural y cristalograficamente estos tejidos
con ayuda de técnicas nanotomograficas,
analizando la naturaleza de esta porosidad y
su conectividad (Atakul-Ozdemir et al., 2021).
Este estudio, realizado mediante el escaneo
de conodontos con resoluciones de pocos na-
nometros, ha demostrado que esta porosidad
no esta conectada entre si ni con el exterior,
representando menos del 0.05% del volumen
del tejido (Figura 8). Estas evidencias han lle-
vado a estos autores a concluir que los tejidos
mineralizados de los conodontos son poco
permeables y por lo tanto potencialmente es-
tables quimicamente, lo que los hace aptos
para analisis geoquimicos con el objetivo prin-
cipal de reconstruir la historia de la paleotem-
peratura de los mares pretéritos.

Fig. 8: A) Render de un elemento de Teridontus naka-
murai del Cambrico Superior de Australia mostrando su
morfologia externa y sus caracteristicas histologicas in-
ternas (la flecha indica el lugar del escaneo a alta reso-
lucion); B) Escaneo de detalle de alta resolucién donde
se ve la porosidad del tejido, C y D) Analisis de porosi-
dad, donde se parecia la distribucion y tamafo de los
poros y que estos no estan conectados entre si ni con
el exterior. Barra de escala de A equivalen a 50 ym; B-D
5 um. Modificado de Atakul-Ozdemir et al. (2021).



6. OBSERVACIONES FINALES

El desarrollo de nuevas tecnologias, en espe-
cial de la tomografia computarizada, ha abier-
to un campo de estudio sin precedentes en el
mundo de la paleontologia en general, y de
los conodontos en particular. Esto cobra ma-
yor relevancia si tenemos en cuenta el hecho
de que los elementos conodontales represen-
tan la primera experimentacion de nuestro
propio linaje evolutivo con el desarrollo de un
esqueleto mineralizado, lo que hace, si cabe,
mas interesante este tipo de estudios.

Por lo tanto, y aunque estamos al comienzo de
una nueva era para los estudios de este enig-
matico y controvertido grupo de animales, to-
dos los trabajos comentados en esta revision,
entre otros, ya han aportado informacion muy
relevante, y por tanto contribuido significativa-
mente a las discusiones sobre su interpreta-
cion bioldgica y su relevancia en los ecosis-
temas marinos pretéritos. En consecuencia,
el acceso a todas estas nuevas herramien-
tas, unido al abundante registro fosil de los
conodontos y a su relevancia como archivos
morfolégicos y geoquimicos, pueden ayudar
a que estos animales sean, por primera vez,
reinterpretados en términos de su significado
funcional y ecoldgico, abriéndonos un nuevo
escenario para su estudio y permitiéndonos
profundizar en la comprensién de la biologia
de este grupo de vertebrados primitivos.

Por ultimo, destacar que queda mucho por ha-
cer en el estudio de la paleobiologia de los
conodontos, por lo que es esperable que los
nuevos hallazgos y estudios que se produz-
can en los préximos afos nos ayuden a co-
nocer mejor este enigmatico, pero fascinante,
grupo de animales.
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