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RESUMEN

Cualquier proceso de alteracién tafonémica implica el cambio y la modificacién de los elementos tafonémi-
cos afectados, pero no conduce necesariamente a la destruccion de dichos elementos. La alteracion tafonémica puede
ser de cuatro tipos: elemental, poblacional, tafénica y tafocladal. Varios conceptos nuevos de tafonomia evolutiva,
tales como tafén y tafoclado, permiten dar un significado no tautoldgico al concepto de conservabilidad o potencial
de conservacidn. Para interpretar la conservacion diferencial de los fésiles y los mecanismos de fosilizacién hay que
tener cuenta no solo la arquitectura original de los elementos tafonémicos y los cambios ambientales a los que han
estado sometidos, sino también los sucesivos cambios en la arquitectura de los elementos tafonémicos y las activi-
dades que han realizado, asi como las modificaciones evolutivas que han experimentado los tafones y los tafoclados.
Este procedimiento sistemista y evolucionista permite explicar cémo algunos grupos tafonémicos han llegado a con-
servarse fuera de los limites de tolerancia de los elementos tafondmicos originalmente producidos.

ABSTRACT

Every process of taphonomic alteration implies change and modification of the affected taphonomic elements,
but it does not necessarily lead to the destruction of taphonomic elements. Taphonomic alteration can be of four
types: elementary, populational, taphonic and taphocladal. Several new concepts of evolutionary taphonomy, such as
taphon and taphoclade, allow to give a non-tautological meaning to the concept of preservability or preservation
potential. In order to interpret the differential preservation of fossils and fossilization mechanisms it is necessary to
take in mind not only the original architecture of taphonomic elements and the environmental changes, but also the
successive changes in architecture of taphonomic elements and the activities carried out by taphonomic elements, as
well as the evolutionary modifications of taphons and taphoclades. This systemic and evolutionist procedure allows
to explain how some taphonomic groups have been able to end up being preserved outside of the limits of tolerance
of the originally produced taphonomic elements.

1. INTRODUCCION pel destructivo de la alteracion tafonémica, y

se considera que puede deteriorar y eliminar

La mayoria de las interpretaciones tafo-
némicas actuales consideran que la altera-
cién tafondmica ha actuado durante los pro-
cesos de fosilizacion como un tamiz, filtro,
cedazo o criba, de manera que han sido eli-
minados gran cantidad de los restos y las
sefiales bioldgicas originalmente producidas
que eran inconservables o de menor durabili-
dad debido a su composicién y estructura. En
las investigaciones actuales se acepta el pa-

los restos y las sefiales bioldgicas de menor
resistencia fisica, de menor estabilidad qui-
mica o de menor durabilidad. Los restos y las
sefales bioldgicas, asi como las tanatoceno-
sis o las tafocenosis (EFREMOV, 1940, 1950)
y las asociaciones fdsiles, suelen ser las tini-
cas entidades o unidades de alteracion tafo-
némica que se investiga. Desde este punto de
vista, la alteracién no puede formar o produ-
cir nuevos elementos que representen nuevos
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grupos tafonémicos. La alteracion tafondmi-
ca no genera ni produce nuevas entidades
tafondmicas, solamente deforma, deteriora o
destruye y se limita a retener una parte dete-
riorada de los restos y las sefales biolégicas
inicialmente producidas. Asi entendida, la
alteracion tafondmica es una fuerza mds o
menos destructiva o negativa, que no contri-
buye a la conservacion, y solo es responsa-
ble de la destruccién y del deterioro al que
estan sometidos los restos y las sefiales bio-
légicas. La accién destructiva de la altera-
cién tafondémica o el comportamiento relati-
vo de los restos y las sefiales biolégicas no
puede servir como argumento causal para
explicar los mecanismos o los procesos de
fosilizacién. La alteraciéon tafondmica solo
puede eliminar los restos y las sefiales no-
conservables, y alguna otra causa debe
desempeifiar el papel positivo de producir y
mantener los restos y las sefiales conserva-
bles. Con estos planteamientos, solo la com-
posicidén y la estructura original de los restos
y las sefales bioldgicas, no el ambiente
externo ni el comportamiento diferencial de
las entidades tafonémicas, tienen un papel
causal y controlador de los cambios ocurri-
dos durante la fosilizacion.

2.  TAFONOMIA EVOLUTIVA

Con otros planteamientos, sin embargo,
se puede desarrollar un modelo alternativo de
la fosilizacién: el modelo de modificacién
tafonémica y retencién diferencial vs. el
modelo de modificacién paleobioldgica y
destruccién selectiva. La conservacion tafo-
némica es el resultado de un proceso, la fosi-
lizacién, en cuyo mecanismo intervienen dos
componentes relacionados: la produccién de
variabilidad tafonémica, biogénica y tafogé-
nica, y la regulacién de dicha variabilidad por
alteracion tafondmica. El segundo de estos
componentes puede ser entendido como un
principio extrinseco de regulacién, que es
capaz de fijar la direccién de procesos tafo-
némicos evolutivos. Durante la fosilizacién
aparecen representantes de nuevos grupos
tafonémicos, que tienen diferente composi-
cién y estructura respecto a los elementos
biogénicamente producidos. En cada estadio
del proceso de fosilizacion persisten los gru-
pos tafonémicos (o tafones) cuyos elementos
se han estabilizado, transformado y replicado
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con mayor eficacia en las etapas anteriores,
no los elementos conservados que inicial-
mente eran mas resistentes ni los que han sido
menos afectados por factores ambientales.
La alteracién tafonémica no solo dete-
riora y elimina los elementos tafondmicos de
menor durabilidad, sino que es capaz de cau-
sar modificaciones favorables para la conser-
vacién y de producir nuevos elementos que
representan nuevos grupos tafondmicos, por
lo que puede ser considerada como un factor
responsable de la fosilizacién. Algunos pro-
cesos de alteracién tafondmica tienen un
efecto destructivo, y otros tienen un efecto
conservativo (SKELTON, 1993: 574). Los res-
tos y las sefiales bioldgicas, los fésiles o los
elementos tafondmicos, no son las unicas
entidades o unidades de alteracién tafonémi-
ca. La alteracion afecta a entidades tafono-
micas de diferente nivel de organizacion, y
puede generar nuevas entidades, sin limitar-
se a actuar como un cedazo, tamiz, filtro o
criba que destruye los elementos tafondmi-
cos de menor resistencia fisica, de menor
estabilidad quimica o de menor durabilidad.
La alteracién tafondmica causa modificacio-
nes favorables para la conservacién y produ-
ce nuevas entidades tafondmicas, ademas de
cribar y retener una parte modificada de los
elementos tafondmicos inicialmente produci-
dos. Desde este punto de vista se considera
que la alteraciéon tafonémica es una fuerza
modificadora, no necesariamente negativa,
que puede llegar a ser una fuerza generadora
y responsable de la aparicién de nuevos ele-
mentos tafonémicos de distinta composicién
quimica, que representan nuevos grupos
tafondmicos y nuevos tafones. Se puede con-
siderar a la alteracién tafonémica como una
fuerza positiva y, por lo tanto, como la causa
primaria de los cambios ocurridos durante la
fosilizacion. La funcionalidad y la evolucién
de las entidades tafonémicas también tienen
una importancia relativa como argumento
causal. Desde este punto de vista, la accién
modificadora de la alteracién tafondmica, el
ambiente externo y el comportamiento relati-
vo de las entidades tafonémicas pueden ser-
vir como argumentos causales para explicar
los mecanismos de la fosilizacién. No solo la
arquitectura (composicidn y estructura) ori-
ginal de las entidades tafondmicas y su
ambiente externo particular, sino también su
arquitectura modificada, los sucesivos cam-
bios del ambiente externo y las actividades
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funcionales o evolutivas realizadas, tienen
un papel causal y controlador de los cambios
ocurridos durante la fosilizacion.

Este segundo planteamiento es evolu-
cionista y sistemista (o sistémico) y permite
desarrollar una teoria de la fosilizacién que
hemos denominado teoria de la evolucidén
tafonémica (FERNANDEZ LOPEZ. 1982, 1984,
1988, 1989, 1991ab, 1995, 1999, 2000). Los
cambios tafonémicos que ocurren durante la
fosilizacién, la conservacién selectiva y la
consiguiente conservacion diferencial se pro-
ducen por alteracion tafonémica, a medida
que las entidades tafonémicas se ajustan a
los cambios de su ambiente externo. La com-
posicion y la estructura de las entidades tafo-
némicas, asi como sus actividades funciona-
les o evolutivas y los cambios ambientales,
pueden limitar, restringir, dificultar, atenuar,
deteriorar, disminuir, inhibir o impedir la
conservacién, pero también pueden condi-
cionar, canalizar, facilitar, intensificar, favo-
recer, incrementar, activar o promover los
procesos de alteracion y las tendencias o las
trayectorias de los procesos de fosilizacion.
La alteracion tafondmica causa el cambio y,
como resultado, las entidades tafondmicas se
conservan.

El objetivo principal del presente traba-
jo es mostrar que la alteracién tafondmica
actia a diferentes niveles de organizacién y,
en consecuencia, es conveniente utilizar un
método analitico sistemista y evolucionista
en las interpretaciones tafonémicas.

3. ALTERACION TAFONOMICA

La destruccién diferencial de entidades
tafonémicas es un caso particular de altera-
cion tafondmica que puede ser distinguida
con el nombre de cribado o filtrado tafoné-
mico. Ademas de la destruccion diferencial,
hay casos de alteracion tafondmica que con-
sisten en la modificacién diferencial de enti-
dades tafondémicas, por interaccién causal
entre los componentes y el ambiente externo,
y la consiguiente conservacion selectiva. Los
cambios en la conservacion diferencial de dos
0 mas entidades tafonémicas ocurridos duran-
te la fosilizacién dependerdan de los factores
tafonémicos intrinsecos y extrinsecos que
intervengan. Cada entidad tafonémica estd so-
metida a la accidn de los agentes fisicos, qui-
micos y biolégicos del ambiente externo en
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que se encuentra. Y cualquier componente del
ambiente externo capaz de actuar directa-
mente sobre los elementos tafonémicos es un
factor tafonémico extrinseco o ambiental.
Pero el ambiente externo no es la tnica fuen-
te de cambio o seleccidon. Las propiedades
actuales de las entidades tafonémicas (sus
propiedades fisicas, reales o no-disposicio-
nales, tales como su composicion, su estruc-
tura y su comportamiento frente a los cam-
bios ambientales) también intervienen durante
la alteracion tafondémica.

Los restos y las sefiales bioldgicas o, en
general, los elementos tafondmicos no son
las tinicas entidades o unidades de alteracién.
La alteracién tafonémica actia también a
nivel supra-elemental, y sobre entidades o
unidades de distinta duracién. Desde el punto
de vista funcional se acepta la existencia de
entidades tafonémicas de diferente nivel de
organizacion: elementos tafondmicos, pobla-
ciones tafénicas y asociaciones tafénicas
(también llamadas asociaciones conservadas;
FERNANDEZ-LOPEZ, 1982, 2000). En tanto
que desde el punto de vista evolutivo se
acepta la existencia de tafones, que pueden
constituir unidades de orden superior llama-
das tafoclados (conjunto de tafones de origen
taxondmico comiin). Los elementos tafoné-
micos son las entidades bésicas de la jerar-
quia tafonémica y las de menor duracién
(Fig. 1). Los conceptos de elemento tafoné-
mico, poblacién tafénica, asociacién taféni-
ca, tafén y tafoclado son de generalidad cre-
ciente. La alteracion tafondmica actda de
manera simultdnea sobre individuos (entida-
des o unidades) de diferente nivel de organi-
zacion, y causa cambios y resultados distin-
tos segin los niveles. Los mismos factores
ambientales de alteracién determinan dife-
rentes modificaciones en las entidades tafo-
némicas de distinto nivel de organizacién.
Por ejemplo, la dispersién de elementos tafo-
némicos puede modificar su ubicacién geo-
grifica, posicidn mecdnica, orientacién y
grado de removilizacién. Sin embargo, la
dispersién de elementos tafondmicos tam-
bién puede causar cambios en la densidad de
elementos tafonémicos de cada poblacidn
tafénica o tafén y en su distribucién geogra-
fica, asi como en las proporciones de los
representantes de cada tafén, y puede modi-
ficar la composicién y la estructura de los
tafones y de las asociaciones tafénicas. Du-
rante los procesos de dispersion tafondémica,
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que separan y diseminan los elementos tafo-
némicos, los representantes de algunos tafo-
nes han sido destruidos mientras que otros

S. R. FERNANDEZ-LOPEZ

tivos. Los sistemas tafonémicos de cualquier
nivel de organizacién han podido surgir
durante la fosilizacién bien por un proceso

Tamanio tafocladal .,
c . Densidad tafocladal Eg:ﬁ:;:z:g: ;?;C:S;ﬁgl Eficaci
omposicion arai icacia
TAFOCLADO taf%nica DI.DIV?rSId.E,'d tafocla’dal Fosilizacion direccional tafocladal
istribucion geografica Y -
Estructura temporal Fosilizacion estabilizadora
Tamaiio tafonico
o Densidad tafonica Destruccion tafénica Conservabilidad
TAFON %anlgi?éﬂgp Diversidad tafénica Tafonizacion Potenc():ial de
Distribucion geogréfica Retencién tafénica conservacion
Estructura temporal X
""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""" Valencia
X tafonica
Tamano poblacional ., .
. o Densidad poblacional peswcc'?,n poblacpnal
POBLACION Composicion Diversidad poblacional Dlsgregac':l'on poblatl:lonal
TAFONICA elemental Distribucién geografica Agregacion poblacllonal
Estructura temporal Desarrollo poblacional
Composicion Morfolcigia: .,
petrolégica tamafio, Destruccion elemental
forma, Agregacion elemental Redundancia
ELEMENTO Composicion microestructura, Replicacion Eficacia
TAFONOMICO| mineraldgica porosidad, Transformacion tafonémica
peso especifico, etc. Estabilizacion Durabilidad
Composicion | Ubicacién geografica Produccién
quimica Estructura temporal
INDIVIBUOSZ" | composICION| _PROPIEDADES o OHADES PROPIEDADES | 1) ol
ESTRUCTURALES FUNCIONALES DISPOSICIONALES h
O EVOLUTIVAS (capacidades, (uso de la capacidad,
N efectos, resultados
£ ARACTERES PROPIEDADES ACTUALES apitudes) de la actividad)

Fig. 1.—Caracteres de los individuos tafonémicos de diferente nivel de organizacién de la jerarquia tafondmica.

—Characters of the taphonomic individuals at different levels of organization of the taphonomic hierarchy.

han llegado a ocupar nuevas dreas y ambien-
tes por lo que han favorecido la persistencia
de los tafones constituidos por elementos
aléctonos.

En la fosilizacion, como en la evolucion
orgdnica (GouLD, 2002), cabe esperar que
los cambios en los diferentes niveles de la
jerarquia tafondémica sean alométricos, no
fractales, y asimétricos. El cambio a un nivel
bajo puede o no tener un efecto a niveles
superiores (causacién ascendente), pero la
alteracion a niveles superiores debe hacerse
extensiva a las unidades incluidas en los
niveles inferiores (causacién descendente).
La produccién o la alteracién de entidades
tafonémicas también puede ser consecuencia
de las modificaciones ocurridas en un nivel
inferior o en un nivel superior de compleji-
dad. Entre tales procesos deben ser diferen-
ciados los de agregacién o disgregacién de
entidades tafonémicas y los procesos evolu-
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de agregacion y/o de disgregacion de entida-
des tafonémicas preexistentes, o bien por un
proceso evolutivo (FERNANDEZ-LOPEZ,
1989). Este enfoque aumenta las posibilida-
des de andlisis y sintesis en las investigacio-
nes tafonomicas, ademas de justificar la dis-
tincion de dos tipos de modificaciones
tafondmicas: las modificaciones funcionales
y las modificaciones evolutivas.

Las propiedades actuales (fisicas, reales
o no-disposicionales) de las entidades tafo-
ndmicas y sus interacciones con el ambiente
externo permiten distinguir procesos de alte-
racién de cuatro tipos: elementales, pobla-
cionales, tafénicos y tafocladales.

3.1. Alteracion elemental
Cada elemento tafonémico estd consti-

tuido por moléculas de una determinada
clase (orgdnicas y/o inorgdnicas), y es posi-
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ble determinar su composicién quimica,
mineraldgica o petroldgica, pero tales consti-
tuyentes no son fésiles si carecen de signifi-
cacion (para-)taxondmica. Por tanto, el estar
fosil o fosilizado es una propiedad emergen-
te, no resultante ni aditiva, de los elementos
tafondmicos respecto a sus componentes. Los

FACTORES DE ALTERACION ELEMENTAL
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transformacién y replicacion; FERNANDEZ-
Loprez. 1995, 2000).

La estabilizacion tafonémica significa
el mantenimiento de la composicién y la
estructura de los elementos tafonémicos
cuando estdn sometidos a cambios ambienta-
les, por medio de dos estrategias o mecanis-

permeabilidad,

peso especifico,
etc.

petroldgica,
mineraldgica

ESTRUCTURA
tamafio, ACTIVIDADES
f
microg;rtT:S(’;tura AMBIENTE
porosidad, EXTERNO

Destruccion elemental
Estabilizacion
Transformacion
Replicacion

J

RESULTADOS
1) Destruccion de elementos tafondmicos.

2) Mantenimiento y transformacion de elementos tafonémicos.
3) Formacion de nuevos elementos tafonémicos, incluso de nueva composicion y estructura.

Fig. 2.-La composicién y la estructura de los elementos tafonémicos y el ambiente externo son factores condicio-
nantes de la alteracion elemental. No obstante, las actividades de los elementos tafonémicos también son un fac-
tor de alteracion elemental que ha influido en su conservacion selectiva. Muchos elementos tafonémicos han sido
destruidos por alteracién elemental, pero esta alteracion también ha aumentado la variabilidad de otros elemen-
tos tafonémicos e incluso ha dado lugar a elementos tafonémicos de nueva composicion y estructura.

—The composition and structure of taphonomic elements and the external environment are constraints of the
elementary alteration. Nevertheless, activities of the taphonomic elements are also a factor of elementary alter-
ation influencing their selective preservation. Many taphonomic elements have been destroyed by elementary
alteration, but this alteration has also increased the variability of other taphonomic elements and has given rise
to taphonomic elements of new composition and structure.

elementos tafonémicos son las entidades y
las unidades discretas de menor nivel de
organizacién que constituyen el registro
fosil. A su vez, los elementos tafondmicos
son los componentes basicos de las poblacio-
nes tafdénicas, las asociaciones tafénicas, los
tafones y los tafoclados, que respectivamen-
te poseen una composicién elemental, pobla-
cional o tafénica.

La alteracion tafonémica ha cambiado
la composicién y la estructura de los elemen-
tos tafonémicos de cualquier grupo taxond-
mico desde su produccién hasta su estado
actual (Fig. 2). La conservacidn selectiva de
elementos tafondmicos, por destruccién o
modificacion diferencial, estd condicionada
no solo por el ambiente externo, sino tam-
bién por los caracteres actuales de los ele-
mentos tafonémicos tales como la arquitec-
tura (composicién y estructura) y las
propiedades funcionales (i.e., estabilizacion,

mos diferentes y combinables: 1) la realiza-
cién de nuevas funciones o actividades que
amortigiien o contrarresten la accién del
ambiente externo, y 2) la adquisicién de nue-
vos caracteres estructurales que protejan al
elemento de la accién ejercida por los factores
de alteracién tafonémica. El término trans-
formacion tafonémica denota los procesos
por los cuales surgen cambios en las propie-
dades de los elementos tafondmicos, asi
como los resultados o efectos de dichos pro-
cesos. Los elementos tafondmicos pueden
experimentar transformacion y adquirir nue-
vos estados de conservacidon al cambiar la
naturaleza, el niimero o la disposicion de sus
caracteres estructurales (por pérdida, sustitu-
cion, adicion o reordenacion de estos).
Replicacién tafonémica es el proceso por el
cual se generan uno o mas elementos tafono-
micos a partir de otro(s) elemento(s) tafono-
mico(s) preexistente(s). Durante la fosiliza-
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cion de un determinado tafén, la aparicion de
nuevos elementos tafonémicos puede ser por
replicacién simple o bien por replicacién
multiple, segin se generen respectivamente
uno o mas elementos. Los elementos tafono-
micos que han adquirido una composicién
quimica y una estructura diferentes de la de
los elementos tafondémicos producidos origi-
nalmente deben ser considerados como répli-
cas, como elementos nuevos y no como ele-
mentos transformados. Los moldes internos
concrecionales, los moldes piritosos de las
conchas de ammonites, asi como las huellas
o impresiones dejadas por algunas conchas
en la superficie del sedimento son réplicas de
las conchas aragoniticas originales. Los apti-
cus calciticos, los restos periostracales orga-
nicos, los tubos sifonales fosfaticos, las con-
chas aragoniticas, los moldes piritosos o los
moldes internos concrecionales de las con-
chas de ammonites son elementos tafondémi-
cos que poseen distinta composicién quimica
y distintos caracteres estructurales, y repre-
sentan tafones distintos.

Los andlisis tafonémicos de las propie-
dades funcionales antes mencionadas (esta-
bilizacién, transformacién y replicacion)
pretenden describir el comportamiento de los
representantes de cada grupo tafondmico,
que se caracterizan por tener unas propieda-
des actuales y disposicionales concretas. En
las investigaciones de este tipo, las propieda-
des funcionales, las actividades o las reaccio-
nes a corto plazo de los elementos tafondmi-
cos deben ser distinguidas de las propiedades
disposicionales, como son la durabilidad y la
redundancia.

Por durabilidad tafonémica hay que
entender la capacidad o la probabilidad de
los elementos tafondmicos para reaccionar,
estabilizarse, transformarse y persistir como
un elemento de su misma clase tafondémica,
como un elemento del mismo tafén, aunque
sea un elemento tafonémico modificado al
estar sometido a cambios ambientales, sin
transformarse en elementos de otro tafén o
desaparecer (FERNANDEZ-LOPEZ, 1982, 1991,
2000). El término durabilidad esquelética ha
sido utilizado por diferentes autores para
denotar exclusivamente una capacidad de los
restos esqueléticos, en tanto que el concepto
de durabilidad tafondémica es aplicable a
cualquier elemento tafonémico (CHAVE,
1964: BEHRENSMEYER, 1978. 1984; LAWREN-
CE, 1979; SuipmAN, 1981, 2001; FLESSA &
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BrowN. 1983; BRETT, 1990; KIDWELL &
BoOsSeENCE, 1991; KIDWELL & FLESSA, 1996;
KowaLEWSKI. 1997; BUTLER & SCHROEDER,
1998; KERSHAW & BRUNTON, 1999; BEST &
KIDWELL. 2000: SIMOES et al., 2000; OYEN &
PORTELL, 2001; SEILACHER et al.. 2001; KiD-
WELL, 2002a.b; NEBELSICK & KROH. 2002;
PICKERING & CARLSON, 2002; BEHRENSME-
YER et al., 2003; BRAND et al.. 2003; HOPPE
et al., 2003; KOWALEWSKI & BAMBACH,
2003; KowaLEWwWSKI & RiMsTIDT, 2003;
ROBINSON et al.. 2003; SMITH, 2003; ZUSCHIN
et al., 2003; BEAVINGTON-PENNEY. 2004;
HOFFMEISTER et al., 2004; KRAUSE, 2004,
MARTINEZ-DELCLOS et al.. 2004; MELENDEZ
HEVIA. 2004; PALANTI et al., 2004; RODLAND
et al., 2004; ToMAasOVYCH. 2004a.b: HARVEY
& FULLER, 2005; HOLMES et al., 2005). La
durabilidad no debe ser confundida con algu-
nas propiedades actuales como la dureza, la
tenacidad, la resistencia fisica o la robustez.
La posesiéon de partes duras resistentes es
una obvia ayuda para la conservacién en
algunos ambientes, aunque no la garantiza; y
la falta o la pérdida de partes duras no impli-
ca necesariamente no-conservacion. La dura-
bilidad es una propiedad disposicional, cuyo
valor varia en los distintos ambientes exter-
nos. La durabilidad de un elemento tafoné-
mico depende de las condiciones ambienta-
les a las que sea sometido, y en un mismo
ambiente puede ocurrir que persistan los ele-
mentos tafondémicos o los componentes mas
blandos y deleznables en tanto que son des-
truidos los de mayor dureza y robustez. Por
ejemplo, en ambientes euxinicos y andxicos,
los elementos calcdreos suelen desaparecer
antes que los fosféticos o los orgénicos; por
el contrario, en ambientes alcalinos y 6xicos,
los restos orgédnicos pueden llegar a ser total-
mente destruidos cuando los inorgénicos
(calcéreos o fosfaticos, por ejemplo) todavia
persisten.

Aunque la durabilidad no es una propie-
dad susceptible de medicién, la idea es ttil
en tafonomia porque posibilita el uso del
concepto relativo de grado de durabilidad de
los elementos tafonémicos de una determina-
da clase, tafon o tafoclado y la estimacién de
los valores correspondientes teniendo en
cuenta sus propiedades actuales. Es posible
predecir como variard el grado de durabili-
dad de los elementos de un determinado
grupo tafondémico ante un cambio ambiental,
y se puede averiguar si el grado de durabili-
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dad de los representantes de un tafén es
mayor o menor que el de otro, teniendo en
cuenta datos obtenidos a partir del registro
f6sil, asi como los datos obtenidos en medios
actuales o por experimentacién. Por ejemplo,
es posible predecir y contrastar que, cuando
la destruccién de los elementos tafonémicos
es por abrasion, el grado de durabilidad suele
disminuir al aumentar el tamafio o al dismi-
nuir el grado de clasificacion de las particu-
las que actiian como abrasivo. Por otra parte,
los elementos del mismo grupo tafonémico
que son mds esferoidales, con microestructu-
ra de grano mds fino, mas compacta, y con
menor cantidad de materia orgédnica suelen
tener mayor grado de durabilidad ante la
abrasién que los discoidales, con microes-
tructura de grano grueso y alta porosidad. No
obstante, debe tenerse en cuenta que otros
factores como el tamaiio de los elementos, su
concentracién, su patrén de agrupamiento o
el ataque diferencial que pueden ejercer los
agentes alterativos también pueden condicio-
nar el grado de durabilidad de los represen-
tantes de un grupo tafonémico dado. En este
sentido, el concepto de vida media o el valor
medio del tiempo en que los elementos tafo-
némicos de un determinado grupo tafonémi-
co permanecen como elementos reconocibles
sirve como indicador del grado de durabili-
dad de los elementos de dicho grupo tafoné-
mico (CUMMINGS et al.. 1986; MELDAHL,
19R87; DAVIES et al., 1989; KIDWELL. 1989,
2002ab; FERNANDEZ-LOPEZ. 1991, 2000;
PETROVICH, 2001; KOWALEWSKI & BAM-
BACH, 2003; KOwALEWSKI & RiMSTIDT. 2003;
TOMASOVYCH, 2004).

Redundancia bioldgica es la capacidad
que tienen los organismos para dar lugar a
evidencias multiples de su existencia, en
tanto que la redundancia tafonémica es la
capacidad de los elementos tafonémicos para
repetir el mismo mensaje o dar lugar a evi-
dencias multiples de su existencia (TASCH,
1965, 1969, 1973; LAWRENCE, 1968; BEER-
BOWER & JORDAN, 1969; HoLTZMAN. 1969;
FERNANDEZ-LOPEZ, 1982, 2000). La redun-
dancia tafonémica, al igual que la replica-
cién, no implica que cada elemento resultan-
te sea idéntico al elemento original antes de
replicarse, sino que sea de su misma clase
tafonémica y (para-)taxondmicamente signi-
ficativo. De acuerdo con estas ideas, la pro-
duccién de un elemento tafonémico puede
ser el resultado de la redundancia y la repli-
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cacion de una entidad tafonémica preexisten-
te. Este concepto de redundancia es de interés
tafonémico porque a partir de él se pueden
estimar los diferentes grados de redundancia
que poseen los representantes de los distintos
grupos tafondmicos sometidos a unas condi-
ciones ambientales concretas, teniendo en
cuenta sus propiedades actuales. También es
posible predecir como variard el grado de
redundancia de los elementos de un determi-
nado grupo tafonémico ante un cambio
ambiental, y se puede averiguar si el grado de
redundancia de los representantes de un
tafén es mayor o menor que el de otro en
unas condiciones ambientales concretas,
teniendo en cuenta datos obtenidos a partir
del registro f6sil, en medios actuales o por
experimentacion. Lo relevante durante la
alteracién tafonémica no es el valor absoluto
de durabilidad o de redundancia de los ele-
mentos tafonémicos, sino el valor relativo.
Los elementos de un determinado grupo
tafondmico serdn favorecidos por alteracion
tafondmica si son mds durables y/o redun-
dantes que otros.

Otros problemas distintos a los de anali-
zar las propiedades funcionales de los ele-
mentos tafonémicos son los referentes al uso
que han hecho de sus capacidades, a los
resultados o efectos de las actividades reali-
zadas, o al papel tafonémico que ha tenido
una propiedad. La capacidad que han tenido
los elementos tafondmicos para perpetuar
sus caracteres, por estabilizacion, transfor-
macién y/o replicacion, asi como los efectos
o los resultados que han logrado por su dura-
bilidad y redundancia estdn representados
por su eficacia tafondmica. Se llama eficacia
tafonomica al uso realizado por los elemen-
tos tafonomicos, a la utilizacién que han
hecho, de su durabilidad y de su redundan-
cia. Algunos elementos han dado lugar a evi-
dencias multiples de su existencia, en tanto
que otros han desaparecido sin dejar eviden-
cia alguna. Aunque es probable que los ele-
mentos de un mismo grupo tafonémico sean
diferencialmente eficaces debido a sus dife-
rencias estructurales y de comportamiento,
se puede hablar de la eficacia tafondmica de
los representantes de un determinado grupo
tafonémico o tafén, de la eficacia que han
tenido para estabilizarse, transformarse y/o
replicarse. La eficacia tafondmica puede ser
estimada teniendo en cuenta la supervivencia
tafonémica (es decir, la proporcién de ele-
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mentos tafondmicos que persisten tras un
cambio ambiental). El grado de eficacia tafo-
némica puede ser estimado por el valor de la
proporcion de elementos conservados tras un
cambio ambiental, respecto al nimero total
de elementos tafonémicos antes del cambio.
Pero es importante destacar que una mayor
eficacia tafondmica de los elementos de un
tafén no garantiza una mejor conservacién
del tafén o del tafoclado. Los tafones o los
tafoclados representados por elementos tafo-
némicos que han tenido mayor grado de
durabilidad y/o redundancia en un estadio
del proceso de fosilizacién pueden no ser los
tafones o los tafoclados mds conservables.
La eficacia tafonémica de los representantes
de un tafén o de un tafoclado que estdn en un
ambiente particular puede ser expresada o
entendida por su grado de durabilidad y
redundancia, pero la eficacia tafonémica no
permite interpretar la conservacién diferen-
cial o la conservacion selectiva entre los
representantes de distintos tafones o de dis-
tintos tafoclados. Mds atn, el rango de tole-
rancia y el grado de eficacia tafonémica de
los representantes de un mismo tafén pueden
ser diferentes en los distintos lugares del drea
de distribucioén geografica ocupada por ellos,
pudiendo ser euritépicos en su ambiente 6pti-
mo y estenotdpicos en otra regién donde
alguno de los factores limitantes ejerce la
maxima influencia (FERNANDEZ-LOPEZ,
1991b, 2000). La eficacia tafondmica tam-
bién puede variar en un mismo tafén o tafo-
clado que experimenta modificaciones evo-
lutivas. El tener en cuenta los procesos de
evolucion tafondmica permite explicar la
persistencia de algunos elementos tafonémi-
cos en condiciones ambientales que han
sobrepasado los limites de tolerancia de los
elementos tafonémicos biogénicamente pro-
ducidos. Por ejemplo, en la Cuenca Ibérica
durante el Jurdsico Medio, algunos moldes
concrecionales reelaborados de ammonites
persistieron en ambientes subaéreos, fuera de
los limites de tolerancia de las conchas ara-
goniticas, y formaron agrupamientos locales
antes de ser definitivamente enterrados.

Los ejemplos de alteracion elemental
que se pueden observar en el registro fosil
corresponden a casos de modificacién dife-
rencial, y en particular de replicacion, transfor-
macién y estabilizacién, mas que de destruc-
ci6n diferencial. Los dos modos principales de
alteracion elemental observables en el regis-
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tro fosil se deben a la durabilidad diferencial
y la redundancia diferencial de los elementos
tafonémicos. Los caracteres estructurales
secundarios, aparecidos por alteracion tafo-
némica, que son debidos a procesos de esta-
bilizacién mdxima y de transformacién mini-
ma por los que persiste la arquitectura
original de los elementos tafonémicos repre-
sentan los cambios elementales de menor
magnitud. En cambio, las nuevas arquitectu-
ras surgidas por transformacién mdxima y
replicacién simple corresponden a las modi-
ficaciones elementales de mayor magnitud.

3.2. Alteracion supraelemental

Aplicando principios de la teoria de sis-
temas, cualquier entidad tafonémica puede
ser considerada como constituida por entida-
des del nivel de organizacién inmediatamen-
te inferior, pero cualquiera de estas entidades
posee al menos una propiedad emergente (es
decir, una propiedad que no la presentan las
entidades del nivel de organizacién inmedia-
tamente inferior). Como ejemplo de propie-
dad emergente respecto a los elementos tafo-
némicos sirve la conservabilidad tafonémica
o potencial de conservacion de las poblacio-
nes tafénicas, los tafones y los tafoclados.
Cualquier poblacién tafénica, tafén o tafo-
clado, tiene conservabilidad o potencial de
conservacién, aunque los elementos tafond-
micos que la integran solo tengan durabilidad.
Al igual que la durabilidad, la conservabilidad
es una propiedad relativa y disposicional. Sin
embargo, la conservabilidad tiene que ser
comparada respecto a un(os) ambiente(s)
concreto(s) que temporalmente abarca(n)
desde la produccién de dicha entidad tafoné-
mica supraclemental hasta la obtencién
actual de evidencias en el registro geolégico,
en tanto que la durabilidad de un elemento
tafonémico ha de ser comparada respecto a
su ambiente externo particular. Los elemen-
tos tafonémicos solo pueden variar o trans-
formarse (al cambiar sus caracteres estructu-
rales) en tanto que las poblaciones tafénicas
o los tafones pueden evolucionar (al cambiar
la arquitectura de los elementos tafonémicos
que comprenden). Por ello, la durabilidad de
los elementos tafonémicos puede ser inter-
pretada con criterios funcionales, utilizando
datos experimentales y observaciones en
medios actuales, mientras que la conservabi-
lidad de las poblaciones tafénicas, los tafo-
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nes y los tafoclados debe ser interpretada con
criterios evolutivos. Puede ocurrir que los
tafones o los tafoclados representados por
elementos tafondémicos mds durables y/o
redundantes en un estadio del proceso de
fosilizacién no sean los mds conservables.
Por otra parte, en cualquier tafén o en cual-
quier asociacidn tafénica habrd elementos
con mayor durabilidad y/o redundancia que
otros ante los factores fisicos, quimicos y
biolégicos que lleven a su alteracion. La
variabilidad intra- e intertafénica y la conser-
vacion diferencial observable en el registro
f6sil estdn determinadas por factores alterati-
vos (es decir, por factores extrinsecos de
regulacién), pero también estdn influencia-
das por factores intrinsecos (es decir, por fac-
tores paleobiolégicos, de produccién y tafo-
némicos que han actuado previamente).

En tafonomia, el término conservabili-
dad (capacidad o potencial de conservacién
o preservacion) debe significar la probabili-
dad de que una determinada entidad tafoné-
mica producida sea registrada (MULLER,
1951, 1979; BEHRENSMEYER, 1978, 1984;
SHIPMAN, 1981, 2001; FERNANDEZ-LOPEZ,
1982, 1992, 2000; JANIN, 1983; BEHRENSME-
YER & Kimbwerr —1085; WHITTINGTON &
CoNwAY MORRIS, 1985; BRETT & BAIRD,
1986; PEEBLES & LEwis, 1988; WILSON,
1988; ANDREWS, 1990; ALLISON & BRIGGS,
1991; DoNovaN, 1991, 2002; KIDWELL &
RosSENCE, 1991; BERGER & STRASSER, 1994,
LYMANN, 1994; BUTTERFIELD, 1995, 2003,
2005; KipweLL & FLESsA, 1996; MELENDEZ
et al., 1996; HAGLUND & SORG, 1997,
MELENDEZ. 1997; PERRY, 1998, 1999;
POWELL et al., 1998; TRAPANI, 1998; MAR-
TIN, 1999; MOFFAT & BOTTIER, 1999; NEBEL-
SICK, 1999; BENTON et al., 2000; BRACHERT
& DuLLo, 2000; HARDING & CHANT, 2000;
KiDWELL & HOLLAND, 2000; ZUSCHIN ef al.,
2000, 2003; BELL et al., 2001; BRADSHAW &
ScorrFIN, 2001; JoNEs et al.. 2001. 2004,
ZUSCHIN & STANTON. 2001; BANDYOPADHYAY
et al., 2002; DE RENzI et al.. 2002: HoLz &
SIMOES, 2002; Kibwrr 1., 2002ab; NEBELSICK
& KRrOH, 2002; RICKARDS & WRIGHT, 2002;
SCHIEBER, 2002; BADGLEY, 2003; CURRAN &
MARTIN, 2003; GREENSTEIN & PANDOLFI,
2003; HARPER, 2003; KrROH & NEBELSICK,
2003; Lockwoob, 2003; MCKINNEY, 2003;
NIELSEN & FUNDER, 2003; NOFFKE et al.,
2003; SMITH & NELSON, 2003; TSuJITA,
2003; TRUEMAN et al.. 2003; GUPTA & PAN-
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cosT, 2004; MARTIN et al.. 2004; MARTINEZ-
DELCLOS et al.. 2004; MESSINA & LABARBE-
RA. 2004; ScHWEITZER. 2004; TAPANILA et
al., 2004; TERRY. 2004: TOMASOVYCH, 2004
WAUGH et al.. 2004; WINGS, 2004; GAINES et
al.. 2005; JENSEN et al., 2005; SMITH et al.,
2005; WEISSBROD et al., 2005; ZHU et al.,
2005). La conservabilidad tafonémica no
puede ser reducida a un concepto cualitativo,
como es el concepto de durable, resistente o
robusto utilizado por algunos autores para
distinguir entre especies, organismos o restos
preservables y no-preservables. Se trata de
una propiedad relativa y disposicional que ha
de ser comparada respecto a un ambiente, o
conjunto de ambientes, que temporalmente
abarca desde la aparicién de la entidad hasta
la obtencién actual de evidencias en el regis-
tro fésil. Si la conservabilidad es entendida
exclusivamente como una propiedad relativa
y disposicional de las poblaciones tafénicas,
de los tafones o de los tafoclados, no de los
elementos tafonémicos, entonces el concepto
de conservabilidad deja de ser tautoldgico.
De acuerdo con este significado, tanto la efi-
cacia tafonémica como la conservabilidad
dependen de la durabilidad y de la redundan-
cia, pero no estdn vinculadas entre si por una
relacién de causalidad. Cualquier modifica-
cién tafondmica que represente un incremen-
to en conservabilidad implica un aumento de
eficacia tafonémica, pero una mayor eficacia
puede no estar asociada a un incremento en
conservabilidad.

La conservacién selectiva de algunos
tafones puede ser interpretada teniendo en
cuenta los procesos de retencion tafénica y
de tafonizacion. El término retenciéon tafo-
nica denota la accidn y el efecto de mantener
la composicion y la estructura de los tafones,
e impedir su destruccién, frente a los cam-
bios ambientales mediante la estabilizacién y
la transformacién de sus elementos tafono-
micos. La retencion tafénica debe ser enten-
dida como un proceso, y no como una simple
persistencia de los tafones. La retencién tafé-
nica o el mantenimiento de los tafones
durante la alteracién tafondémica tiene lugar
por procesos de modificacién, como la esta-
bilizacidn y la transformacion de los elemen-
tos. Sin embargo, el grado o la tasa de reten-
cién de un tafén y la retencién diferencial
entre tafones no suelen ser reducibles a ras-
gos o caracteres elementales porque depen-
den de caracteres estructurales supraelemen-
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tales (por ejemplo, el tamafio, la densidad y
la diversidad poblacional, o la distribucién
geogréfica del tafén considerado). La causa
de retencién diferencial hay que buscarla en
factores o fuerzas que han promovido dicho
resultado de manera directa (por las propie-
dades de los tafones) o indirecta (debido a las
propiedades de los elementos y las poblacio-
nes) y han conducido a procesos que pueden
ser denominados de alteracion estabilizadora
o normalizadora. Por ejemplo, algunos tafo-
nes no se destruyen ni cambian o lo hacen en
grado minimo porque se encuentran en
ambientes mds estables, porque son de com-
posicién y estructura mds estable, por alguna
incapacidad interna o funcional para cam-
biar, porque los elementos tafonémicos reali-
zan actividades que amortiguan o contrarres-
tan la accién del ambiente externo, porque
los elementos tafonémicos han adquirido
nuevos caracteres estructurales que les prote-
gen de la accidn ejercida por los factores
alterativos y/o porque los elementos han
adquirido nuevos estados de conservacion al
cambiar la naturaleza, el nimero o la dispo-
sicibn de sus caracteres estructurales. El
seguimiento o rastreo ambiental, por ejem-
plo, es una estrategia por la que los tafones
pueden amortiguar o contrarrestar la accién
destructiva del ambiente externo y lograr
retencién tafénica, que consiste en reaccio-
nar frente a las condiciones ambientales
adversas surgidas en su area de distribucion
geografica trasladdndose hasta ambientes
mas favorables, en vez de modificarse o des-
truirse en consonancia con el cambio
ambiental. La dispersiéon de elementos tafo-
némicos o los procesos de necrocinesis no
son necesariamente destructivos, y pueden
aumentar el grado de retencion tafénica y la
consiguiente conservabilidad de los tafones
dispersados.

La formacién de nuevos grupos tafond-
micos se denomina tafonizacién y es lo que
posibilita la demarcaciéon de los tafones.
Tafonizacion es la produccién de una o mds
poblaciones tafénicas de un tafén nuevo. Los
tafones pueden ser producidos por entidades
paleobioldgicas o por entidades tafondmicas.
El origen de los tafones por alteracién tafo-
némica, la tafonizacién tafogénica, tiene
lugar por procesos de modificaciéon de ele-
mentos tafondmicos, como la transformacion
y la replicacion. Los tafones pueden ser esta-
bles durante largos intervalos de tiempo geo-
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l6gico o bien experimentar modificaciones
estructurales e incluso dar lugar a nuevos
tafones constituidos por elementos tafondmi-
cos de distinta composicion y estructura. Los
tafones nuevos surgen durante la fosilizacién
por transformacién y/o replicacién de ele-
mentos tafondmicos de (sub)conjuntos
poblacionales previos (Fig. 3). Es posible
distinguir entre los procesos de tafonizacién
simple y los de tafonizacién multiple, que
respectivamente se llevan a cabo por altera-
cién direccional o por alteraciéon disruptiva.
La tafonizacién simple consiste en la acumu-
lacién de cambios o la modificacién continua
de un tafén por transformacién de sus ele-
mentos tafondmicos. La tafonizacién muilti-
ple es un proceso de escision y aparicion de
uno o mds tafones nuevos por replicacién de
sus elementos tafondmicos. No obstante,
algunos tafones no cambian o lo hacen en
grado minimo, y no se destruyen, por estar
sometidos a procesos de retencion tafénica y
de alteracion estabilizadora o normalizadora.

De las ideas anteriores se sigue que los
caracteres morfolégicos de los elementos
tafondmicos son insuficientes para explicitar
el significado del término tafén; ademds de
los criterios morfoldgicos, se requieren otros
criterios estructurales y genéticos. Los anélo-
gos a nivel tafénico de la aparicién y des-
truccion de elementos tafondémicos son la
aparicion y destruccién de tafones, que res-
pectivamente podemos denominar tafoniza-
cién y destruccion tafénica. La destruccion
tafénica es la desaparicién de un tafén sin
producir otro nuevo.

La tafonizacién puede ser considerada
como el andlogo a nivel tafénico de la apari-
cién de un nuevo elemento tafondmico, pero
estos conceptos presentan diferencias estruc-
turales. En cualquier caso de produccién
tafogénica o de replicacién se requerird la
aparicién de nuevos elementos tafonémicos,
pero dichos elementos pueden tener o no dis-
tinta arquitectura y pueden representar o no
nuevos mecanismos de comportamiento ele-
mental. Sin embargo, la aparicién de un
nuevo tafén por alteracién tafondmica, cada
evento de tafonizacién tafogénica, implica
alguna diferenciacién en la composicién y la
estructura respecto al tafén productor. Por
otra parte, la aparicién de nuevos tafones no
ha de ser necesariamente por cambio gradual
de las frecuencias y los tipos de caracteres
presentes en una poblacién tafénica. Dos
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poblaciones tafénicas corresponderdn a tafo-
nes distintos cuando presenten caracteres que
promuevan o garanticen un comportamiento

Los elementos tafonémicos no pueden
conservarse en cualquier parte, pero los tafo-
nes pueden llegar a conservarse incluso en

TAFONIZACION MULTIPLE

Conchas

TAFONIZACION SIMPLE

Periostracos carbonificados Moldes internos

Periostracos mineralizados aragoniticas de conchas
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Fig. 3.—Patrones de tafonizacion durante la fosilizacion. La formacién de un tafén nuevo a partir de un tafén previo,
o tafonizacion tafogénica, puede ser por modificacién continua de un tafén en otro (tafonizacién simple) o por
multiplicacién de un tafén al aparecer uno o mds tafones nuevos (tafonizacién multiple). Por ejemplo, en el caso
de los ammonites, algunos periostracos fueron progresivamente carbonificados o mineralizados durante la fosil-
diagénesis hasta formar pseudomorfosis de distinta composicion, estructura y durabilidad, respecto a los perios-
tracos orgdnicos originales. Estos periostracos carbonificados o mineralizados representan nuevos tafones surgi-
dos por tafonizacién simple. Por otra parte, los moldes internos sedimentarios de las conchas de ammonites
formados al inicio de la fosildiagénesis poseen distinta composicion, estructura y durabilidad que las conchas ara-
goniticas a partir de las cuales se han formado por tafonizacién miiltiple.

—Patterns of taphonization during fossilization. The formation of a new taphon from a previous one, or
taphogenic taphonization, can be by continuous modification of a taphon in other (simple taphonization) or by
multiplication of a taphon, appearing one or more new taphons (multiple taphonization). For example, in the case
of ammonites, some periostraca were progressively carbonized or mineralized during fossildiagenesis, forming
pseudomorphs of different composition, structure and durability, with respect to the original organic periostraca.
These carbonized or mineralized periostraca represent new taphons, which arose by simple taphonization. On the
other hand, sedimentary internal moulds of ammonite shells formed at the beginning of the fossildiagenesis show
different composition, structure and durability that aragonitic shells, from which they have been formed by mul-
tiple taphonization.

diferente en cuanto a la durabilidad y/o redun-
dancia de sus elementos constituyentes. Por
consiguiente, los tafones estdn espacio-tem-
poralmente limitados (han tenido aparicién y
pueden haber sido destruidos) siendo la tafo-
nizacién lo que permite demarcarlos. Cada
elemento tafondmico es tnico y también lo es
cada tafén. Los tafones o los tafoclados podran
ser considerados como abstracciones pero no
son clases de elementos semejantes, conven-
cionales o arbitrarias, si representan un orden
natural resultante de procesos tafondmicos
funcionales y/o evolutivos.

lugares donde se sobrepasan los limites de
tolerancia de los elementos tafonémicos origi-
nalmente producidos. La diversidad de interac-
ciones entre las entidades tafondmicas y su
ambiente externo posibilita que la alteracion
tafénica promueva cambio o constancia, segtin
cambie o no el ambiente y, en caso de cambiar,
segtn la naturaleza del cambio. Si las relacio-
nes entre las poblaciones tafénicas de un deter-
minado grupo tafondmico y su medio se man-
tienen estables, la alteracion es estabilizadora o
normalizadora, y como proceso concomitante
la fosilizacién es estabilizadora o normalizado-
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ra. Si una secuencia determinada de interac-
ciones entre las poblaciones tafénicas y el
medio ambiente cambia de forma constante en
una misma direccidn, tiene lugar la alteracion
direccional y, como proceso concomitante, la
fosilizacion direccional; esta tendencia evolu-
tiva continua puede ser el resultado de repetidas
interacciones retroactivas entre lo conservado y
lo alterado. Si se diversifica el ambiente que

S. R. FERNANDEZ-LOPEZ

3.3. Alteracion poblacional

Los tafones estdn compuestos por
poblaciones tafénicas locales capaces de
conservarse en ambientes particulares. Los
tafones especificos estdn compuestos por
poblaciones tafénicas locales que represen-
tan a la misma especie bioldgica, y cada una
de las cuales es capaz de conservarse en un

FACTORES DE ALTERACION POBLACIONAL

ESTRUCTURA

, Tamafio poblacional
COMPOSICION \ Densidad poblacional
elemental Diversidad poblacional
Distribucion geografica

Estructura temporal

ACTIVIDADES

Destruccion poblacional
Estabilizacion
Transformacion
Replicacion

AMBIENTE
EXTERNO

RESULTADOS:
1) Destruccion de poblaciones tafonicas.

2) Mantenimiento y transformacion de elementos tafondmicos, por efecto de grupo.
3) Formacion de nuevos elementos tafondmicos, incluso de nueva composicion y estructura, por

efecto de grupo.

Fig. 4.—La alteracion poblacional representa el efecto de grupo sobre la durabilidad y la redundancia de los elemen-
tos de un mismo tafén. La alteracién poblacional puede causar la destruccién o la modificacién local de elemen-

tos del mismo tafén.

—Populational alteration represents the group effect on durability and redundancy of taphonomic elements of
a same taphon. Populational alteration can cause destruction or local modification of taphonomic elements of the

same taphon.

era homogéneo, puede iniciarse la diversifica-
cién de las interacciones entre las poblaciones
tafdnicas y sus respectivos ambientes, comen-
zando los procesos de alteracion disruptiva y,
su concomitante, de fosilizacién disruptiva.
Cuando el origen de los tafones es por tafoni-
zacion multiple y alteraciéon disruptiva es
posible considerar los tafones como entidades
evolutivas con limites reales, no-convencio-
nales. En cambio, si los nuevos tafones surgen
por tafonizacién simple (modificacién gra-
dual por transformacién) y alteracién direc-
cional entonces la direccién de la alteracion
en las poblaciones tafénicas y la pauta de
variacion temporal durante el periodo de exis-
tencia del tafén reflejaran los cambios morfo-
16gicos intratafénicos en el curso de una ten-
dencia genealdgica. Noétese que en dicha
tendencia solo se pueden delimitar de manera
convencional, aunque no necesariamente
arbitraria, segmentos sucesivos.
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ambiente particular. Las poblaciones taféni-
cas pueden ser analizadas teniendo en cuenta
su composicién elemental (la composicién
de los elementos tafonémicos que componen
una poblacién tafénica) y sus propiedades
estructurales: tamarfo, densidad, diversidad,
distribucion geogréfica y estructura temporal
de la poblacién tafénica (Fig. 1). Tamafio
poblacional es el nimero total de elementos
tafonémicos que componen una poblacidon
tafénica. Densidad poblacional es el prome-
dio de elementos tafondmicos de un tafén
particular por unidad de superficie o de volu-
men en el drea ocupada por la poblacién
tafénica. Diversidad poblacional es la varie-
dad o desemejanza de tipos de estado de con-
servaciéon o tafomorfotipos (incluyendo tafo-
morfos sensu CRAMPTON, 2004) que componen
una poblacioén tafénica. La diversidad pobla-
cional puede ser estimada en funcién de la
riqueza poblacional (i.e., nimero de tipos de
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estado de conservacién o tafomorfotipos de
una poblacién tafénica) y/o la equitabilidad
poblacional (i.e., semejanza en la abundancia
relativa de los distintos tipos de estado de
conservacion o tafomorfotipos de una pobla-
cién tafdénica).

La alteracion de poblaciones tafénicas
puede deberse a la destruccion o la modifica-
cién de elementos tafondémicos (por causa-
ci6én ascendente) asi como a procesos de des-
truccién o modificacion poblacional (alteracion
poblacional). La alteracion poblacional
representa el efecto de grupo sobre la capaci-
dad o aptitud para conservarse (durabilidad y
redundancia) de los elementos de un mismo
tafén (Fig. 4). El grado de durabilidad y el
grado de redundancia de los representantes
de un tafén pueden estar condicionados por
factores poblacionales intrinsecos tales como
el tamafio, la densidad, la diversidad y la dis-
tribuciéon geografica poblacional. Por ejem-
plo, las interacciones entre elementos tafond-
micos han influido en las poblaciones
tafénicas, asi como en la composicién y la
estructura de las asociaciones tafdnicas.
Durante la alteracion tafondémica, la densi-
dad de una poblacién tafénica o la densidad
regional de una asociacion tafénica (prome-
dio de elementos tafonémicos por unidad de
superficie o de volumen en el drea ocupada
por la asociacién tafénica) puede ser un fac-
tor limitante de su distribucién geografica si
alcanza valores muy altos o muy bajos. Un
aumento en la concentracién de restos orga-
nicos puede reducir localmente la concentra-
cién de oxigeno disponible e inhibir los pro-
cesos de biodegradacion aerobia (ALLISON &
BRIGGS, 1991). Algunos casos de conserva-
cién diferencial que se observan en las fosas
comunes entre los elementos que ocupan una
posicién mds interna o menos periférica en el
grupo se deben a la mayor concentracién de
elementos tafonémicos, y algunos casos de
conservacién diferencial entre las fosas
comunes de mayor tamafio poblacional y de
mayor densidad poblacional son el resultado
de la alteracién poblacional. Por otra parte,
una mayor concentracion de restos esqueléti-
cos aumenta el grado de cohesion y la per-
meabilidad del sedimento, dificulta la activi-
dad de los macroorganismos bioturbadores, y
puede favorecer la mineralizacion diferencial
de los restos que constituyen una asociacion
(KIDWELL & JABLONSKI, 1983). En conse-
cuencia, algunas concreciones fosiliferas
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pueden ser el resultado de procesos de alte-
racion poblacional, por mineralizacién dife-
rencial de las poblaciones tafénicas de mayor
tamafio y densidad. Sin embargo, los proce-
sos de reagrupamiento que aumentan la con-
centracion de elementos tafondmicos condi-
cionados por la propia estructura de los
elementos agrupados (por ejemplo, la forma
discoidal) también pueden promover la des-
truccidén diferencial de los elementos de un
mismo tafén, al dificultar o impedir el relle-
no sedimentario de las cavidades internas o
la replicacién sedimentaria mediante moldes
externos de los elementos tafonémicos.

La alteracién tafondmica por durabili-
dad diferencial, por redundancia diferencial
o por destruccién selectiva de elementos
tafonémicos en relacién con algin caricter
estructural de la poblacién representa una
alteracién poblacional genuina. La modifica-
cion o la destruccion de poblaciones tafénicas
condicionada por caracteres poblacionales,
como la densidad poblacional o la distribu-
cién geografica poblacional, no puede ser
adscrita a la alteracién elemental, porque los
elementos tafonémicos no tienen densidad
de poblacién, ni la distribucién geografica de
una poblacion tafénica tiene por qué correla-
cionarse con el tamafio de los elementos que
la componen. No obstante, la destruccién de
poblaciones tafénicas puede explicarse en
muchos casos como consecuencia de la mera
destruccién de elementos tafondémicos, y
puede reducirse causalmente al nivel ele-
mental. En general, cualquier caricter tafo-
némico de una poblacién tafénica que le
confiera una capacidad o aptitud irreducible
a propiedades elementales al interactuar con
el ambiente externo posibilita un proceso de
seleccion poblacional, sea 0 no emergente el
carécter en cuestion.

Los dos modos principales de alteracién
poblacional observables en el registro f6sil
se deben a diferencias en durabilidad y
redundancia. La alteracién poblacional favo-
recerd a las poblaciones tafénicas y a los
tafones que a) generen elementos tafonémi-
cos estabilizados o transformados en condi-
ciones locales cambiantes, que mantengan su
composicién y estructura (sesgo de persis-
tencia por durabilidad diferencial) y/o b) pro-
duzcan mdés elementos tafonémicos replica-
dos, de la misma o de distinta composicion y
estructura (sesgo de multiplicacién por
redundancia diferencial). En general, cuanto
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mas diferente sea la arquitectura de los ele-
mentos estabilizados, transformados o repli-
cados de una poblacién, cuanto mayor sea su
variabilidad, mayor serd el nimero de
ambientes en los que podran conservarse. La
importancia de la alteracién poblacional se
debe a que puede promover tendencias intra-
tafénica, asi como canalizar la diversidad y
la conservacién diferencial de poblaciones
del mismo o de distinto tafén. La conserva-
cion selectiva por alteracion poblacional ha
influido en la formacién de una gran varie-
dad de asociaciones tafénicas que pueden ser
agrupadas en dos categorias, seglin predomi-
nen los efectos de los procesos de estabiliza-
cién o los de replicacién miiltiple. Estas dos
categorias de asociaciones tafénicas corres-
ponden respectivamente a los llamados yaci-
mientos de conservacién y yacimientos de
concentracién (cf. SEILACHER et al., 1985;
SEILACHER, 1992).

3.4. Alteracion tafonica

Los tafones pueden ser analizados
teniendo en cuenta su composicién poblacio-
nal (la composicién de las poblaciones tafé-
nicas que componen el tafén) o su composi-
cién elemental (la composicién de los
elementos tafondémicos que componen el
tafén) y sus propiedades estructurales: tama-
flo, densidad, diversidad, distribucién geo-
grafica y estructura temporal del tafén.
Tamafio tafénico es el nimero total de ele-
mentos tafondmicos que componen un tafén.
Densidad tafénica es el promedio de elemen-
tos tafondmicos de un tafén particular por
unidad de superficie o de volumen en el drea
ocupada por ellos. Diversidad tafénica es la
variedad o desemejanza de tipos de estado de
conservacién, tafomorfotipos o subtafones
de un tafén. La diversidad tafénica puede ser
estimada en funcién de la riqueza tafénica
y/o la equitabilidad tafénica. La riqueza tafé-
nica es el nimero de tipos de estado de con-
servacion, tafomorfotipos o subtafones de un
tafén. La equitabilidad tafénica es la seme-
janza en la abundancia relativa de los distin-
tos tipos de estado de conservacidn, tafomor-
fotipos o subtafones de un tafén.

La alteracién de tafones puede deberse a
la destruccién o la modificacion de elementos
tafonémicos (por causaciéon ascendente), asi
como a procesos de destruccién o modifica-
cion tafénica (alteracion tafénica). Altera-
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cion tafénica significa conservacion selecti-
va de entidades o unidades evolutivas (pobla-
ciones tafénicas, tafones y tafoclados) debido
a caracteres supraelementales actuales que les
confieren distinta capacidad (retencién tafo-
nica diferencial, tafonizacién diferencial y
conservabilidad) para interactuar con los res-
pectivos ambientes externos (Fig. 5).

La destruccion tafénica, la desaparicién
de un tafén sin producir tafones nuevos,
implica la desaparicién de todos los elemen-
tos tafondmicos, componentes anatémicos o
partes con una determinada arquitectura que
representan una o mas especies y, en su caso,
los correspondientes taxones supraespecifi-
cos. La destruccion de tafones puede ser el
resultado de la destruccion de los elementos
tafonémicos de las poblaciones tafénicas que
constituyen dichos tafones. Sin embargo, la
destruccidn selectiva de tafones o la tasa y el
grado de destruccién de un tafén no son
reducibles a caracteres elementales si depen-
den de caracteres supraelementales (el tama-
o, la densidad, la diversidad y la distribu-
cién espacial poblacional o tafénica, por
ejemplo).

La tafonizacién tafogénica y la reten-
cién tafénica requieren de la modificacién de
elementos tafondmicos. Sin embargo, los
valores relativos de estas propiedades (la
tafonizacion tafogénica diferencial entre
tafones o tafonizacidn selectiva, la tasa de
tafonizacion o el grado de tafonizacién de un
tafon, asi como la retencion tafonica diferen-
cial, la tasa de retencion tafénica o el grado
de retencion tafénica) no suelen ser reduci-
bles a caracteres elementales porque depen-
den de caracteres estructurales supraelemen-
tales (el tamafo, la densidad, la diversidad y
la distribucion geografica poblacional o tafé-
nica, por ejemplo).

En consecuencia, la destruccion tafdni-
ca y la modificacidn selectiva a nivel tafoni-
co, asi como la conservabilidad, deben ser
analizadas como rasgos dependientes de
caracteres supraelementales, no reducibles a
caracteres elementales. El cambio durante la
fosilizacién por retencién tafénica, tafoniza-
cién o destruccion tafénica relacionada con
alglin rasgo estructural supraelemental repre-
senta una alteracion tafénica genuina. La alte-
racién de tafones debida a rasgos supraele-
mentales, como la distribucién geografica de
un tafén o la densidad poblacional, debe ser
distinguida de, y no puede ser atribuida a, la
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alteracion elemental. En el caso de los ammo-
nites, la conservacion selectiva de las macro-
y microconchas de ammonites de una deter-
minada especie o género correlacionada con

FACTORES DE ALTERACION TAFONICA
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nes (conservabilidad, retencién diferencial y
tafonizacion diferencial). La alteracién ele-
mental y la alteracién tafénica deben ser tra-
tadas como procesos distintos, que pueden

ESTRUCTURA

Tamafio tafénico
Densidad tafénica
Diversidad tafénica
Distribucién geografica
Estructura temporal

COMPOSICION
poblacional
o elemental

Retencion tafénica
Tafonizacion

ACTIVIDADES

Destruccion tafénica

AMBIENTE
EXTERNO

RESULTADOS:

1) Destruccion de tafones (elementos anatomicos sin registro f0sil).
2) Retencion de tafones (elementos anatdmicos estabilizados y transformados).
3) Formacion de nuevos tafones (elementos anatomicos replicados).

Fig. 5.-La alteracion tafénica actia sobre los tafones y puede causar su destruccion o su modificacién microevolu-
tiva. Las propiedades actuales de los tafones (composicion, estructura, funcién y evolucién) y los sucesivos
ambientes externos determinan su conservabilidad. La alteracién tafénica puede destruir algunos elementos ana-
tomicos de un determinado grupo taxondmico (especie o género, por ejemplo), al mismo tiempo que retiene o
replica otros elementos anatémicos del mismo grupo taxonémico. La alteracién tafénica puede estabilizar y trans-
formar los elementos de algunos tafones, asi como generar tafones nuevos, de distinta composicion y estructura,

y de mayor conservabilidad.

—Taphonic alteration acts on taphons and can cause their destruction or their microevolutionary modification.
Actual properties of taphons (composition, structure, function and evolution) and successive external environments
determine their preservation potential. Taphonic alteration can destroy some anatomical elements of a certain taxo-
nomic group (species or genre, for example), at the same time that retains or replicates other anatomical elements
of the same taxonomic group. Taphonic alteration can stabilize and transform elements of some taphons, as well as
it can generate new taphons, of different composition and structure, and of higher preservation potential.

diferencias estructurales a nivel tafénico,
como la distinta distribucién geogréfica de
cada tafén, implica procesos de alteracion
tafénica. La alteraciéon tafénica implica la
correlacion entre un cardcter supraelemental,
sea o0 no emergente, y la capacidad para con-
servarse o la aptitud a nivel tafénico.

Los condicionantes debidos a la arqui-
tectura de los elementos tafondmicos influ-
yen en la alteracién de los tafones y en los
procesos de fosilizacién. Sin embargo, los
caracteres que incrementan la durabilidad
y/o la redundancia de los elementos tafono-
micos no necesariamente aumentan la con-
servabilidad, causan retencién tafénica y/o
tafonizacion o impiden la destruccién de los
tafones y los tafoclados. Para interpretar los
procesos de fosilizacion y las tendencias tafo-
némicas hay que tener en cuenta no solo las
distintas capacidades de los elementos tafo-
némicos (durabilidad y redundancia) sino
también las distintas capacidades de los tafo-

actuar en direcciones opuestas. La alteracion
elemental puede actuar en contra de los tafo-
nes, al deteriorar la arquitectura de los ele-
mentos tafondmicos y disminuir la longevi-
dad de los tafones. En otros casos, sin
embargo, la alteracion elemental contribuye a
incrementar la longevidad de los tafones (al
mejorar la arquitectura de los elementos, por
ejemplo) o no les afecta. En consecuencia, la
alteracion elemental puede afectar o no a los
tafones.

El concepto de alteraciéon tafondmica
que se propone en el presente trabajo supone
que cada nuevo tafén especifico se produce y
mantiene por tener alguna ventaja sobre los
restantes, de lo que se sigue la destruccién
consiguiente de las formas menos favoreci-
das. Sin embargo, la alteracién tafonémica no
garantiza el poder de conservacién en cual-
quier circunstancia, y si el ambiente externo
experimenta cambios lo bastante rdpidos y
profundos, estas alteraciones pueden exceder
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la capacidad de conservacion, y el resultado
esperable es la destruccién de los tafones. Si
se define la valencia tafénica como el resul-
tado de la capacidad de cualquier tafén para
conservarse en diferentes ambientes, o el
resultado de las actividades realizadas,
entonces la valencia tafénica es la expresion
de la conservabilidad que han tenido las dis-
tintas poblaciones de un mismo tafén cuando
han estado sometidas a diferentes condicio-
nes ambientales. Un tafén de valencia taféni-
ca débil serd aquel que solo ha podido afron-
tar pequefias variaciones de los factores
limitantes, y se podrd llamar estenoico. Por
las mismas razones, los tafones que han sido
capaces de conservarse en ambientes muy
variables o diferentes se llamardn eurioicos.
Los tafones de alta valencia tafénica podran
presentar una amplia distribucién geografica,
y ser euricoros, en tanto que los estenoicos
probablemente ocupardn 4reas geograficas
restringidas y serdn estenocoros. La valencia
tafénica permite caracterizar a los tafones,
pero el concepto de valencia tafénica no
sirve para explicar la distribucién geografica
de los elementos tafonémicos o del tafén.
Los conceptos de eficacia tafondmica y de
valencia tafénica sirven para plantear proble-
mas referentes a los factores que permiten a
un tafén conservarse en un drea o regién con-
creta, son conceptos que sirven para describir
y para tratar problemas de conservabilidad.
Los dos modos principales de alteracién
tafénica observables en el registro fosil se
deben a la conservacién diferencial por
retencién tafénica y por tafonizacién. Los
caracteres secundarios aparecidos por altera-
cién tafénica y los resultados debidos a pro-
cesos de retencion tafénica por estabilizacion
maxima o transformacién minima represen-
tan los cambios supraelementales de menor
magnitud, en tanto que los resultados surgi-
dos durante la tafonizacién por transforma-
cién maxima o replicacién simple correspon-
den a las modificaciones tafénicas de mayor
magnitud. La magnitud de los cambios en la
arquitectura de los elementos tafondémicos
durante la fosilizacién se correlaciona con la
magnitud de los procesos de tafonizacién. La
alteracion tafénica favorecera a las poblacio-
nes tafénicas, a los tafones o a los tafoclados
que produzcan mdés tafones elementales
(sesgo de multiplicaciéon por tafonizacion
diferencial) y/o generen tipos conservables
en condiciones locales cambiantes (sesgo de
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persistencia por retencion diferencial de tafo-
nes y subtafones). En general, cuanto mads
diferente pueda hacerse la variabilidad de las
poblaciones tafénicas de un tafén, o la varia-
bilidad de los tafones de un tafoclado, mayor
serd el nimero de ambientes en los que podra
conservarse el grupo tafondmico. La impor-
tancia de la alteracion tafénica reside en su
poder para promover tendencias intertafoni-
cas, asi como para canalizar la diversidad y
la conservacién diferencial entre tafones del
mismo o de distinto tafoclado.

Desde el punto de vista sistemista y evo-
lucionista, también es posible discernir entre
los factores tafondmicos alterativos o funcio-
nales y los factores tafonémicos evolutivos,
teniendo en cuenta sus efectos sobre las enti-
dades tafonémicas. Los factores alterativos o
funcionales influyen en las propiedades fun-
cionales de los elementos tafonémicos, que
incluso pueden llegar a desaparecer, asi como
en la distribucién geografica de los tafones;
en tanto que los factores evolutivos promue-
ven la aparicién de modificaciones evoluti-
vas, de modificaciones que favorecen la dura-
bilidad y/o la redundancia de los elementos
tafonémicos ante los cambios ambientales.
La variabilidad de las entidades tafonémicas
cambia debido a la introduccién de noveda-
des y/o por alteraciéon tafondémica de las
variantes existentes. Las modificaciones tafo-
ndémicas funcionales tienen lugar por estabili-
zacidn, transformacidn y/o replicacién de ele-
mentos tafonémicos, asi como por desarrollo,
agregacion o disgregacion de entidades tafo-
némicas. Las modificaciones tafondémicas
evolutivas tienen lugar por retencion tafénica
y/o tafonizacion tafogénica de grupos tafono-
micos. Las novedades surgidas en la evolu-
cién orgénica corresponden a mutaciones y
adaptaciones, en tanto que las novedades apa-
recidas durante la fosilizacién provienen de la
produccién tafogénica y la alteracion tafond-
mica. Las propiedades funcionales de las enti-
dades tafondmicas dependen, o son un efecto
de, las propiedades estructurales. Y el papel
tafonémico desempefiado por cada entidad
tafonémica es el resultado de las interaccio-
nes que haya mantenido con el ambiente
externo. Pero lo que determina el comporta-
miento de cada entidad tafondémica es un
complejo de condiciones actuales resultantes
de las modificaciones tafonémicas previa-
mente ocurridas. Por tanto, en los analisis e
interpretaciones tafondmicas deberfa distin-
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guirse entre los cambios de composicién y
estructura, los cambios de comportamiento o
funcién, y las modificaciones evolutivas.
Entre las modificacion tafonémicas evoluti-
vas, a su vez, cabe la posibilidad de discernir
entre procesos tafondmicos microevolutivos
y procesos tafonémicos macroevolutivos.

3.5. Alteracion tafocladal

Un tafoclado es un conjunto de tafones
de origen (para)taxonémico comun (Fig. 6).
Los tafoclados pueden presentar partes gené-
ticamente diferenciadas, llamadas subtafo-
clados, y constituir grupos tafocladales. Un
subtafoclado es un tafén biogénicamente
producido y, en su caso, los ulteriores tafones
filéticamente derivados. Los subtafoclados
pueden representar tipos de componentes
anatémicos o partes de los organismos del
pasado. A su vez, un grupo tafocladal es un
conjunto de tafoclados de origen (para)taxo-
némico comun. Los tafones, los tafoclados y
los grupos tafocladales pueden ser de catego-
ria especifica o supraespecifica, en funcién
del nivel (para)taxonémico de referencia.
Cada unidad de este tipo (excepto la menor)
contiene unidades subordinadas y (excepto la
mayor) estd contenida en una unidad superior.
Un tafoclado especifico comprende un con-
junto de tafones que representan a la misma
especie, en tanto que un grupo tafocladal
especifico comprende un conjunto de tafocla-
dos especificos del mismo género. Por ejem-
plo, los distintos tafones de la especie de
ammonites Trimarginia iberica constituyen
un tafoclado especifico, en tanto que los dis-
tintos tafoclados de las especies del género
Trimarginia constituyen un grupo tafocladal
especifico. Los tafoclados pueden ser analiza-
dos teniendo en cuenta su composicion taféni-
ca y sus propiedades estructurales: tamafio,
densidad, diversidad, distribucién geografica
y estructura temporal del tafoclado. La com-
posicién de un tafoclado, su composicién
tafénica, puede ser expresada por la composi-
cion de los tafones que componen el tafocla-
do. Tamano tafocladal es el nimero de ele-
mentos tafondmicos que componen un
tafoclado. Densidad tafocladal es el promedio
de elementos tafondmicos de un tafoclado
por unidad de superficie o de volumen en el
drea ocupada por ellos. Diversidad tafocladal
es la variedad o desemejanza de tafones que
componen un tafoclado. La diversidad tafo-
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Partes blandas
Moldes externos de partes blandas
Pseudomorfosis de partes blandas
Periostracos organicos
Moldes externos de periostracos
Periostracos mineralizados
Tubos sifonales organicos
Moldes externos de tubos sifonales
.: Tubos sifonales piritosos
Tubos sifonales piritosos, reelaborados
Tubos sifonales fosfaticos
Tubos sifonales fosfaticos, reelaborados
Conchas aragoniticas
Improntas sedimentarias (e.g., roll marks) de conchas
Moldes externos de conchas
Conchas calciticas
Conchas calciticas, reelaboradas
Moldes internos carbonaticos de conchas
Moldes int. carbonaticos, reelaborados, de conchas
Moldes internos piritosos de conchas
Moldes internos piritosos, reelaborados, de conchas
Moldes internos fosfaticos de conchas
Moldes internos fosfaticos, reelaborados, de conchas
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.: Moldes internos glauconiticos de conchas
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[

Moldes int. glauconiticos, reelaborados, de conchas
Moldes internos siliceos de conchas

Conchas siliciclasticas

Apticus calciticos

Apticus calciticos, reelaborados

Moldes externos de apticus

Fig. 6.-Esquema del tafoclado del orden Ammonitida
(Triasico-Cretacico). En la actualidad se conocen
mds de 30 tafones de ammonites, desde pseudomor-
fosis de partes blandas o periostracos organicos mas
o menos carbonificados hasta moldes externos de
apticus. Los tafones representados en la figura
corresponden a 5 subtafoclados (i.e., partes blandas,
periostracos, tubos sifonales, conchas y apticus).
Estos subtafoclados y los tafones representados en la
figura constituyen un grupo parafilético, porque no
estdn incluidos algunos subtafoclados y tafones que
corresponden por ejemplo a los anapticus, el conte-
nido estomacal o los coprolitos de ammonites obser-
vados en el registro fosil.

—Schema of the taphoclade of the order
Ammonitida (Triassic-Cretaceous). At the present
time, more than 30 ammonite taphons are known,
from pseudomorphs of soft parts or organic perios-
traca more or less carbonized until external moulds
of aptychi. Taphons represented in this figure cor-
respond to 5 subtaphoclades (i.e., soft-parts,
periostraca, siphuncular tubes, shells and aptychi).
These subtaphoclades and taphons represented in
the figure constitute a paraphyletic group, because
some subtaphoclades and taphons that correspond
for example to anaptychi, stomach contents or
ammonite coprolites observed in the fossil record
are not included.

Bol. R. Soc. Esp. Hist. Nat. (Sec. Geol.), 100 (1-4), 2005.



166

cladal puede ser estimada en funcién de la
riqueza tafocladal (i.e., nimero de tafones
que componen el tafoclado) y/o la equitabi-
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raciéon tafondmica por retencién tafénica,
tafonizacion o destruccion tafénica relacio-
nada con alguin caricter estructural de un

ESTRUCTURA
A Tamario tafocladal
COMPOSICION | Densidad tafocladal
tafonica  /Diversidad tafocladal
Distribucion geografica
Estructura temporal

ACTIVIDADES

Destruccion tafocladal
Fosilizacion normalizadora
Fosilizacion direccional
Fosilizacion disruptiva

AMBIENTE
EXTERNO

RESULTADOS

1) Destruccion de tafoclados (taxones sin registro fosil).
2) Mantenimiento de tafoclados (taxones con “fdsiles inalterados”).
3) Modificacion y diversificacion de tafoclados (taxones con “fdsiles variados”).

Fig. 7.-La alteracion tafocladal afecta directamente a los tafoclados, causa modificaciones tafonémicas macroevo-
lutivas, y puede modificar o llegar a destruir todos los elementos tafondmicos de una especie o de un taxén supra-
especifico. La composicién y la estructura de los tafoclados condicionan la conservabilidad de los tafones y pueden
canalizar tendencias tafondmicas estabilizadoras, direccionales o disruptivas, dando lugar a “fésiles inalterados” y

a “fosiles alterados o variados”.

—Taphocladal alteration directly affects to taphoclades, causes macroevolutionary taphonomic modifications,
and can modify or destroy all the taphonomic elements of a species or of a supraspecific taxon. The composition
and structure of taphoclades impose conditions on the preservation potential of taphons and can channel stabiliz-
ing, directional or disruptive taphonomic trends, giving rise to “unaltered fossils” and “altered or varied fossils”.

lidad tafocladal (i.e., semejanza en la abun-
dancia relativa de los tafones que compo-
nen el tafoclado). Al describir e interpretar
algunos tafoclados también puede ser util el
concepto de diversidad subtafocladal, en-
tendido como la variedad o desemejan-
za de subtafoclados que componen un tafo-
clado.

Cualquier tafoclado tiene una composi-
cién tafdnica, al estar constituido por tafo-
nes, y unos caracteres estructurales que pue-
den influir en la capacidad de conservacion
de los tafones que lo componen o en la apti-
tud a nivel tafénico (retencién tafénica dife-
rencial y/o tafonizacién diferencial). La alte-
racion tafocladal implica la destruccién o la
modificacion de tafoclados, debido a su inte-
raccién con el ambiente externo (Fig. 7).

Destruccion tafocladal es la desapari-
cién de uno o mads tafoclados sin producir
tafones nuevos. La destruccion tafocladal
implica la desaparicion de todos los elemen-
tos tafondmicos y tafones que representan
una o mds especies y, en su caso, los corres-
pondientes taxones supraespecificos. La alte-
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tafoclado representa un proceso de altera-
cion tafocladal. Ejemplos de alteracion
tafocladal son los casos de conservacién
selectiva correlacionada con el drea de dis-
tribucion del tafoclado o del grupo tafocla-
dal, y no con las distribuciones particulares
de los tafones elementales que lo compo-
nen. Por ejemplo, la conservacion selectiva
de los tafoclados de cada especie o género
de ammonites estd condicionada por el drea
de distribucion del correspondiente tafocla-
do, no por la distribucién geograifica parti-
cular de alguno de los tafones que lo com-
ponen. La alteracion tafocladal favorecera a
los tafones y a los tafoclados que produzcan
mads tafones elementales (sesgo de multipli-
caciéon por tafonizacién diferencial) y/o
generen tipos conservables en condiciones
locales cambiantes (sesgo de persistencia
por retencién diferencial de tafones y subta-
foclados). La alteracién tafocladal puede
promover tendencias intracladales, asi
como canalizar la diversidad y la conserva-
cién diferencial entre tafoclados del mismo
o de distinto grupo tafocladal.
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Desde el punto de vista tedrico y meto-
dolégico es ttil distinguir entre la alteracion
de elementos tafonémicos del mismo o de
distinto tafén, y la alteracién de tafones del
mismo o de distinto tafoclado. La alteracién
de elementos tafonémicos del mismo o de
distinto tafén estd condicionada por los res-
pectivos valores de destruccion elemental,
durabilidad y redundancia. La alteracién de
tafones del mismo o de distinto tafoclado esta
condicionada por los respectivos valores de
destruccién tafénica, retencién tafénica y
tafonizacion. La alteracion tafénica y los cam-
bios tafondémicos microevolutivos son
impulsados por la durabilidad y la redundan-
cia diferencial (el éxito diferencial) de los
elementos tafonémicos. Por otra parte, la
alteracion tafocladal y los cambios tafondmi-
cos macroevolutivos son impulsados por la
retencién tafénica y la tafonizacién diferen-
cial (el éxito diferencial) de los tafones. Los
procesos tafocladales, macroevolutivos, pue-
den ser consecuencia de tasas diferenciales
de retencion tafénica, tafonizacién y destruc-
cion tafénica, y no de los cambios intrataf6-
nicos (estabilizacion, transformacién, repli-
cacién o destruccion de elementos). En
consecuencia, los procesos y los cambios
tafonémicos macroevolutivos o tafocladales
y los microevolutivos o tafénicos pueden
tener sentidos opuestos. Durante la altera-
cién tafonémica, puede haber tendencias que
perjudican a los tafoclados aunque benefi-
cian a algunos tafones. Por ejemplo, los
ambientes marinos de alta tasa de sedimenta-
cidén favorecieron el enterramiento rapido de
los restos de ammonites, disminuyeron los
efectos de la alteracién bioestratindémica, y
promovieron la conservacién de partes blan-
das, periostracos y tubos sifonales organicos,
asi como el mantenimiento de los elementos
mandibulares en su posicién original y la
integridad de las conchas aragoniticas duran-
te la fase bioestratindmica y al inicio de la
fase fosildiagenética; por tanto, fueron
ambientes favorables para la conservacién de
diferentes tafones de ammonites. Sin embar-
go, estos ambientes sedimentarios dificulta-
ron la formacién de moldes internos sedi-
mentarios de las conchas y, después de la
disolucién de las conchas aragoniticas, se
redujo la longevidad geoldgica y la conser-
vabilidad de los correspondientes tafoclados
en las primeras fases fosildiagenéticas. En
consecuencia, los ambientes marinos de alta
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tasa de sedimentacién fueron desfavorables
para la conservacién de los tafoclados de
ammonites. Andlogamente, puede haber ten-
dencias que favorecen a los tafoclados aunque
perjudican a algunos tafones. Por ejemplo, los
factores que disminuyen la durabilidad y la
conservabilidad de las conchas de ammoni-
tes en los ambientes marinos de baja tasa de
sedimentacién pueden favorecer su redun-
dancia y causar tafonizacién (e.g., la apari-
cién de moldes internos concrecionales),
aumentando la conservabilidad e impidiendo
la destruccién de los tafoclados. En general,
los caracteres que disminuyen la durabilidad
y/o la redundancia de los elementos tafoné-
micos pueden causar retencion tafénica y/o
tafonizacion, aumentar la conservabilidad e
impedir la destruccién de los tafones o de los
tafoclados.

El concepto de tendencia tafondémica
evolutiva puede ser utilizado en un sentido
amplio para denotar cualquier cambio supra-
elemental en una direccion particular durante
la fosilizacién. Es importante distinguir entre
las tendencias (intra- o inter-)tafénicas y las
tendencias (intra- o inter-)tafocladales. Las
tendencias tafonémicas poblacionales o intra-
tafénicas se deben a cambios en poblaciones
tafénicas de un mismo tafén o linaje tafono-
mico. Las tendencias intertafénicas se deben
a cambios en tafones de un mismo subtafo-
clado o grupo filético tafonémico. Las ten-
dencias intratafénicas y las tendencias inter-
tafénicas pueden ser el resultado de procesos
de destruccién elemental y/o replicacion dife-
rencial, y representan procesos tafonémicos
microevolutivos. Por otra parte, las tenden-
cias tafocladales se deben a cambios en sub-
tafoclados del mismo tafoclado (tendencias
intratafocladales) o a cambios en tafoclados
del mismo grupo tafocladal (tendencias inter-
tafocladales). Las tendencias tafocladales
pueden ser el resultado de sesgos de tafoni-
zacion y/o destruccion tafénica, y represen-
tan procesos tafondmicos macroevolutivos.
Los sesgos de tafonizacion o la tafonizacién
direccional pueden generar tendencias de dos
maneras distintas, segin que los tafones con
una determinada arquitectura (i.e., los subta-
foclados o los tafoclados) se multipliquen
con més frecuencia y lleguen a ser mds
comunes o que se multipliquen en una direc-
cioén preferente. Las tendencias tafocladales
debidas a sesgos de destruccion tafénica ocu-
rren cuando los tafones o los linajes de una
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arquitectura particular (i.e., los subtafoclados
o los tafoclados) desaparecen mds rapida-
mente y pasan a ser mas escasos.

Las tendencias de los procesos de fosili-
zacion a nivel tafocladal pueden deberse a
procesos de tafonizacién y/o destruccién
tafénica diferencial, y no ser el resultado de
la simple transformacion de los elementos
tafonémicos. Si los tafones son los compo-
nentes de las tendencias evolutivas tafocla-
dales, entonces el papel de los tafones en
dichas tendencias serd comparable al de los
elementos tafonémicos como unidades de
cambio dentro de una poblacién tafénica o un
tafén sometido a alteracion. Si los tafones
actian como entidades o unidades, entonces
las tendencias evolutivas tafocladales y las
trayectorias generales de los procesos de fosi-
lizacién pueden deberse a procesos de altera-
cioén de orden superior, a procesos macroevo-
lutivos, por tafonizacién y/o destrucciéon
tafénica diferencial, y no ser una consecuen-
cia de las modificaciones intratafénicas o de
la alteracion elemental (estabilizacidn, trans-
formacion, replicacién o destruccién de ele-
mentos).

Los distintos valores de diversidad tafo-
cladal pueden servir como un indicador rela-
tivo del éxito macroevolutivo de cada tafo-
clado de un mismo grupo tafocladal, en tanto
que el nimero de tafones de cada subtafocla-
do pueden servir como un indicador relativo
del éxito macroevolutivo de cada subtafocla-
do de un mismo tafoclado. La capacidad que
han tenido los tafoclados para perpetuar sus
caracteres, por retencion tafénica y/o tafoni-
zacidn, asi como los efectos o los resultados
que han logrado por la conservabilidad de sus
tafones estdn representados por su eficacia.
Se llama eficacia tafocladal al uso realizado
por los tafoclados, a la utilizaciéon que han
hecho, de su retencién tafénica y/o su tafoni-
zacion. Se puede hablar de la eficacia tafocla-
dal de los representantes de un determinado
grupo taxonémico, de la eficacia que han
tenido sus correspondientes tafones por reten-
cion tafénica y/o tafonizacidn, aunque cabe
esperar que los subtafoclados sean diferen-
cialmente exitosos debido a sus diferencias
estructurales y de comportamiento. La eficacia
tafocladal puede ser estimada teniendo en
cuenta la supervivencia tafénica (es decir, la
proporcion de tafones de un tafoclado que per-
sisten tras un cambio ambiental respecto al
nimero de tafones antes del cambio) y la super-
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vivencia subtafocladal (es decir, la proporcion
de subtafoclados de un tafoclado que persisten
tras un cambio ambiental respecto al nimero
de subtafoclados antes del cambio). Los con-
ceptos de eficacia tafocladal, supervivencia
tafénica y supervivencia subtafocladal pueden
ser Utiles para describir e interpretar la conser-
vabilidad de los tafoclados.

La durabilidad diferencial de los ele-
mentos tafonémicos puede ser estimada por
métodos experimentales o por observacién
en ambientes actuales. Sin embargo, la con-
servabilidad de los tafones o de los tafocla-
dos, al igual que la adaptabilidad de las espe-
cies bioldgicas, no puede ser estimada por
métodos experimentales o por observacion en
ambientes actuales. La conservabilidad de los
tafones y de los tafoclados tampoco puede ser
estimada tautolégicamente por la conserva-
cién diferencial registrada, lograda u observa-
da en el registro f6sil. El estudio de la evolu-
cion tafondmica es necesariamente historico,
y las ideas sobre lo que ha ocurrido, y cémo,
solo puede ser inferido a partir de la eviden-
cia disponible (cf. SKELTON, 1993: 511). La
conservabilidad de los tafones y de los tafo-
clados solo puede ser estimada y contrastada
de manera retrospectiva teniendo en cuenta
las propiedades actuales de las sucesivas
poblaciones tafénicas y los sucesivos tafones
de cada tafoclado. Este procedimiento per-
mite explicar como los representantes de
algunos tafoclados (por ejemplo, los fésiles
de ammonites) han podido llegar a conser-
varse y ser abundantes incluso en ambientes
supramareales y en facies continentales
(como moldes internos reelaborados) fuera
de los limites de tolerancia de los elementos
tafonémicos originalmente producidos (las
conchas aragoniticas).

Desde un planteamiento determinista, las
tendencias macroevolutivas de los procesos
de fosilizacién pueden ser debidas, y ser atri-
buidas después de ser contrastadas, a causas
particulares tales como los cambios ambienta-
les, las interacciones entre tafones o la apari-
ci6én de novedades tafonémicas evolutivas que
aumentan la conservabilidad de los tafones y
los tafoclados modificados. Desde un plantea-
miento probabilistico o probabilitario, sin
embargo, conviene tener en cuenta que las
tendencias macroevolutivas de los procesos
de fosilizacion pueden haberse logrado al
azar. En cualquier caso, los diferentes modos
de cambio, las distintas tendencias tafoclada-
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les y las trayectorias de los procesos de fosili-
zacion, como resultado de la alteracion tafo-
cladal, pueden ser agrupados en tres categori-
as: fosilizacion estabilizadora, fosilizacidon
direccional y fosilizacién disruptiva.

La fosilizacién estabilizadora de un
tafon o de un tafoclado, asi como la retencion
tafdnica, no significa invarianza temporal de
las propiedades actuales. La composicién y
la estructura de un tafén o de un tafoclado
pueden permanecer con valores relativamen-
te semejantes o préximos durante la fosiliza-
cion. Los tafoclados estables, o los casos de
fosilizacién estabilizadora, corresponden a
los llamados “fésiles inalterados”, que se han
mantenido casi sin cambios aparentes o
muestran cambios minimos en sus propieda-
des. Sin embargo, si estdn conservados,
incluso los tafoclados estables presentan pro-
piedades modificadas. Los elementos tafono-
micos sin cambios aparentes, como algunos
restos cuaternarios congelados, o algunos
restos cenozoicos incluidos en asfalto o en
depésitos de turberas, asi como los restos
momificados recientes deberian ser entendi-
dos como representantes de grupos tafoné-
micos con grados de tafonizacién minimos,
mds que como elementos tafondmicos sin
modificaciones. Los “fésiles inalterados”
suelen ser mds escasos entre los tafones mas
antiguos, y por lo general se trata de tafones
o tafoclados que muestran cambios relativa-
mente menores en los caracteres primarios,
que presentan la mdaxima proporcién de
caracteres tafondmicos en estado primitivo y
la minima en estado derivado. Los tafones o
los tafoclados estables, o los “fosiles inalte-
rados”, son grupos tafonémicos que se han
mantenido con una diversidad poblacional,
tafénica o tafocladal persistentemente baja.
La longevidad de los tafones no ha influido
en este resultado, porque la condicién nece-
saria y suficiente es que el nimero de tafones
se mantenga bajo, sin tafonizaciones. Tales
grupos tafonémicos no pueden ser comunes,
porque una diversidad baja incrementa las
probabilidades de destruccién del tafoclado.
En cambio, los “fésiles alterados o variados”
corresponden a tafones o tafoclados que han
alcanzado, por tafonizacién, valores de
diversidad tafénica y tafocladal mds altos
que los “fésiles inalterados”. Los casos de
fosilizacidn direccional comprenden los fési-
les alterados preferentemente en algin senti-
do, que representan tafones y tafoclados de
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una determinada composicién y estructura.
La fosilizacién disruptiva comprende los
fosiles alterados en varios sentidos simultdne-
amente, dando lugar a tafones y tafoclados de
distinta composicién y estructura. Tales gru-
pos tafondémicos son comunes, porque una
diversidad tafocladal alta junto a los procesos
de dispersion tafonémica disminuye las pro-
babilidades de destruccion del tafoclado.

4. POTENCIAL DE FOSILIZACION

Por tltimo, conviene destacar que las
diferentes propiedades, actividades y capaci-
dades de las entidades tafonémicas no debe-
rian ser confundidas con otras propiedades
de los sistemas tafondmicos, de los ambien-
tes externos de alteracion tafondmica o de
los ambientes sedimentarios donde tienen
lugar los procesos de fosilizacién considera-
dos, ni con las propiedades de las entidades
(paleo)bioldgicas. En particular, la conserva-
bilidad o el potencial de conservacién de las
poblaciones tafénicas, de los tafones o de los
tafoclados debe ser distinguida del potencial
de fosilizacion de las entidades paleobioldgi-
cas, de los distintos ambientes externos o de
los diferentes ambientes sedimentarios
(ScHoPF, 1978; PLOTNICK et al., 1988; MAC-
KENSEN et al., 1990; PALMOVIST. 1991;
HAYES et al.. 1993; FERNANDEZ-LOPEZ, 1995,
2000; KowALEWSKI & FLESSA, 1996; BROM-
HAM et al.. 1998; ORR et al_, 1998; GOLDS-
TEIN & WATKINS. 1999; HESSE et al.. 1999;
ALBA et al., 2001; Br.akgr, 2000; CONWAY
MOoRRis, 2000; NOWAK et al., 2000; ScouT et
al., 2000; MoriaGlI et al., 2001; SEILACHER et
al., 2001: SEILACHER, 2002; WALKER et al.,
2002; CADY et al., 2003; CURRAN & MARTIN,
2003; MAEDA et al., 2003; Wan1, 2003;
KRAUSE. 2004; Lazo. 2004; WAUGH et al.,
2004: 7ZATON & MARYNOWSKI, 2004). El
potencial de fosilizacion de una entidad
paleobiolégica en un ambiente particular
depende de factores paleobioldgicos (paleoe-
coldgicos, paleobiogeogréficos y evoluti-
vos), de factores de produccién y de factores
tafonémicos. Por otra parte, el potencial de
fosilizaciéon de un ambiente particular res-
pecto a un grupo taxondémico concreto puede
ser entendido como directamente proporcio-
nal a las tasas de produccién e importacion, e
inversamente proporcional a las tasas de
exportacion y destruccion, de elementos tafo-
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némicos de dicho grupo taxondémico. Por
ejemplo, el potencial de fosilizacion de una
plataforma epicontinental mesozoica respec-
to a las conchas de ammonites pudo alcanzar
los valores méaximos tanto en los ambientes
distales y profundos como en los ambientes
proximales y someros. La produccién de res-
tos de ammonites tuvo lugar por lo general
en las plataformas marinas abiertas y profun-
das, pero la acumulacién de estos restos no
solo se realiz6 en el lugar de produccion sino
también en otras dreas alejadas y someras a
las que llegaron las conchas por deriva
necroplancténica. En consecuencia, el poten-
cial de fosilizacién de una plataforma epi-
continental respecto a las conchas de ammo-
nites pudo alcanzar los valores maximos
tanto en los ambientes distales y profundos
como en los ambientes proximales y some-
ros. La abundancia o la concentracién de
conchas de ammonites en los sedimentos de
las plataformas epicontinentales no puede ser
utilizada como un indicador batimétrico
directamente proporcional a la profundidad
del ambiente sedimentario. Sin embargo, en
vez de la concentracién o la abundancia de
elementos tafonémicos, es posible utilizar
otras caracterfsticas tafondmicas de las
poblaciones tafénicas, los tafones y los tafo-
clados de ammonites; por ejemplo, los clinos
tafonémicos (FERNANDEZ-LOPEZ. 1995; FER-
NANDEZ-LOPEZ & MELENDEZ, 1995). El tér-
mino clino tafonémico, o tafoclino, denota
una gradacién continua en algln caricter a
través del rango de un tafén o de un grupo de
tafones filéticamente relacionados, asociada
a algiin gradiente ambiental, que permite
inferir la correspondiente tendencia paleo-
ambiental en la que dicha gradacién se ha
formado.

5. CONCLUSIONES

Alteracion tafondmica significa cambio
por destruccion o modificacién de individuos
tafonémicos (elementos tafonémicos, pobla-
ciones tafdnicas, asociaciones tafdnicas,
tafones o tafoclados) debido a su interaccidén
con el ambiente externo. Las propiedades
estructurales de los individuos tafondémicos
permiten distinguir procesos de alteracion a
nivel elemental, poblacional, tafénico y tafo-
cladal. La alteracién elemental actia sobre
los elementos tafonémicos y elimina los de
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menor durabilidad y redundancia. La altera-
ciéon poblacional representa el efecto de
grupo sobre la capacidad para conservarse de
los elementos de un mismo tafén. La altera-
cion tafénica actian sobre los tafones y tien-
de a eliminar los de menor conservabilidad.
La alteracién tafocladal implica la destruc-
ciéon o la modificaciéon de tafoclados. La
arquitectura de los elementos tafondmicos
influye en la alteracion de los tafones y en las
tendencias de los procesos de fosilizacién.
Sin embargo, las tendencias de los procesos
de fosilizacién de distinto nivel de la jerar-
quia tafonémica pueden tener sentidos
opuestos. Al aceptar la existencia de modifi-
caciones tafondmicas de diferente nivel de
organizacion, la tafonomia evolutiva sumi-
nistra un nuevo método que aumenta las
posibilidades de andlisis y sintesis en las
investigaciones tafondmicas.
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