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RESUMEN

Los fosles de ammonoideos son abundantes en los sedimentos marinos
mesozoicos de todos los continentes, pero la distribucién original de las
conchas pudo ser modificada durante la fosilizacion. Los diferentes esta
dos de conservacion gue presentan los restos de ammonoideos en la actua
lidad, asi como su distribucion y su abundancia en el registro geoldgico,
han estado condicionados por factores de tres categorias: 1) paleobioldgi-
cos, 2) de producciony 3) tafonémicos. Para interpretar |a conservacion
diferencia de los fésiles, asi como su distribucion y abundancia, es necesa
rio tener en cuenta no sOlo sus composicion y estructura originales, y las
condiciones ambientales a las que han estado sometidos, sino también las
funciones o actividades que han realizado durante los procesos de fosliza
cion. La importancia de estas funciones o actividades reside en que:
1) aumentan lavariabilidad de los caracteres de los representantes de cada
grupo tafondmico y 2) dan lugar a la formacién de nuevos elementos de
diferente composicion y estructura, es decir de representantes de nuevos
grupos tafondmicos, de nuevos tafones que poseen mayor durabilidad,
redundanciay, en consecuencia, una mayor eficacia tafondmica. En los
andlisis e interpretaciones tafondmicas se deberia distinguir los cambios de
composicion y de estructura, los cambios de comportamiento o de fun-
cion, y las modificaciones evolutivas. Durante la fosilizacion aparecen

1 Depto, y UEI de Paleontologia. Facultad de Ciencias Geoldgicas (UCM) e Ingtituto
de Geologia Econémica (UCM-CSIC). 28040-Madrid.
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- representantes de nuevos grupos tafondmicos, de composicion y de estruc-
tura diferentes a la de los elementos biogénicamente producidos. Asi
aumenta la diversidad del registro fosl. En cada etapa de la fosilizacion
persisten los grupos tafondmicos, los tafones, cuyos elementos se han esta-
bilizado, transformado o replicado con mayor eficacia en las etapas ante-
riores de alteracion tafondmica, y no los elementos producidos inicialmen-
te mas resistentes o los elementos conservados que han sdo menos afectar
dos por los factores ambientales.

INTRODUCCION

Los ammonoideos fueron animales marinos que pertenecieron ala clase
de los Cefddpodos y que presentaron su maxima diversidad durante la Era
Mesozoica. Los cefaldpodos actuales incluyen las sepias, los calamares, los
pulpos, y losNautilus. Los nautiloideos fueron los cefaldpodos més abundan-
tes y diversficados durante la Era Paleozoica. Los Nautilus actuales sblo viven
en los mares meridionales y orientales de Asia, y son considerados como fés-
les vivientes. Los cefaldpodos actuales son predadores que migran a través
de los mares, atrapando con sus tentacul os peces, crustaceos y otras presas, a
las que descuartizan con su pico. Los cefaldpodos pueden desplazarse rapi-
damente por propulsion, a expeler agua a través de su sfén. Algunos cefa
I6podos pueden escapar de sus enemigos formando una nube de tinta
negra en e agua del mar. Los nautiloideos y los ammonoideos tienen una
concha externa, dura, provistade tabiques que delimitan camaras sucesvas y
con dos porciones diferenciadas. |a porcién tabicada de la concha se [lama
fragmocono y la Ultima cAmara, que et ocupada por las partes blandas, se
denomina camara de habitacion. Otros cefalOpodos tienen una estructura
esquel ética interna como, por giemplo, la pluma de calamar.

Los ammonoideos son un grupo extinto de cefalépodos, conocido
exclusivamente por sus restos conservados en € registro geoldgico. Debido
a su dtatasa evolutiva, durante més de 350 millones de afios, los represen-
tantes de cada especie suelen presentar muchos caracteres morfol 6gicos
distintivos y, por su amplia distribucién geogréfica a través de los mares y
océanos, sus conchas son importantes fésles guia para datar y comparar la
antigiiedad de las rocas sedimentarias del Paleozoico superior y del Meso-
zoico. Las pautas de distribucién de los fosles de ammonoideos en una
regiéon o en una cuenca sedimentaria, incluso su presencia o ausencia, nos
permite interpretar las sucesvas condiciones y los cambios ambientales
ocurridos. Los pautas de distribucion de los fégles de ammonoideos en los
distintos continentes también permiten reconstruir como eran y como fue-
ron cambiando las posiciones relativas de los continentes y de los océanos
durante el Mesozoico.
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Los fésles de ammonoideos son abundantes en los sedimentos marinos
mesozoicos de todos los continentes, pero la distribucién original de las
conchas pudo ser modificada durante la fosilizacion. En la actualidad, las
conchas de Nautilus pueden ser llevadas a la deriva por corrientes oceani-
cas, desde las costas meridionales australianas hasta las costas orientales
africanas. Este tipo de transporte alcanza velocidades del orden de 250
km/dia. Toda la informacion paleobioldgica referente a los ammonoideos
debe ser obtenida teniendo en cuenta las modificaciones que han sufrido
los restos conservados durante los procesos de fosilizacion. La tafonomia es
la disciplina pal eontol 6gica que estudia los procesos de foslizacion (Fig. 1).
Los diferentes estados de conservacion que presentan |os restos de ammo-
noideos en la actualidad, asi como su distribucion y su abundancia en €l
registro geoldgico, han estado condicionados por factores de tres catego-
rias. 1) paleobiolégicos, 2) de producciény 3) tafondmicos (Fig. 2).

El objetivo principal de este trabgjo es, mostrar cuales han sdo los facto-
res determinantes de los distintos estados de conservacion que presentan
en la actualidad los fosiles de un grupo particular de ammonoideos: los
ammonitesjurasicos,

FOSILIZACION

Procesos pre-y
hpost-enterramiento
A

o =

ANALISIS TAFONOMICO
v
Fosildiagénesis

\_ _ Bioestratinomia

Figura 1. Diagrama que representa la relacion histérica entre los organismos del pasado y los
fésles actuales, asi como la relacién metodolégica que permite interpretar los primeros a
partir de los segundos. Los organismos del pasado han producido restos y sefiales en €
momento de su muerte o durante la realizacion de aguna actividad biolégica (locomocion,
digestion, reproduccion, etc.). Los fésles son € resultado de los procesos de foslizacion de
los elementos inicialmente producidos. La tafonomia es la disciplina paleontolégica que estu-
dia los procesos de fosilizacion. Mé&s concretamente, la bioestratinomia y la fosldiagenesis se
ocupan respectivamente de las etapas anteriores y posteriores a enterramiento de los restos
organdégenos. La interpretacion de los fdsiles, mediante los andis's tafondmico-pa eoecol 6gi-
cos, permite reconstruir los organismos del pasado que produjeron dichos restos y sefiales.
(Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1982).
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FACTORES
PALEOBIOLOGICOS

FACTORES FACTORES
DE PRODUCCION TAFONOMICOS

Figura 2. Factores que han influido en la conservacion diferencial, la distribucién
y laabundanciadelosfosiles. (Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1989).

FACTORES PALEOBIOLOGICOS

La mayoria de las reconstrucciones paleobioldgicas de los ammonites
jurédsicos estdn muy influenciadas por las observaciones realizadas en los
Nautilus actuales. Los ammonites suelen ser representados provistos de
tentaculos con ventosas, mostrando 0jos prominentes, y con una concha
de color bandeado en la superficie externa, debido a un tegumento super-
ficia Ilamado periostraco, asi como con una cubierta protectora en la par-
te superior de las partes blandas. Esta cubierta superior, que descendiay
sellaba la abertura de la concha cuando € animal se retraia en el interior
de la concha, debié ser independiente del apticus, que era un elemento
mandibular situado en posicion infera (Fig. 3). La concha de los ammoni-
tes, tanto la muralla como los tabiques internos del fragmocono, eran de
composicion aragonitica, La muralla de !a concha estaba constituida por
varias capas superpuestas y de distinta microestructura, en tanto que los
tabiques poseian una sola capa, Los apticus eran de composicion calcitica
Las sucesivas camaras del fragmocono estaban comunicadas entre si por
los anillos conectivos del tubo sifona, constituidos por multiples membra-
nas de conquiolina (una proteina insoluble en agua o en soluciones acali-
nas). Los ammonites son uno de los grupos taxondmicos extintos en los
gue se han reconocido diferentes sexos, teniendo en cuenta las diferencias
de tamafio y forma entre sus individuos. El tamafio y los habitats de los
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Muralla
Tubo sifonal

Tabique

Anapticus

Estébmago

Esofago / Radula Apticus

Branquias Sifon

Figura 3. Esguema de un ammonites, (Basado en datos de LEHMANN, 1976,
y LANDMAN etal., 1996).

ammonites debieron ser muy variados. Los individuos de mayor tamafio
tuvieron una concha que sobrepasaba los 3 m de diametro, en tanto que la
concha de los individuos adultos de menor tamafio fue de un didmetro
inferior a6 mm (Fig. 4).

Las partes blandas, € periostraco, los anillos conectivos del sfény la
trama protidica de las conchas de los ammonites presentaron respectiva-
mente valores crecientes de resistencia frente a la biodegradaci on-descom-
posicion. En las aguas marinas oxigenadas, todos estos componentes orga-
nicos de los restos de ammonites pudieron ser metabolizados y destruidos
antes de iniciarse e enterramiento de las conchasy cuando todavia persis-
tian los tabiques. En cambio, en ambientes andxicos o en materiales de
escasa permeabilidad como los lodos arcillosos, la escasez 0 la ausencia de
oxigeno debi6 retardar los procesos de biodegradaci dn-descomposicion.
En ambientes andxicos o euxinicos, con acido sulfhidrico libre, los compo-
nentes calcéreos de los restos de ammonites (tabiques, murallay apticus,
sucesivamente) desaparecieron antes que el periostraco o los anillos
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1mm

Figura4. Presuntos dimorfos sexudes. A y B: Melendezia enigmatica FERNANDEZ-LOPEZ, 1985;
holotipo, macroconcha no-adulta, Biozona Garantiana, Bajociense superior, Cdla (Teruel),
gemplar 1CE2/12. C, D, EyF: Diplesioceras sp. nov.; microconchaadulta, BiozonaParkinsoni,
Bajociense superior, Ricla (Zaragoza), gemplar RC146/1. Esta microconcha presenta un
tamafio adulto més de diez veces menor que su presunto dimorfo macroconcha
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conectivos del Sfon. Los incrementos en la tasa de sedimentacion o en la
tasa de acumulacion de sedimentos, que aumentaron la probabilidad de
enterramiento de los restos de ammonites, fueron favorables para e man-
tenimiento de estos componentes organicos de los restos de ammonites, a
disminuir la duracion de los procesos de alteracion bioestratindmicay en
particular los procesos de biodegradaci on-descomposicion aerobia.

Los caracteres primarios u originales de los ammonites han influido en
los procesos de produccion y foslizacion de sus restos, pero no se puede
decir que hayan determinado €l destino de dichos restos durante la fosli-
zacion. En contra de la idea defendida por algunos autores, no es posible
distinguir entre elementos o taxones conservables e inconservables en el
registro geologico, teniendo en cuenta exclusvamente la composicion y la
estructura original de los elementos producidos. Ademas de los caracteres
primarios, diferentes factores tafondmicos y de produccion han influido
de manera dgnificativa en la conservacion diferencial que presentan en la
actualidad los restos de ammonitesjurasicos.

FACTORES TAFONOMICOS

Los factores tafondmicos han determinado la composicion y la estruc-
tura de los restos de ammonites desde su produccion hasta su estado
actual. En cada elemento conservado se pueden distinguir los caracteres
primarios, u originales, y los caracteres secundarios que resultan de la alte-
racion tafonomica. Durante la fosilizacion, los restos de ammonites reac-
cionaron frente a los cambios ambientales, experimentaron modificacio-
nes, adquirieron nuevos estados de conservacion y se gustaron alas nuevas
condiciones del ambiente externo, o bien fueron destruidos cuando las
condiciones ambientales sobrepasaron sus limites de tolerancia. Cualquier
resto de ammonites pudo persistir y dar lugar a sefiales multiples de su
existencia a efectuar ciertas funciones o actividades que estaban reguladas
por factores intrinsecos (composicion y estructura) y extrinsecos (ambien-
te externo). Estas funciones o actividades son la estabilizacion, la transfor-
maciony lareplicacion (Fig. 5).

La estabilizacion de los restos de ammonites, o € mantenimiento de su
composicion y estructura cuando estdn sometidos a cambios ambientales,
puede lograrse mediante dos mecanismos diferentes. 1) larealizacion de
nuevas actividades 0 2) la adquisicion de nuevos caracteres estructurales.
Como gemplo de estabilizacion tafondmica de las conchas de ammonites
al realizar nuevas actividades se puede citar los procesos de reorientacion
bioestratinémica por los cuales las conchas pasan a tener posiciones meca
nicas mas estables, o bien los procesos de reagrupamiento que aumentan
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FUNCIONES O ACTIVIDADES DE LOS ELEMENTOS CONSERVADOS
1) Estabilizacién: mantenimiento de su composiciony estructura al:
la) redlizar nuevas actividades.
Ib) adquirir nuevos caracteres estructurales.
2) Transformacion: modificacion de sus caracteres estructurales.
3) Replicacion: formacidn de nuevos elementos conservados.

CAPACIDADES DE LOSELEMENTOS CONSERVADOS
1) Durabilidad: capacidad de persistencia.
2) Redundancia: capacidad de replicacion.

Figura 5. Funciones o actividades y capacidades de |os elementos conservados.
(Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1991).

la concentracion de las conchas en la interfase agua/sedimento. Estos pro-
cesos pueden disminuir o inhibir la influencia que tienen algunos agentes
destructivos de las conchas durante los procesos de biodegradacion, abra
s6n, disolucion o bioerosion.

Los restos de ammonites también pueden estabilizarse y mantener su
composicion quimicay su estructura a adquirir nuevos caracteres estruc-
turales (Fig. 5). Por gemplo, los casos de recristalizacion o neomorfismo
en los cuales € aragonito de las conchas es sustituido por calcita, que es
un mineral termodinamicamente més estable pero de igual composicion
guimica. El desarrollo de envueltas micriticas, de velos microbianos o de
encostramientos, asi como la formacion de concreciones en torno a los
restos de ammonites también han amortiguado o inhibido en otros casos
la influencia de algunos factores de alteracion.

Durante los procesos de transformacion, los restos de ammonites han
estado sometidos a modificaciones de sus caracteres estructurales (tamario,
forma, microestructura, porosidad, permeabilidad, peso especifico, rigi-
dez, fragilidad, resistencia mecanica, etc.). Durante la foslizacion, los res-
tos de ammonites experimentaron modificaciones en su composicion,
estructuray situacion espacio-temporal a causa de la intervencion de dife-
rentes agentes fisicos, quimicos y bioldgicos. Los diferentes procesos de
alteracion tafonoémica que causaron estas modificaciones pueden ser

144



Factores determinantesdela conservacion de losammonites jurasicos

agrupados en las siguientes categorias. biodegradaci on-descomposicion,
carbonificacion, encostramiento, relleno sedimentario, mineralizacion
(por cementacion, neomorfismo o reemplazamiento), abrasion, bioero-
sion, disolucion, distorsion, necrocinesis'y desplazamientos fosildiagenéti-
cos (por reorientacion, desarticulacion, dispersion, reagrupamiento y
removilizacion). Por transformaciones de estos tipos, los elementos con-
servados adquieren nuevos valores de durabilidad (capacidad de persisten-
cia) y de redundancia (capacidad de producir nuevos elementos conserva
dos; Fig. 5). Los restos transformados pueden lograr vaores més atos de
durabilidad y de redundancia que en las etapas anteriores. Asi por gem-
plo, laresistencia de los moldes internos mineralizados aumenta durante
las primeras fases de alteracion cuando € relleno sedimentario blando de
las conchas se transforma por cementacion temprana en un molde inter-
no concrecional.

Durante la fosilizacion también se pueden formar nuevos restos de
ammonites por replicacion, smple o maltiple. Ejemplos de replicacion
simple son la formacion de moldes internos por relleno sedimentario de
las conchas de ammonites; la mineralizacion de algunos restos de ammo-
nites con calcita, silice, pirita o fodfato; asi como las pseudomorfosis slici-
clésticas de las conchas formadas por relleno sedimentario de las cavida
des de las conchas previamente disueltas. Los elementos conservados que
han adquirido una composicion y una estructura diferentes de la de los
elementos producidos originalmente deben ser considerados como répli-
cas, Como restos nuevos 'y no como restos transformados. Los moldes
internos concrecionales, los moldes piritosos de las conchas de ammoni-
tes, asi como las huellas o impresiones dejadas por algunas conchas en
la superficie del sedimento son réplicas de las conchas aragoniticas ori-
ginales.

Como egemplos de replicacion multiple se pueden citar los procesos de
fragmentacion de conchas o de desarticulacion de moldes internos que
producen varios restos de ammonites a partir de un mismo gemplar.

En conclusion, para interpretar la conservacion diferencial de los fos-
les, asi como su distribucion y abundancia, es necesario tener en cuenta no
0lo sus composicion y estructura originales, y las condiciones ambientales
a las que han estado sometidos, sno también las actividades que han reali-
zado durante los procesos de foslizacion (Fig. 6). La importancia de estas
funciones o actividades reside en que: 1) aumentan la variabilidad de los
caracteres de los representantes de cada grupo tafondmico y 2) dan lugar
a la formacion de nuevos elementos de diferente composicion y estructu-
ra, es decir de representantes de nuevos grupos tafonémicos, de nuevos
tafones que poseen mayor durabilidad, redundanciay, en consecuencia,
una mayor eficacia tafondmica.
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FACTORES DE ALTERACION de los elementos conservados:

FUNCIONES
L AMBIENTE
estabilizacién
transformacién EXTERNO
replicacién
RESULTADOS:

‘1) Aumento de la variabilidad de cada grupo tafonémico.
2) Formacion de nuevos grupos tafonémicos y aparicidon de nuevos tafones.

Figura 6. Lacomposiciény laestructurade los elementos conservados o € ambiente externo

son factores sdlectivos durante la fosilizacion. Sin embargo, las propiedades funciondes de

los elementos conservados influyen también en su conservacion diferencid. Durante la fosli-

zacion han aparecido representantes de nuevos grupos tafonémicos, de distinta composicion

y estructura gue los elementos biogénicamente producidos, y ha aumentado la diversdad del
registrofésil. (Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1995).

ESTRUCTURA

> tamario
COMPOSICION

forma
quimica microestructura
mineralégica

porosidad
petrolégica

permeabilidad
peso especifico
fragilidad, etc.

Se Ilama eficacia tafondmica a uso realizado por los elementos conser-
vados, a la utilizacién que han hecho, de su durabilidad y redundancia.
Los apticus calciticos, las conchas aragoniticas originales, los moldes piri-
tosos o0 los moldes internos concrecionales de ammonites pertenecen a
distintos grupos tafonémicos y representan tafones distintos. Aungue es
probable que los elementos de un mismo grupo tafondmico sean diferen-
ciadmente eficaces debido a sus diferencias estructurales y de comporta-
miento, se puede hablar de la €eficacia tafondmica de los representantes
de un determinado grupo tafondmico, de la eficacia que han tenido para
persistir y/o replicarse. Sin embargo, €l rango de toleranciay € grado de
eficacia tafondmica de los representantes de un mismo grupo tafonémico
pueden ser diferentes en los distintos lugares del érea de distribucion
geografica ocupada por ellos. La eficacia tafonémica también puede
variar en un mismo grupo tafondmico que experimenta modificaciones
evolutivas.

El tener en cuenta los procesos de evolucién tafonémica permite expli-
car la persistencia de algunos restos organdgenos en condiciones ambien-
tales que han sobrepasado los limites de tolerancia de los elementos biogé-
nicamente producidos. Por gemplo, en la Cuenca Ibérica durante el Jurd
sico Medio, algunos moldes concrecionales reelaborados de ammonites
persistieron en ambientes subaéreos, fuera de los limites de tolerancia de
las conchas aragoniticas (Fig. 7), y formaron agrupamientos locales antes
de ser definitivamente enterrados.
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e PROCESOS vy resultados:
BIODEGRADACION
Pérdida de partes blandas
Pérdida del periostraco
Tubo sifonal desarticulado
DISTORSION
Rotura de la muralla
RELLENO SEDIMENTARIO
‘Camara de habitacion rellena (F1)

Relleno local del fragmocono (F1)
ENTERRAMIENTO INICIAL (A)
Relleno del espacio umbilical (F1)

MINERALIZACION

Molde concrecional calcareo
REELABORACION (B)
=~ Tapones umbilicales mineralizados
Molde desenterrado y desplazado
DISOLUCION (C)

Septos disueltos

Pérdida de la muralla
DISTORSION

Tapones umbilicales colapsados
Molde interno parcial colapsado
RELLENO SEDIMENTARIO

D! ! Molde interno sin septos (F2)
Molde interno Tapén umbilical ~ Molde interno REMOVILIZACION

concrecional colapsado concrecional Molde interno denudado
sin septos con septos pE| L ENO SEDIMENTARIO
Molde interno sin septos (F3)
REMOVILIZACION

Molde sin septos y denudado
ENTERRAMIENTO FINAL
Y COMPACTACION (D)
Molde sin septos y compactado

Figura 7. Molde interno reelaborado de Macrocephalites, que presenta evidencias de varias fases
de relleno sedimentario, cementacion y disolucion antes del enterramiento final (fases A-D). La
primera fese de relleno sedimentario (A), con lodos carbonéticos de la fades F1, dio lugar a un
molde interno de la camara de habitacion y de agunas vuetas dd fragmocono, cuando todavia
persistian los tabiques de la concha. Durante una fase de redlaboracion (B), € molde interno 'y
laconcha, con tapones umbilicales mineralizados, fueron desenterrados 'y desplazados. Durante
una fase posterior (C) se disolvieron los septos y la muralla de la concha por ateracion subaé-
rea, y colgpsaron los tapones umbilicales que estaban condtituidos por sedimentos de la fades
F1 previamente cementados. € tapdn izquierdo que ocupaba la parte superior colapsd hecia €
interior dd molde interno, en tanto que € tapon derecho que se encontraba en la parte infe-
rior descendid hasta una posicion més externa de molde interno. Las dos fasss de relleno sedi-
mentario posteriores (con lodos carbonéticos ooliticos de las fadies F2 y F3) estuvieron separar
das por una fase de denudacién y dieron lugar a un molde interno concrecional Sn septos que
fue definitivamente enterrado en sedimentos ooliticos de una nueva facies (F4). Durante la dia-
génesis temprana, el molde interno concrecional fue ligeramente comprimido en e sentido
de la edratificacion, por compactacion diagenética gravitaciond (D). Ejemplar GR166/9,
Calloviense (Jurasico Medio), Griegos (Teruel). (Basado en datos de FERNANDEZ-LOPEZ, 19974).
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En los andlisis e interpretaciones tafondmicas se deberia distinguir los
cambios de composicion y de estructura, los cambios de comportamiento
o de funcién, y las modificaciones evolutivas. Durante la fosilizacion apare-
cen representantes de nuevos grupos tafondémicos, de composicion y de
estructura diferentes a la de los elementos biogénicamente producidos.
Asi aumenta la diversidad del registro fosl. En cada etapa de la foslizacion
persisten los grupos tafondmicos, los tafones, cuyos elementos se han esta-
bilizado, transformado o replicado con mayor eficacia en las etapas ante-
riores de alteracion tafondmica, y no los elementos producidos inicialmen-
te més resistentes o los elementos conservados que han sido menos afecta
dos por los factores ambientales. La fosilizacion no es un proceso paleo-
biologico de destruccidn selectiva de organismos del pasado que determi-
na una disminucion en la diversidad de la biosfera, sino un proceso tafo-
ndmico gque genera nuevos restos organdgenos y durante el cual aumenta
la diversidad del registro fosil.

El concepto de factor tafonomico limitante no debe ser reducido a los
factores fiscos, quimicos o biologicos del ambiente externo. Las interac-
ciones 0 coacciones entre los elementos conservados influyen también en
los procesos de ateracidn tafondmica. Por ejemplo, las variaciones en la
concentracion de conchas de ammonites determinan variaciones en la
porosidad y en la permeabilidad de los sedimentos que a su vez influyen
en las condiciones de foglizacion de otros restos. Las interacciones o coac-
ciones entre restos de ammonites también han influido en la composicién
y la estructura de las asociaciones registradas. Por ggemplo, durante la alte-
racion tafondmica, la densidad regional de una asociacién (el nimero de
restos por unidad de superficie o de volumen en una region) es un factor
limitante de su distribucién geogr&fica s acanza valores muy atos o muy
bajos (cf. ALLISON y BRIGGS, 1991; MAEDA y SEILACHER, 1996). Un aumento
en la concentracion de restos organicos puede reducir localmente la con-
centracion de oxigeno disponible e inhibir los procesos de biodegrada-
cion aerobia. Una mayor concentraciéon de restos esqueléticos aumenta el
grado de cohesion y la permeabilidad del sedimento, dificulta la actividad
de los macroorganismos bioturbadores, y puede favorecer la mineraliza-
cion diferencial de los restos que constituyen una asociacion. Una asocia
cidn conservada no es un conjunto de restos o de sefides que estan simple-
mentejuntos. Las asociaciones deben ser consideradas como grupos de
elementos conservados que interactlan entre si y que influyen, o estan
influenciados, por el ambiente externo. Cada asociacion tiene un tamafio
(nimero de elementos que la compone), una diversidad, una distribucién
geogréfica’y una estructura temporal concretas. En consecuencia, las aso-
ciaciones son entes o entidades, conjuntos integrados con una organiza-
cion diferente de la de los elementos conservados, que se distinguen por
SuU composicion estructuray génesis.
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Las variaciones geogréficas de los factores ambientales han dado lugar a
variaciones geogréficas en los caracteres de los fédles, que congtituyen gra-
dientes tafondmicos. Por emplo, la turbulencia de las aguas es un factor
tafondmico importante en los ambientes marinos porque reduce |a proba-
bilidad de enterramiento de los restos y tiende a aumentar laduraciony la
intensidad de los procesos de alteracion bioestratinomica. Los gradientes
positivos en los grados de biodegradacidn-descomposicion, encostramiento,
relleno sedimentario, abrasion, bioerosion, fragmentacidn, reorientacion,
desarticulacion, dispersion, reagrupamiento y removilizacion indican el
aumento de energia hidrodindmica del ambiente, a menudo asociado a
incremento en & grado de oxigenacion y ala disminucién de la profundi-
dad. Algunos caracteres secundarios de los restos de ammonites indican
condiciones paleoambientales y paeogeogréficas muy precisas. Por dem-
plo, las facetas elipsoidales de dbrasidn en € Ultimo tercio de vuelta de espi-
raconservaday los surcos anulares de abrasion de los moldes internos ree-
laborados de ammonites son tipicos de los ambientes intermareales; en
cambio, las sefides de implosion que presentan algunas conchas de cefd6-
podos (por ejemplo, larotura de algunos tabiques de la concha debido ala
presion hidrostética) son caracteristicas de ambientes marinos profundos.

Para poner de manifiesto gradientes paleoambientales se deben cons-
derar clinos tafondmicos, es decir, variaciones epaciales en los caracteres
de los representantes del mismo grupo tafondémico. Un gemplo de clino
tafondmico es la variacion en @ estado de conservacion que presentan los
restos de anmonites en los sedimentos carbonaticos de las plataformas
epicontinentales someras por efecto de los procesos de abrasion (Fig. 8).

< CLINO TAFONOMICO POR ABRASION |
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INTERMAREALES

Q—B (@) AMBIENTES

[T - —-—-—-—-——_—_—"I, SUBMAREALES SOMEROS AMBIENTES
— S e ) ) et
= e 1 \ /’(E\ Gt SUBMAREALES
¥ s )
_‘____’__@_ PROFUNDOS
Surco Faceta == S=—aa ),
anular elipsoidal = = R
Facetade Facetade  [o—pe~— oo o-i-
rodamiento truncamiento -_t@‘_—_a.;;:
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RESEDIMENTADAS ACUMULADAS

Figura 8. Ejemplo declino tafondmico por abrasion. (Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1995).
149



Sxto Fernandez-Lopez

Los sedimentos de ambientes submareales profundos o de bga energia
contienen conchas acumuladas o resedimentadas, sn sefidles de abrasion,
con las cAmara de habitacion solo parcialmente rellena de sedimentos, y
su espesor reducido a algunos milimetros por compactacion diagenética
gravitacional. Hacia las &reas de ambientes mas turbulentos y menos pro-
fundos, incluso inter- o supramareales, desaparecen los elementos acumu-
lados y son cada vez mas frecuentes los moldes concreciones reelaborados,
sn seflales de compactacion diagenética gravitacional, que han podido
adquirir diversas superficies de abrasion segiin las condiciones batimétri-
cas a las que han estado sometidos. facetas de truncamiento o de roda-
miento hasta facetas elipsoidales en € Ultimo tercio de vuelta de espira
conservaday surcos anulares.

En las secuencias de somerizacién o parasecuencias de plataforma
externa carbonética, que se formaron durante episodios de turbulencia
creciente y tasa de sedimentacion decreciente, las sucesivas asociaciones
registradas de ammonites presentan diferentes caracteres secundarios y
constituyen distintos taforregistros (Fig. 9). Las tafofacies comprenden
cuerpos rocosos del registro estratigréfico, en tanto que los taforregistros
comprenden fésles y asociaciones del registro fésl, aunque las unidades
de estos dos tipos son establecidas exclusivamente con criterios tafonomi-
cos. Las asociaciones registradas que se encuentran en las secuencias posi-
tivas més completas pertenecen a tres categorias diferentes y representan
tres taforregistros sucesivos. un taforregistro de turbulencia bga (TTB),
un taforregistro de turbulencia moderada (TTM) y un taforregistro de tur-
bulencia dta (TTA). En las primeras asociaciones registradas de los niveles
inferiores de las secuencias mas completas de este tipo, donde puede
haber ammonites acumulados y moldes piritosos, son més frecuentes las
conchas completas, predominan los ammonites huecos (es decir, conchas
sn relleno sedimentario en € fragmocono) y los fragmoconos huecos (es
decir, conchas que han perdido los tabiques por disolucion), aungue es en
estos niveles basales donde los ammonites presentan mayores grados de
compactacion diagenética gravitacional. Hacia la parte superior de estas
secuencias carbonaticas son més frecuentes los ammonites resedimentados
y los ammonites reelaborados, aumenta el grado de relleno sedimentario
de las conchas y son mas frecuentes las conchas con agrupamiento ence
jado. Los procesos de mineralizacion temprana también son cada vez més
frecuentes, y se forman moldes concrecionales que presentan grados cre-
cientes de abrasion, fragmentacion, desarticulacion, reorientacion y rea
grupamiento. Los moldes internos concrecionales, sn deformaciones por
compactaciéon diagenética gravitacional, pero con facetas de abrasion for-
madas antes del enterramiento final, pasan a ser més frecuentes. Los
encostramientos y las perforaciones biogénicas, asi como los patrones de
agrupamiento imbricados, son cada vez mas frecuentes, tanto en las con-
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Figura 9. Frecuencias de algunos caracteres tafondmicos de los ammonites que se encuen-

tran en secuencias de somerizacion o parasecuencias de plataforma externa carbonética, y

constituyen secuencias positivas o de turbulencia creciente. Las asociaciones registradas

gue se encuentran en las secuencias mas completas pertenecen a tres categorias diferentes

y representan tres taforregistros sucesivos. un taforregistro de turbulencia bga (TTB),

un taforregistro de turbulencia moderada (TTM) y un taforregistro de turbulencia ata
(TTA). (Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1997b).

chas como en los moldes internos, y los restos de ammonites pueden llegar
a presentar orientacion azimutal preferente. Al ser méas intensosy durade-
ros los procesos bioestratinomicos de biodegradaci on-descomposicion
aerobiay los de disolucién, también aumenta respectivamente e grado de
desarticulaciéon de los tubos sfonales y la proporcion de moldes internos
desarticulados. En los estadios finales, cuando hay incluso episodios de
emersion, se forman moldes internos concrecionales sin septos (por diso-
lucion de los tabiques de las conchas 'y relleno ulterior de las cavidades con
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sedimentos; d. Fig. 7) y moldes internos concrecionales con surcos anula-
res de desgaste. En las secuencias de somerizacion o parasecuencias forma
das en ambientes someros de plataforma externa predominan los taforre-
gistros de turbulencia alta (TTA); en cambio, en las secuencias de someri-
zacion o en las parasecuencias formadas en los ambientes profundos de
plataforma distal predominan los taforregistros de turbulencia bga (TTB).

Ademas de las variaciones laterales de cada asociacion conservada,
debidas a factores ambientales locales, también hay variaciones entre las
asociaciones que se deben a las variaciones geogréficas de los ambientes.
Por gjemplo, en los depositos del Jurasico Medio de Cuenca Ibérica, agu-
nas diferencias entre las diversas asociaciones registradas de ammonites
son €l resultado de respuestas tafonémicas y paleoecol égicas a las condi-
ciones batimétricas de las cuenca. La distribucién de frecuencias de tama-
fio para las conchas de cada género permite distinguir tres tipos de pobla-
ciones tafonicas (Fig. 10). En los depdsitos de los ambientes proximales,
someros e inestables predominan las poblaciones de tipo 3. La mayoria de
las conchas de estas asociaciones corresponden a conchas derivadas desde
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TAFONICAS mros [ I e —
CARACTERES TIPO - 3 TIPO - 2 TIPO -1
DISTRIBUCION DE . uni- o polimodal unimodal unimodal
FRECUENCIAS DE TAMANO asimétrica o normal simétrica
con sesgo negativo con alta curtosis con sesgo positivo
CONCHAS JUVENILES __ ___ __ ausentes escasas predominantes
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Figura 10. Tipos de poblaciones tafonicas desarrolladas en los ambientes de plataforma

externa y observadas en los ammonites del Jurdsico Medio de la Cordillera Ibérica.

Los simbolos E+y E- indican, respectivamente, ambientes sedimentarios de dtay bga turbulencia
(Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ, 1995).
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otras &reas marina, de ambientes mas abiertos, profundos y estables. Las
poblaciones tafonicas de tipo 2 son € resultado de necrocinesis regional
y/o inmigracion local sin colonizacion. En los depdsitos de los ambientes
abiertos, apropiados para el desarrollo ontogénico de los ammonites,
dominan las poblaciones tafonicas de tipo |.

FACTORES DE PRODUCCION

Los distintos procesos y mecanismos de produccion de los restos de
ammonites han influido de manera diferencial en los estados de conserva
cion y en ladistribucion que presentan en la actualidad sus fésiles. Algu-
nos fésles de ammonites muestran sefidles de ataque por predadores o
paleopatologias. Sn embargo, la causa de muerte no suele ser conocida en
la mayoria de los casos. Después de la muerte, los restos de ammonites, y
en particular sus conchas, pudieron experimentar desplazamientos ascen-
dentes y descendentes, en fases sucesvas y entre episodios de flotabilidad
neutral, cuando estaban en ambientes subacuéticos poco profundos. A
mayores profundidades, los efectos de la presion hidrostatica llegaron a
ser més rapidos que los de la descomposicion microbiana, y la inundacion
de las cavidades de los restos organogenos no pudo ser compensada por
los gases liberados durante la biodegradacion-descomposicion. En e caso
extremo, a cientos de metros de profundidad, la inundacion de las cavida
des de los elementos producidos fue inmediata a la produccion biogénica
y ocurrié por implosion (FERNANDEZ-LOPEZ, 19974, b).

La posicién batimétrica mas favorable para € transporte en suspension
y la deriva necroplanctonica debié ser la de los elementos conservados que
estaban en los ambientes subacuéticos menos profundos, debido a la
accion de las corrientes superficiales y por la menor capacidad de inunda-
ciéon dc los restos cuanto menor es la presion hidrostatica a que estén
sometidos. En general, cabe esperar que los fendmenos de ascenso pos-
mortal y deriva necroplanctonica hayan sido mas frecuentes en los mares
epicontinentales menos profundos, donde los valores batimétricos no
sobrepasaron unas decenas de metros y la presion hidrostética fue mini-
ma, en tanto que la temperatura de las aguas, la descomposicién microbia-
nay la accion de las corrientes superficiales gjercieron una influencia
mayor (Fig. 11).

Los ammonitesjurasicos debieron vivir en ambientes de aguas marinas
abiertas y salinidad normal, pero a profundidades muy variadas, desde los
ambientes neriticos someros hasta los ambientes oceanicos de varios cien-
tos de metros de profundidad. Entre los ammonoideos jurasicos, los filoce-
ratinos son considerados como caracteristicos de aguas marinas profundas
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Figura 11. Clino tafondémico por dispersién tafondmica de conchas de ammonites desde

ambientes marinos abiertos u ocednicos hasta ambientes proximales, someros e inestables,

de plataforma externa. Los taxones eudémicos se caracterizan por € predominio de individuos

jovenesy las asociaciones autéctonas estan constituidas por poblaciones tafénicas de tipo .

L os taxones adémicos se caracterizan por € predominio de individuos adultosy las asociaciones
aloctonas estén condtituidas por poblaciones tafénicas de tipo 3.

u ocednicas, en contraposicion a los ammonitinos que son considerados
como caracteristicos de habitats marinos menos profundos y de platafor-
ma epicontinental. Los filoceratinos representan menos del 1% de los
ammonoideos del Jurasico Medio en la Cuenca Ibérica. Sin embargo, hay
dos intervalos edtratigraficos en los que su presencia es relativamente cons-
tante: en el Bgociense superior y en € limite Calloviense/Oxfordiense
(Fig. 12). Edtos dos episodios de dispersion de filoceratinos hacia la Cuen-
ca Ibericareflgan distintas respuestas tafonomicas y paleoecoldgicas de los
filoceratinos, conio consecuencia de cambios reletivos del nivel del mar
durante el Jurésico Medio. Un ascenso relativo del nivel del mary un maxi-
mo transgresivo durante el Bgjociense superior favorecio la inmigracion
de filoceratinos juveniles, probablemente poblaciones monoespecificas
que murieron tempranamente sin llegar a reproducirse en la cuenca. En
cambio, los filoceratinos callovienses constituyen asociaciones poliespecifi-
cas dominadas por individuos adultos. Estas asociaciones callovienses se
formaron por deriva necroplanctonica debido al descenso relativo del
nivel del mar, durante un maximo regresivo y una fase de homogeneiza-
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Figura 12. Gradientes tafonémicos en ammonoideos filoceratinos del Jurasico Medio

delaCuencalbérica, por dispersiontafondmica, acumulacién y resedimentacion  tafonémica.

Los simbolos E+ y E- indican, respectivamente, ambientes sedimentarios de atay bga
turbulenua.(Tomado de FERNANDEZ-LOPEZ y MELENDEZ, 1996).

cion general de la plataforma, que favorecio la concentracion de restos
organdgenos procedentes de ambientes marinos abiertos u oceanicos.

Las diferentes caracteristicas de los elementos conservadosy los cam-
bios en la distribucién geografica de las asociaciones registradas de ammo-
noideos ammonitinos también han estado influenciadas por los cambios
relativos del nivel del mar durante e Jurasico. La produccion de restos de
ammonites tuvo lugar por lo general en las plataformas marinas abiertas y
profundas, pero la acumulacién de estos restos no solo se realizo en el
lugar de produccién sino también en otras &reas agadas y someras a las
gue llegaron las conchas por deriva necroplanctonica. En consecuencia, €
potencial de foslizacion de una plataforma epicontinental, entendido
como directamente proporcional a las tasas de produccién e importacion
de restos de ammonites e inversamente proporcional a las tasas de expor-

155



Sxto Fernandez-Lépez

tacion y destruccion, pudo alcanzar los valores maximos tanto en los
ambientes distales y profundos como en los ambientes proximales y some-
ros. La abundancia o la concentracion de conchas de ammonites en los
sedimentos de las plataformas epicontinentales no puede ser utilizada
como un indicador batimétrico directamente proporcional a la profundi-
dad del ambiente sedimentario. Sin embargo, en vez de la concentracion o
la abundancia de elementos conservados, es posible utilizar otras caracte-
risticas tafondmicas de las asociaciones registradas de ammonites para
interpretar los ambientes paleogeogréficos en que se han formado y las
correspondientes tendencias pal eobatimétricas.
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