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ABSTRACT

The preservation state and the distribution of the recorded associations of ammonites allow to interpret the
sedimentary environments of the Mesozoic epicontinental platforms. However, neither the abundance nor the
concentration of ammonite shells in the sediments of the epicontinental platforms can be used as a proportional
bathymetric indicator to the depth of the sedimentary environment. During the reelaboration processes in inter- to
supratidal environments, ammonite shells could be submitted to several successive phases of sedimentary
infilling and early cementation separated by phases of dissolution. These processes would lead to the
development of concretionary internal moulds devoid of septa. Half-ammonites and half-concretions had to
undergo early fossildiagenetic phases in confined environments, near the water/sediment interface, but half-
concretions require carbonate supply and do not represent undersaturated environments or deep waters.
Condensed associations formed in deep environments of distal platform can be distinguished from those
developed in shallow platforms on the basis of several taphonomic features displayed by preserved elements and
taphonic populations that compose them, although both are included in condensed sections.

Key words. Taphonomy, fossilization, taphonomic condensation, taphonomic reelaboration, carbonate
platforms, intertidal environments, half-ammonites.

RESUMEN

El estado de conservacion y la distribucion de las asociaciones registradas de ammonites permiten interpretar los
ambientes sedimentarios de las plataformas epicontinentales mesozoicas. Sin embargo, la abundancia o la
concentraciéon 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.
Durante los procesos de reelaboracién en ambientes inter- a supramareales, las conchas de ammonites pudieron
ser sometidas a varias fases sucesivas de relleno sedimentario y cementacion temprana, separadas por fases de
disolucion, y se formaron moldes internos concrecionales desprovistos de septos. Los hemiammonites y las
hemiconcreciones debieron de tener las primeras fases fosildiagenéticas en ambientes confinados, cerca de la
interfase agua/sedimento, pero la formacion de hemiconcreciones requiere el suministro de carbonatos y no
representa ambientes subsaturados o de aguas profundas. Las asociaciones condensadas formadas en ambientes
distales de plataforma pueden ser distinguidas de las de plataforma proximal teniendo en cuenta algunas
propiedades de los elementos y las poblaciones tafénicas que las componen, aunque ambas se encuentran en
secciones condensadas.

Palabras clave: Tafonomia, fosilizacién, condensacién tafondémica, reelaboracién tafonémica, plataformas
carbonaticas, ambientes inter mar eales, hemiammonites.

INTRODUCCION

La importancia cronoldgica de los ammonites para
estimar la antigiiedad de las rocas mesozoicas es
conocida desde el siglo pasado, pero solo una escasa
proporcion de las publicaciones sobre ammonites hacen
referencia a la utilidad de estos fosiles como indicadores
paleoecoldgicos, de facies o de paleoambientes (cf. Scott,

1940; Arkell et al., 1957; Kauffman, 1967; Ziegler, 1967,
1981; Bayer, 1970; Geyer, 1971; Sturani, 1971; Wendt,
1971; Hallam, 1975; Mutvei, 1975; Kennedy y Cobban,
1976: Lehmann, 1976; Tanabe, 1979; Enay, 1980;
Tintant et al., 1982; Bayer v McGhee. 1985; Elmi, 1985,
1990; Hewitt v Westermann, 1987; Dommergues y
Marchand. 1988; Morton, 1988; Thierry, 1988; Batt,
1989; Mignot v Elmi, 1990; Westermann, 1990, 1993,
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Figura 1. Clinos tafonémicos desarrollados en las asociaciones registradas de ammonites a lo largo de una plataforma
epicontinental somera, teniendo en cuenta principalmente datos procedentes del Jurasico Medio de la Cuenca

Ibérica.
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1996; Oloriz et al., 1991, 1995a, b, 1996; Cecca, 1992;
Marchand, 1992; Wang y Westermann, 1993; Reboulet,
1995). La presencia de restos de ammonites en los
sedimentos de las plataformas epicontinentales suele ser
utilizada para identificar ambientes marinos abiertos, de
salinidad normal, por ser restos de organismos
estenohalinos. Algunos gedlogos interpretan incluso las
variaciones en la abundancia o la concentracion de
conchas de ammonites de los sedimentos de plataforma
como directamente proporcionales a las variaciones en la
profundidad del fondo marino (cf. Benke, 1981; Mensink
v Mertmann, 1984; Norris v Hallam, 1995). Sin embargo,
estas interpretaciones no tienen en cuenta los efectos de
la deriva necroplanctonica, presuponen la autoctonia
tafonémica de los ammonites y consideran que los
cambios relativos del nivel del mar, los cambios del
potencial de acomodacion de los sedimentos o las
distintas tasas de sedimentacion que han influido en la
organizacion de los sistemas biosedimentarios no han
afectado a los sistemas tafonomicos.

El objetivo principal del presente trabajo es mostrar
que el estado de conservacion y la distribucion de las
asociaciones registradas de ammonites permiten
interpretar los ambientes sedimentarios de las plataformas
epicontinentales mesozoicas en los que se han formado.

AMMONITES, MECANISMOS DE
ALTERACION TAFONOMICA y
CLINOS TAFONOMICOS

Las variaciones geograficas de las condiciones
paleoambientales han causado variaciones geograficas en
el estado de conservacion de los fosiles, y han dado lugar
a gradientes tafondmicos. Sin embargo, los gradientes
tafonomicos del registro fosil pueden ser el resultado de
variaciones en la composicion, la estructura y el
comportamiento de los elementos conservados. Los
gradientes tafonomicos son el resultado no solo de las
variaciones en las condiciones paleoambientales sino
también de las diferencias entre las distintas entidades
conservadas. Para interpretar gradientes paleoambientales
a partir .de datos tafonémicos, en vez de gradientes
tafonémicos, es preferible tener en cuenta clinos
tafondémicos, es decir, las variaciones espaciales en el
estado de conservacion de los fosiles del mismo grupo
tafonémico, del mismo tafén, o de grupos tafondomicos
filéticamente relacionados (Fernandez-Lopez, 1995;
Fernandez-Lépez v Meléndez, 1995b).

Los restos de ammonites, por su*amplia distribucion
geografica y su frecuencia relativamente alta, constituyen
uno de los grupos tafonémicos mas adecuados para
evidenciar clinos tafondémicos y para interpretar
gradientes paleoambientales en los sedimentos -de las
plataformas epicontinentales mesozoicas (Fig. 1). Entre
los distintos mecanismos de alteracion tafonomica por los
cuales los restos de ammonites han experimentado
modificaciones en su composicion, estructura y/o
ubicacion espacio-temporal en las plataformas
epicontinentales cabe distinguir los siguientes:

biodegradacion-descomposicion, encostramiento, relleno
sedimentario, mineralizacién sinsedimentaria (mas
concretamente, los procesos de concrecion, cementacion
de cavidades y neomorfismo), abrasion, bioerosion,
disolucion, distorsion tafondmica y los distintos procesos
de necrocinesis (reorientacion, desarticulacion,
dispersion, reagrupamiento y removilizacion o remocion)
que seran tratados a continuacion.

Biodegradacién-descomposicion

Las partes blandas, el periostraco, los anillos
conectivos del sifon y la trama protidica de las conchas
de los ammonites presentaron respectivamente valores
crecientes de resistencia frente a la biodegradacion-
descomposicion (cf. Andalib, 1972; Bayer, 1975;
Lehmann, 1976; Miiller, 1979; Birkelund. 1981;
Westermann 1982; Hagdorn y Mundlos 1983; Hewitt y
Westermann, 1983; Checa, 1994; Seilacher y Labarbera
1995; Maeda v Sellacher. 1996). En las aguas marinas
oxigenadas, todos estos componentes organicos de los
restos de ammonites pudieron ser metabolizados y
destruidos antes de iniciarse el enterramiento de las
conchas. En cambio, la escasez o la ausencia de oxigeno
(en ambientes andxicos o en materiales de escasa
permeabilidad como los lodos arcillosos) debid retardar
los procesos de biodegradacion-descomposicion. Se
conocen ejemplares de ammonites que debieron de tener
partes blandas en la camara de habitacion, periostraco y
anillos conectivos cuando fueron enterrados en ambientes
anoxicos o disoxicos (Fig. 2). Los ejemplares que tenian
partes blandas cuando fueron enterrados no suelen
presentar relleno sedimentario en las porciones mas
internas de la camara de habitacion. Durante la
biodegradacion-descomposicion de las partes blandas, el
relleno sedimentario parcial de las porciones mas
externas de la camara de habitacion, en muchos casos fue
consolidado con cemento fosfatico cuando los ejemplares
se encontraban todavia cerca de la interfase agua/
sedimento. :

Por otra parte, tanto el grado de bioturbacion como la
actividad microbiana disminuyen rdpidamente al
aumentar la profundidad de enterramiento, al mismo
tiempo que el Eh pasa a tener valores menores y aumenta
el pH (Allison v Briggs, 1991). El mantenimiento de la
materia organica, y la probabilidad de enterramiento, de
los restos de ammonites también depende de la tasa de
sedimentacion y de la tasa de acumulacion de sedimentos
o velocidad de sedimentacion (rate of sedimentation vs.
rate of accumulation en Gomez vy Fernandez-Lopez,
1994). La disminucion en la tasa de sedimentacion y la
formacion de secciones condensadas representa un
aumento en la proporcion de lagunas del registro
estratigrafico, en tanto que la disminucion en la tasa de
acumulacion de sedimentos (también llamada velocidad
de sedimentacion) y la formacion de sedimentos
condensados representa una disminucion de la cantidad
neta de sedimentos. Durante el desarrollo de las
secuencias de somerizacion o de las parasecuencias
caracteristicas de las plataformas epicontinentales
carbonaticas disminuyen los valores de la tasa de
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sedimentacion, al aumentar la proporcion de intervalos
sin registro estratigrafico desde la base hacia el techo de
dichas secuencias (Fernandez-Lopez y Gomez, 1991;
Gomez v Fernandez-Lopez. 1994). Los valores minimos
de velocidad de sedimentacion o tasa de acumulacion de
sedimentos de las plataformas carbonaticas, asociados a
valores minimos de tasa de sedimentacion, es decir, los
sedimentos condensados que constituyen secciones
condensadas, se producen en las areas mas distales y
profundas durante los maximos transgresivos (Gomez y
Fernandez-Lopez, 1992, 1994). Los incrementos en la
tasa de sedimentacion o en la tasa de acumulacion de
sedimentos debieron aumentar la probabilidad de
enterramiento de los restos de ammonites y fueron
favorables para el mantenimiento de estos componentes
organicos de los restos de ammonites, al disminuir la

duracion de los procesos de alteracion bioestratinomica y Figura2. Seccién pulida de un ejemplar de Coroniceras.
en particular los procesos de biodegradacion- Sinemuriense (Jurdsico Inferior). Lyme Regis,
descomposicion aerobia. Dorset (Inglaterra; col. SFL). El tubo sifonal
En resumen, las conchas de ammonites que mantenian esta articulado (s) y la camara de habitacion solo
partes blandas en la camara de habitacion y el parcialmente rellena por sedimento (w). Las
periostraco, durante la diagénesis temprana, debieron ser porciones mas internas de la camara de
mas frecuentes en los ambientes menos oxigenados (por habitacion, que en la actualidad estdn ocupadas
estar mas protegidos o ser mas profundos) asi como en por calcita esparitica (e), debieron estar
los de mayor tasa de sedimentacion o en los de mayor ocupadas por partes blandas durante la fase de
tasa de acumulacion de sedimentos. relleno sedimentario, x 1.
Encostramiento Keupp, 1984). Los encostramientos microbianos o
Las conchas y los moldes internos concrecionales de estromatoliticos que se observan en el interior de algunas
ammonites pudieron ser recubiertos con nuevos conchas de ammonoideos, asi como los restos esquelé-
materiales antes de ser definitivamente enterrados. Se ticos de otros colonizadores intratalamicos suelen ser
conocen velos microbianos y laminas estromatoliticas interpretados como evidencias de colonizacion posmortal
calcareas, ferruginosas y/o fosfaticas desarrolladas como (Kaiser v Voigt, 1983; Tintant, 1984; Mapes et al., 1986).
envueltas de espesor milimétrico o costras superficiales, Los colonizadores extratalamicos, que se situan en la
tanto de moldes internos como de conchas de ammonites superficie externa de la concha, son mas frecuentes que

(Gatrall et al., 1971; Keupp, 1977; Fernandez-Lopez, los intratalamicos (Linck, 1956; Seilacher et al., 1985;
1980, 1985a, 1995; Soudry v Lewy, 1990; Gygi, 1992; Gall et al., 1985; Henderson y McNamara, 1985;

Martin-Algarra v Vera, 1994; Vera y Martin-Algarra, Fernandez-Lopez. 1987; Kase et al | 1994 1995;
1994). Marquez Aliaga v Martinez, 1994). Algunos de estos
Los restos esqueléticos de algunos organismos colonizadores extratalamicos han sido interpretados como
cementantes o incrustantes que colonizaron las conchas y epizoarios (Schindewolf, 1934; Seilacher, 1960, 1982a, b;
los moldes internos también contribuyeron al desarrollo Merkt, 1966; Meischner, 1968; Heptonstall, 1970;
de encostraduras. Entre los organismos cementantes més Tanabe, 1983; Torrens, 1986; Wignall y Simms. 1990:
frecuentes se encuentran algas calcéareas, hongos, Wignall y Pickering, 1993; Wignall. 1994) y otros como
foraminiferos, serpulidos, briozoos, esponjas, braquid- epilitos (Cope, 1968; Riccardi, 1980; Kauffman, 1981;
podos y lamelibranquios. Uno de los problemas que  Fernandez-Lopez. 1985a, 1995; Donovan. 1989:
suelen plantear estos encostramientos es averiguar si Fernandez-Lopez et al., 1996).
fueron producidos por epizoarios durante la vida del El desarrollo alcanzado por estos organismos
ammonites o bien se trata de organismos cementantes que  colonizadores, asi como su frecuencia y diversidad
colonizaron la concha durante la fase de necrocinesis o taxonémica, son directamente proporcionales a la
cuando ésta se encontraba en el fondo marino. También duracién de los procesos de alteracion tafondmica de las
es importante identificar si los encostramientos se conchas ocurridos antes del enterramiento final. Las
desarrollaron sobre conchas y/o moldes concrecionales sefiales de encostramiento son frecuentes en los restos de
durante procesos de reelaboracion. La colonizacion del ammonites que se encuentran en facies someras de
interior de la cdmara de habitacion durante la vida del plataforma; en cambio, son mds escasas o estan ausentes
cefalopodo ha sido observada en algunos Nautilus en las facies de plataforma profunda, incluso cuando se
actuales (Reyment, 1970; Landman et al.. 1987); sin trata de elementos reelaborados. Teniendo en cuenta la
embargo, los procesos de este tipo parecen ser menos escasez de restos de organismos cementantes sobre las
frecuentes en los ammonites y suelen estar asociados a conchas de ammonites que se encuentran en las

sefiales de regeneracion de la capa de nacar (Bayer, 1970; secuencias dilatadas, el enterramiento rapido de las
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Figura 3. Ejemplar reelaborado de Ptychophylloceras. Calloviense (Jurasico Medio). Moscardon (Teruel; col. GM,
M166/17). El molde interno presenta un canal sinuoso de relleno en la region externa de la cdmara de habitacion
(¢), formado por corrientes hidraulicas aspiradas, y una faceta elipsoidal de desgaste en el flanco derecho (e),
debida a ulteriores procesos de reelaboracion. El canal de relleno presenta bordes agudos y prominentes, es
estrecho y profundo, e incluso tiene menor anchura en algunas de las porciones mas superficiales del molde
interno. En cambio, la faceta de desgaste presenta bordes redondeados, y sus valores de anchura superficial son

mayores que sus valores de profundidad, xI.

conchas debi6 retardar e incluso impedir el desarrollo de
colonizadores intra- o extratalamicos, aunque estuvieran
desprovistas de partes blandas (Fernandez-Lopez, 1983,
1987; Fernandez-Lopez et al., 1996).

Relleno sedimentario

Las cavidades de las conchas de ammonites pudieron
ser rellenadas con particulas sedimentarias, antes de ser
definitivamente enterradas o después del enterramiento.
Por lo general, el relleno sedimentario de dichas
cavidades fue introducido por corrientes hidraulicas
aspiradas (Seilacher. 1963. 1966. 1968. 1971. 1973;
Mundlos, 1970; Duringer, 1982; Schumann v Schumann,
1995). Para que se generen corrientes hidraulicas
aspiradas en el interior de las conchas es necesario que
las cavidades estén comunicadas con el exterior por
alguna abertura y que en sus proximidades haya un
régimen turbulento. La pérdida de las partes blandas y la
desarticulacion del tubo sifonal favorecieron estos
procesos de relleno sedimentario. Una de las evidencias
mas claras de la actuacion de corrientes hidraulicas
aspiradas, desde la camara de habitacion hacia las
camaras mas apicales y a través de los cuellos septales, es
la presencia de un canal sinuoso en la superficie de
algunos moldes internos, que pasa a través de los cuellos
septales o conecta el Gltimo cuello septal con la abertura
de la camara de habitacion (Fig. 3). El material
transportado por las corrientes hidraulicas hacia el
interior de las cavidades es un depdsito de carga y

particulas en suspension; por tanto, en estos procesos de
relleno también influyen otros factores, como el tamafio
de las particulas sedimentarias disponibles en el ambiente
externo y la tasa de acumulacion de sedimentos. En
particular, la probabilidad de relleno sedimentario de las
conchas sera inversamente proporcional a la tasa de
acumulacion de sedimentos y a la tasa de sedimentacion.
Los depdsitos formados por eventos de elevada
turbulencia y de alta tasa de acumulacion de sedimentos,
como las tempestitas, en ambientes de baja tasa de
sedimentacion, a menudo contienen ammonites huecos,
en los que el relleno sedimentario solo ocup6 parte de la
camara de habitacion y el fragmocono permanecio vacio,
pero los procesos de cementacion temprana favorecieron
que las cavidades no rellenadas mantuvieran su volumen
y forma hasta la actualidad (Fig. 4; Fernandez-Lopez v
Suarez Vega, 1980). Los fragmoconos con relleno
sedimentario son mas frecuentes en los ambientes con
regimenes turbulentos pero de baja tasa de acumulacion
de sedimentos y de baja tasa de sedimentacion
(Hollmann, 1968; Henderson y McNamara, 1985). La
estabilidad mecanica de los elementos conservados, su
orientacion e inclinacion, asi como la posicion y el
tamafio de las aberturas de las cavidades que presentan
son otros factores que influyen también en los procesos
de relleno sedimentario antes y durante el enterramiento.

La introduccidon de particulas sedimentarias por
corrientes hidraulicas aspiradas no fue el Unico
mecanismo de relleno sedimentario que dio lugar a la
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formacion de moldes internos de las conchas de
ammonites. Teniendo en cuenta la presencia de clastos de
tamafio centimétrico y de estructuras de bioturbacién en
algunos moldes internos de ammonites, la introduccion
de particulas sedimentarias en el interior de las conchas
también debi6 de ocurrir por infiltracion gravitatoria y
bioturbacion, antes y después del enterramiento (Fig. 5).

Si la concha es disuelta después del enterramiento, o
después de su replicacion por encostramiento, la cavidad
resultante puede ser rellenada con nuevas sustancias y se
puede formar una réplica que presenta en su superficie la
ornamentacion del resto organdgeno previamente
destruido (Schlager, 1974; Fernandez-Lopez y Gomez,
1990c). Por este mecanismo de disolucion y relleno
sedimentario se han generado réplicas de las conchas de
ammonites previamente enterradas, llamadas pseudo-
morfosis sdiliciclasticas, durante fases de exposicion
subaérea en la Cuenca Ibérica.

Mineralizacién sinsedimentaria

La migracion de fluidos y la difusion de sustancias
durante la fosildiagénesis temprana posibilitan diversos
cambios en la composicion quimica y/o mineralogica de
los restos de ammonites. Estos cambios tafondmicos
pueden ser por adicion de nuevos componentes minerales
a los restos (por procesos de concrecion y cementacion de
cavidades) o por sustitucion de los minerales existentes
en ellos (por procesos de neomorfismo). En general, la
mineralizacion de los restos de ammonites aumentd su
resistencia fisica; sin embargo, también resultaron
modificadas otras propiedades, como son la composicion
quimica y/o mineralogica, la textura y la estructura, e
incluso la forma y el tamafio de algunos elementos
conservados.

Concrecion

La formacion de nuevos minerales entre las particulas
sedimentarias que rellenan o engloban los elementos
conservados da lugar a moldes concrecionales y nodulos
fosiliferos. En las plataformas epicontinentales
mesozoicas, los restos de ammonites son frecuentes en el
interior de nodulos fosiliferos y como moldes internos
concrecionales calcareos o fosfaticos.

Las observaciones realizadas en medios actuales y los
datos tafonomicos indican que se pueden formar
rapidamente concreciones calcareas en torno a los restos
organicos que estdn en fase de descomposicion, cuando
su ambiente es mas o menos confinado (Canfield y
Raiswell, 1991b). Las concreciones calciticas son mas
frecuentes que las sideriticas en los sedimentos marinos,
porque el calcio suele tener una concentracion
relativamente alta respecto al hierro en el agua marina
normal. En cambio, las concreciones sideriticas son mas
frecuentes en aquellos lugares donde ha habido un
suministro suficiente de hierro para favorecer la
estabilidad de la siderita (por ejemplo, en ambientes
deltaicos; cf Baird et al., 1986; Carpenter € al., 1988).

Durante la formacion de moldes internos concre-
cionales calcareos, las diferencias texturales, de
porosidad y permeabilidad, entre otras, pueden llegar a

Figura 4. Ejemplar resedimentado de Bajocisphinctes.
Bajociense superior (Jurdsico Medio). Embalse
de San Blas (Teruel; col. SFL, EB28/47). El
relleno sedimentario esté restringido a la camara
de habitacion. Los tabiques del fragmocono
fueron disueltos durante la diagénesis temprana,
aunque la cavidad del fragmocono ha mantenido
su forma original y esta revestida por un cemento
esparitico continuo que forma una geoda. Este es
un ejemplo de ammonites hueco (i.e., sin relleno
sedimentario en el fragmocono). x0,75.

ser mas importantes que las diferencias en la concen-
tracion de materia organica. Por ejemplo, el incremento
en la concentracion de minerales de arcilla puede llegar a
inhibir la cementacion calcarea de algunos moldes
internos o la formacion de concreciones (cf. Goldring y
Kazmierczak. 1974). Las diferencias texturales de los
sedimentos debidas a procesos de bioturbacion también
han favorecido el desarrollo de nodulos y concreciones
calcareas durante la diagénesis temprana (Bourseau,
1977; Elmi, 1981; Clari €t al., 1984; Elmi y Ameur,
1984; Bayer et al., 1985; Raiswell 1987; Savrda y
Bottier. 1988; Martire, 1989: Firsich et al., 1992;
Hesselbo v Palmer, 1992; Fiirsich y Oschmann, 1993).
Las diferencias de porosidad y permeabilidad del relleno
sedimentario suelen ser la causa de que los moldes
internos de ammonites a menudo presenten menor grado
de cementacién y mayor grado de compresion por
compactacion diagenética gravitacional en el flanco
superior en el sentido de la estratificacion y/o en las
porciones mas apicales, donde era menor el tamaio de
grano del relleno sedimentario original y mayor la
concentraciéon de minerales del grupo de la arcilla
(Fernandez-Lopez, 1983). A otra escala, un incremento
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Figurab. Ejemplar reelaborado de nautiloideo. Bajociense

inferior (Jurdsico Medio). Cerro Jaspe
(Precordillera Chilena). El molde interno
contiene clastos de cuarcita que llegan a
sobrepasar 1 cm de diametro.

en la concentracion de restos esqueléticos que aumente la
permeabilidad del sedimento posibilita la difusion de los
fluidos intersticiales y puede favorecer la mineralizacion
calcarea de los elementos agrupados que constituyen una
asociacion conservada (Maeda, 1987, 1990; Garcia-
Ramos et al., 1992; Geraghty v Westermann, 1994;
Schumann, 1995 Maeda y Seilacher, 1996). El efecto de
escudo que ejercen los elementos conservados al
bloquear y concentrar la difusion de fluidos intersticiales
también favorecid, en algunos casos, la formacion de
concreciones calcareas (concreciones umbilicales en
Seilacher et al., 1976). La difusion de fluidos inters-
ticiales debid de estar favorecida en los ambientes de
plataforma de menor tasa de acumulacion de sedimentos
y de menor tasa de sedimentacion, que son los que han
dado lugar a frecuentes moldes internos concrecionales
calcareos.

Los moldes internos fosfaticos de ammonites son
frecuentes en los sedimentos de las plataformas
carbonaticas mesozoicas. Durante la descomposicion
anaerobia de materia organica, se liberan fosfatos que son
disueltos por las aguas intersticiales. Si cerca de la
interfase agua/sedimento no hay microambientes
oxidantes, entonces dichos fosfatos se difunden por las
aguas suprayacentes; pero si hay condiciones oxidantes,
aunque solo sea localmente, se pueden formar minerales
fosfaticos en los intersticios y cavidades de los elementos
conservados, y dar lugar a fendmenos de cementacion
temprana (Lucas v Prévot. 1991). En algunos de estos
procesos de fosfatizacion se ha comprobado la
intervencion de microorganismos (bacterias, hongos y
algas) que también han sido mineralizados (Krajewsky,
1984; Weitschat, 1986; Soudry v Lewy. 1988; Martin-
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Figura 6. Gradientes de tamafio de grano, permeabilidad,
porosidad y cementacion calcarea en el relleno
sedimentario de las conchas de ammonites.

Algarra y Vera. 1994; Vera y Martin-Algarra, 1994;
Zimmerle, 1994; Follm1 1996). Los minerales del grupo
del apatito formados en estas condiciones usualmente se
presentan como grumos de microesférulas de
aproximadamente 1 um de diametro, cada una de las
cuales es un conjunto de microcristales. Dos factores
favorables para la fosfatizacion de los rellenos
sedimentarios de las conchas de ammonites cuando se
encontraban cerca de la interfase agua/sedimento fueron
el enterramiento de restos organicos en sedimentos de
grano fino, que posibilitd el suministro de fosfato y el
desarrollo de microambientes confinados, seguido de
interrupcion de la sedimentacion o reelaboracion. Estas
condiciones corresponden a ambientes de baja tasa de
acumulacion de sedimentos, en los que es p051ble la
decantacion y concentracion de particulas organicas,
seguidos de, o interrumpidos por, episodios de baja tasa
de sedimentacion debidos a no-depoésito y/o denudacion.
En ambientes analogos pero mas oxidantes, en vez de
estos procesos de fosfatizacion, puede haber
mineralizacion de los rellenos sedimentarios y formacion
de moldes concrecionales con glauconita o chamosita
(Berner, 1981; Gebhard, 1982; Harrison €t al., 1983;
Fisher, 1990; Martire y Pavia, 1996a, b).

La formacion de moldes internos concrecionales,
calcareos y/o fosfaticos, tuvo lugar en ambientes de baja
tasa de sedimentaciéon y cerca de la interfase
agua/sedimento. Es importante sefialar que estos procesos
de concrecion temprana suelen estar restringidos al
relleno sedimentario de las conchas de ammonites, y dan
lugar a moldes internos concrecionales cuando la matriz
sedimentaria todavia no estd consolidada o endurecida.
Esta cementacion precoz del relleno sedimentario de las
conchas respecto a la matriz ha sido interpretada por
algunos autores como un efecto de "sombras depresion”
(pressure shadow concretions en Seilacher et al., 1976;
Seilacher, 1984; Maeda y Seilacher, 1996), en tanto que
otros autores la han considerado como una consecuencia
de la mayor concentracion de materia orgénica (Prinz,
1988) o de amoniaco en el interior de las camaras de las
conchas (Macchioni et al., 1996). Sin embargo, estas
interpretaciones no concuerdan con la textura que suelen
presentar los moldes concrecionales de las conchas de
ammonites: el grado de cementacion calcarea suele ser
mayor en la parte inferior, en el sentido de la estrati-
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ficacion, de las porciones mas externas de la concha y
donde el relleno sedimentario presenta mayor tamafio de
grano. Una interpretacion alternativa es que estos proceso
de cementacion precoz han sido inducidos por las
diferencias de porosidad y permeabilidad del relleno
sedimentario respecto a la matriz (Ferndndez-Lopez,
1983, 1985a). Las corrientes hidraulicas aspiradas dieron
lugar a un relleno granoclasificado no so6lo en sentido
vertical, sino también lateralmente hacia las cdmaras mas
internas (Fig. 6). El relleno de menor tamafio de grano
fue concentrado en las porciones superiores de las
camaras y en las camaras mds internas, en tanto que las
porciones inferiores de la cdmara de habitacion y las
camaras mas externas del fragmocono fueron
inicialmente rellenadas con las particulas sedimentarias
mas gruesas. Por consiguiente, respecto a la matriz
sedimentaria, el relleno de las conchas pudo tener mayor
permeabilidad y menor porosidad en las porciones
inferiores de la camara de habitacion o de las cdmaras
proximas del fragmocono, asi como menor permeabilidad
y mayor porosidad en las porciones superiores de las
camaras o en las camaras mas internas. Esta
interpretacion también permite explicar que muchos
moldes internos concrecionales sean carbonaticos en la
parte inferior o en la cdmara de habitacion y fosféticos en
la parte superior o en las porciones mas apicales (Fig. 7).

Cementacion de cavidades

La pérdida de partes blandas o de otros componentes
de los restos de ammonites genera cavidades que pueden
ser ulteriormente rellenadas con nuevos materiales. El
material de relleno de estas cavidades puede estar
constituido por particulas sedimentarias, pero en muchos
fosiles son sustancias minerales formadas por
precipitacion quimica o que en estado coloidal rellenaron
las cavidades. El cemento que rellend estas cavidades
durante la diagénesis temprana suele ser ferruginoso o
siliceo.

Los fbsiles piritosos formados por procesos de
cementacion temprana son abundantes en algunos
sedimentos marinos. El sulfuro de hierro, en forma de
pirita o de marcasita, es una de las sustancias
mineralizantes que frecuentemente ha actuado como
cemento, y ha revestido internamente las cavidades de las
conchas. Los ammonites piritosos se encuentran
principalmente en sedimentos de grano fino, y en
ambientes de alta tasa de sedimentacion. La
concentracion de materia organica de los sedimentos es
uno de los factores mas influyentes en los procesos de
este tipo, porque dicha concentracion ha de sobrepasar
unos valores minimos para que durante la
descomposicion anaerobia se lleve a cabo la reduccion
del sulfato disuelto en el agua (Hudson y Palframan,
1969; Neugebauer y Hudson, 1978; Hudson, 1982; Fisher
vy Hudson, 1985; Canfield y Raiswell, 1991a). Los
ammonites piritosos se formaron en ambientes reductores
y confinados; sin embargo, estas condiciones no
corresponden necesariamente a las del ambiente de
sedimentacion. Los ammonites piritosos se formaron
incluso en fondos marinos con aguas oxigenadas en los

Figura 7. Molde interno reelaborado de Euhoploceras.
Bajociense inferior (Jurasico Medio). Albarracin
(Teruel; col. SFL, 18AL15/5). El flanco
derecho, que fue el flanco inferior en el sentido
de la estratificacion antes de la fase de
reelaboracion, es carbonatico y presenta una
faceta de truncamiento (f) que afecta a la
costulacion. El flanco izquierdo es fosfatico y
fue la parte superior en el sentido de la
estratificacion antes de la reelaboracion. x0,67.

que era posible la actividad de los organismos
bioturbadores. En tales casos, con aguas oxigenadas, el
proceso de piritizacién debié de estar restringido a las
cavidades de las conchas, porque solo ellas han actuado
como microambientes reductores y confinados, cuando se
encontraban cerca de la interfase agua/sedimento, antes
de iniciarse los procesos de disolucion de los tabiques o
de compactacion diagenética gravitacional (Fernandez-
Lopez y Suarez Vega, 1980; Fernandez-Lopez, 1983).
Los macrocristales de pirita euhedral que se observan
sobre la superficie de algunos moldes internos de
ammonites se desarrollaron durante fases avanzadas de
fosildiagénesis (Brett y Baird, 1986).

Los moldes internos de las conchas de ammonites
constituidos por silex son frecuentes en algunas rocas
carbonaticas del Jurdsico Medio formadas en condiciones
de alta tasa de acumulacion de sedimentos y baja tasa de
sedimentaciéon. La distribucion del silex en las cavidades
sin relleno sedimentario, asi como la ausencia de sefiales
de distorsién tafondmica por compactacion diagenética
gravitacional en algunos de estos moldes internos,
indican que han sido formados durante los primeros
estadios de fosildiagénesis temprana (cf Carson. 1991).
No obstante, estos moldes internos de silex se formaron
después de iniciarse la fracturacidon y colapso de los
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concha

transversal de una
resedimentada de Sephanoceras. Bajociense

Figura 8. Seccion

inferior (Jurasico Medio). Cerro Jaspe
(Precordillera Chilena; col. SFL). La muralla (c)
y los tabiques (t) estan constituidos por calcita
neomorfica. En la parte inferior, en el sentido de
la estratificacion, presenta relleno sedimentario
parcial de caliza mudstone (m) y mantiene los
tabiques en su posicion original. En la parte
media, sobre el relleno sedimentario, estan
reagrupados los fragmentos de los tabiques (f)
que colapsaron durante la compactacion
diagenética temprana. En la parte superior, las
cavidades no rellenas de sedimento estan
ocupadas por silex (s) formado durante la
diagénesis temprana, en una fase ulterior a la de
colapso de los tabiques y fragmentacion de
la muralla por compactacion diagenética
gravitacional, x1.

tabiques de las conchas por compactacion diagenética
gravitacional (Fig. 8).

Neomorfismo

Cuando los restos mineralizados han estado sometidos
a un proceso de inversion mineralogica (sustitucion de un
mineral por un polimorfo suyo), pueden mantener su
microestructura original. Sin embargo, cuando el
aragonito de las conchas ha sido disuelto y las cavidades
resultantes fueron ulteriormente rellenadas por calcita
neomorfica, la microestructura original suele haber sido
destruida.

Por lo general, el aragonito de las conchas de
ammonites tiene mayor solubilidad que la calcita de los
apticus; no obstante, la estabilidad de estos minerales
puede aumentar en presencia de algunos iones, como el
magnesio, o de algunas sustancias organicas que inhiben
los procesos de recristalizacion o de inversion. Algunos
aminoacidos y otras sustancias organicas contenidas en
los restos esqueléticos aragoniticos forman una capa
superficial hidrofobica que protege los restos aragoniticos
del efecto catalitico del agua y actia como un
estabilizador, impidiendo la transformacion en calcita (cf.
Kennedy y Hall, 1967; Andalib, 1970, 1973; Brand,

1989; Maliva y Dickinson, 1992). Los yacimientos de
ammonites en los que hay conchas aragoniticas
conservadas estan constituidos por materiales que tienen
un alto contenido en materia organica y un grado de
permeabilidad muy bajo. La conservacion actual de estas
conchas aragoniticas de ammonites es un ejemplo de
estabilizacion temprana y fosilizacion de los elementos
conservados que adquirieron mas rapidamente nuevos
caracteres estructurales (Fernandez-Lopez, 1995).

La recristalizacion de las conchas de ammonites pudo
consistir en una disminucion del tamafio de las particulas
cristalinas. Por ejemplo, en ambientes marinos someros
de bajas tasas de sedimentacion, algunos microorga-
nismos debieron de reducir a tamafios criptocristalinos las
particulas carbonaticas y causaron la micritizacion de los
restos esqueléticos cuando todavia se encontraban en fase
bioestratinomica (Dullo y Bandel, 1988).

Abrasion

La abrasion, o desgaste mecanico, de los elementos
conservados en ambientes marinos suele ser debida al
impacto que ejercen sobre ellos las particulas
transportadas por el agua, o bien al rozamiento entre los
propios elementos que son movidos. En cualquiera de
estos dos casos, la superficie externa de los elementos
conservados puede ser pulida y sus relieves positivos
llegan a ser desgastados e incluso obliterados. No
obstante, los elementos conservados pueden ser pulidos y
desgastados solo en una porcién de su superficie y
pueden adquirir una faceta de desgaste (Miiller, 1979).

Las facetas de truncamiento de las conchas o de los
moldes internos de ammonites se formaron cuando los
elementos conservados estaban fijos al substrato y
expuestos a la accion de algin agente abrasivo (Seilacher,
1963. 1971; Geyer v Hinkelbein, 1974; Seyfried, 1981;
Meléndez et al., 1983, 1990; Mensink v Mertmann, 1984;
Fernandez-Lopez, 1985a; Fernandez-Lopez y Meléndez,
1994, 1995b; Vera y Martin Algarra, 1994). En tales
condiciones, una corriente unidireccional producira una
sola faceta orientada; pero en un mismo elemento se
pueden formar varias facetas de anclaje si cambia la
direccion de las corrientes o la posicion del objeto
desgastado. En cambio, las facetas de rodamiento tienden
a desarrollarse en los relieves superficiales mas
prominentes que existen en los elementos conservados
que estan libres sobre el substrato y sometidos a la accion
de agentes abrasivos. Las facetas de rodamiento, a
diferencia de las facetas de truncamiento, aumentan el
grado de redondez y esfericidad de los elementos
conservados.

Las facetas elipsoidales de desgaste, preferentemente
desarrolladas en el ultimo tercio de espira conservada, o
los surcos anulares de desgaste se formaron en los moldes
internos de ammonites debido a la accion de corrientes
direccionales, no oscilatorias, donde la profundidad del
agua fue semejante al espesor del ammonites, y en
particular en ambientes intermareales (Fernandez-Lopez,
1985a, b; Fernandez-Lopez v Meléndez, 1994, 1995b).
La transicion desde asociaciones constituidas por
ammonites resedimentados o acumulados, asi como
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Figura 9. Secciones pulidas de dos fragmoconos huecos (i.e., fragmoconos sin tabiques) de Bajocisphinctes. Bajociense
superior (Jurasico Medio; col. SFL). Embalse de San Blas (Teruel). Las conchas sin partes blandas y con el tubo
sifonal desarticulado fueron rellenadas con sedimento micritico a través del peristoma, de los cuellos septales (s) y
de las roturas de la muralla. Después del enterramiento, la disolucion de los tabiques fue mas rapida que la de la
muralla. La ausencia de tabiques y la continuidad estructural del relleno sedimentario en las vueltas de espira
intermedias, asi como la presencia de fragmentos de tabiques (t) y de muralla (m) incluidos en el relleno
sedimentario de la camara de habitacion, son resultados de la bioturbacion del lodo micritico antes de la
consolidacion del sedimento. Durante la fosildiagénesis tardia, algunas cavidades fueron rellenadas con cemento

esparitico (e). xI.

desde asociaciones con elementos resedimentados o
reelaborados con facetas de truncamiento o de
rodamiento, hasta asociaciones con elementos
reelaborados provistos de facetas elipsoidales y surcos
anulares de desgaste es interpretada como un clino
tafonémico por abrasion, indicativo de gradientes de
somerizacion desde ambientes submareales hasta
ambientes inter- e incluso supramareales (Fernandez-
Lopez y Meléndez, 1995b).

Si se excluyen los casos debidos a la intervencion de
agentes biologicos, los efectos de la abrasion son
indicativos del grado de turbulencia de las aguas en el
ambiente en que han sido desgastados; ahora bien, al
interpretar restos aloctonos es importante tener en cuenta
que el valor de dicha energia mecénica de desgaste no ha
de ser necesariamente el mismo en el lugar donde fueron
enterrados. Por ejemplo, los elementos aldctonos
contenidos en tempestitas o en turbiditas pueden
presentar valores de abrasion muy altos o nulos,
dependiendo del grado de turbulencia en el érea fuente de
dichos elementos.

Bioerosion

Muchos organismos son capaces de degradar
centripetamente los restos mineralizados, por medios
mecanicos y con algunos productos de su metabolismo.
Las algas, hongos y bacterias microendoliticas son
importantes agentes alterativos en ambientes marinos
someros de bajas tasas de sedimentacion. Las esponjas
clionidas y algunos gusanos también han actuado como
agentes erosivos de las conchas de ammonites

(Henderson v McNamara, 1985; Dullo y Bandel, 1988).
La actividad de los moluscos litotagos ha dado lugar a
numerosas perforaciones en los moldes internos
concrecionales de ammonites que se encontraban en
ambientes someros. Algunos procesos de desgaste y
disolucion bioestratindmica son exclusivamente llevados
a cabo por herbivoros y carnivoros; muchas conchas y
moldes internos de ammonites presentan arafiazos,
estrias, rasgufios, muescas y cortaduras por haber sido
roidos, mordidos o masticados (Lehmann., 1976; Akpan
et al., 1984; Kase et al., 1994, 1995). Estos procesos de
bioerosion son retardados e incluso inhibidos en los
ambientes profundos o en los de alta tasa de
sedimentacion.

Disolucion

La durabilidad que los elementos conservados
presentan frente a la disolucion esta relacionada con la
estabilidad de sus componentes minerales (primarios y
secundarios); sin embargo, a igualdad de composicion
mineralogica, el grado de durabilidad depende del area
superficial efectiva de los elementos conservados. Por
este motivo, la disminucion en tamafio y/o esfericidad de
los elementos conservados favorece la disolucion, hasta
el punto de que el efecto de la diferencia de proporciones
entre el area superficial y el volumen de los elementos
conservados puede llegar a sobrepasar el efecto de la
solubilidad diferencial segin su mineralogia (c£ Henrich
y Wefer, 1986).

La solubilidad del carbonato célcico en el agua marina
disminuye al aumentar la temperatura. Al aumentar la
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Figura 10. Tubo sifonal, articulado, de ammonites. Los
tabiques y la muralla de la concha fueron
disueltos durante la diagénesis temprana cerca
de la interfase agua/sedimento. Jurdsico
Superior. Maxberg (Alemania; col. SFL). x2,3.

profundidad, por el consiguiente aumento de presion
hidrostatica y la menor temperatura, aumenta la
concentracion de anhidrido carboénico disuelto en las
aguas y pueden ser parcial o totalmente destruidos los
restos esqueléticos calcareos. Este proceso de alteracion
de los restos esqueléticos carbonaticos, por disolucion de
sus componentes minerales, ha sido llamado subsolucién
(Hollmann, 1962, 1964; Jenkyns, 1971; Krystyn et al.,
1971). Se ha estimado que el agua marina, por lo general,
disuelve los restos aragoniticos cuando la temperatura es
inferior a 10°C. En el registro fosil, numerosos autores
han explicado la ausencia de conchas de ammonites
(originalmente aragoniticas) y la frecuencia de apticus
calciticos, en algunos depdsitos supuestamente formados
en aguas profundas, como un resultado de su
acumulacion y disolucion diferencial en ambientes
situados por debajo de la profundidad de compensacion
del aragonito (Gasiorowski, 1973). Sin embargo, las
interpretaciones mas recientes de estos fendmenos de
subsolucion han destacado el papel de la baja produccion
de carbonatos, la frecuencia de los procesos de remocion
en la superficie sedimentaria, asi como la intervencion de
procesos de disolucion bajo presion durante la diagénesis
avanzada, en vez de la presunta subsaturacidén en
carbonatos de las aguas cerca de la interfase
agua/sedimento (Neumann y Schumann, 1974; Schlager,
1974; Elmi, 1981; Clari et al.. 1984; Aigner, 1985; Kélin
y Ureta, 1987; Martire, 1989, 1992; Maeda y Seilacher,
1996).

La durabilidad de los restos de ammonites frente a la
disolucion también estuvo influenciada por otros factores,
como la microestructura y el contenido en materia
organica de las conchas o la permeabilidad del
sedimento. En los sedimentos ricos en materia organica,
los procesos de descomposicion anaerobia desprenden
anhidrido carbdnico y acido sulfhidrico que aumentan la
acidez de las aguas intersticiales y disuelven los restos
aragoniticos durante las primeras fases de diagénesis
temprana (Fisher y Hudson, 1985; Seilacher €t al., 1985).
La menor complejidad estructural de los tabiques

respecto a la muralla de las conchas de ammonites
determiné su menor durabilidad en los ambientes
subsaturados en carbonatos. Los tabiques del fragmocono
pudieron ser destruidos por disoluciéon cuando todavia
persistia la muralla de la concha, y se formaron
fragmoconos huecos (hollow phragmocones en Seilacher
et al., 1976; Fernandez-Lopez. 1983, 1995; Hagdorn y
Mundlos, 1983; Maeda, 1987; Ferndndez-Lopez vy
Meléndez, 1995b; Maeda y Seilacher, 1996). En las
plataformas carbonaticas mesozoicas, los sedimentos de
grano fino y de alta tasa de sedimentacién contienen
frecuentes conchas sin septos (Fig. 9) e incluso
periostracos o tubos sifonales sin septos ni muralla, por
disolucion temprana cerca de la interfase agua/sedimento
(Fig. 10).

Por otra parte, durante los procesos de reelaboracion
en ambientes inter- a supramareales, las conchas de
ammonites pueden ser sometidas a varias fases de relleno
sedimentario y cementacion temprana separadas por fases
de disolucion (Fernandez-Lopez, 1985a, b), y se forman
mol des concrecionalessin septos (Figs. 11 y 12).

En general, los restos fosfaticos y los "corneos" tienen
mayor durabilidad que los restos calcareos en ambientes
acidos, aunque a menudo pasan a ser mas flexibles y
llegan a ser corrugados durante la compactacion
diagenética, en tanto que los restos calcareos y duros son
completamente disueltos (Miiller. 1979). En ambientes
andxicos o euxinicos, con 4cido sulthidrico libre, los
componentes calcireos de las conchas de ammonites
suelen desaparecer antes que el periostraco (constituido
por conquiolina); en ambientes oxidantes, por el
contrario, el periostraco es alterado y puede llegar a ser
totalmente destruido cuando todavia persisten la muralla
y los tabiques.

Los llamados half ammonites han sido interpretados
como un resultado de disolucion bioestratinomica de la
parte superior de la muralla de las conchas que estuvieron
sometidas a ambientes acidos y disaerdbicos cuando se
encontraban apoyadas sobre el fondo marino (Hollmann,
1962; Lehmann, 1976; Tanabe et al., 1984). Sin embargo,
un resultado analogo, durante la fosildiagénesis temprana,
es lo que podria llamarse half concretions, por
cementacion carbonatica de la parte inferior del relleno
sedimentario de la concha, que es mas permeable, y
colapso de la parte superior, mas arcillosa o sin
relleno sedimentario (Fig. 13; Seilacheretal.. 1976; roof-
collapse preservation en Aigner, 1980; Maeda, 1987,
Maeda y Seilacher, 1996). Los fosiles que presentan
cualquiera de estos dos estados de conservacion, que
pueden ser distinguidos respectivamente como hemiam-
monites y hemiconcreciones, debieron de tener las
primeras fases fosildiagenéticas en ambientes confinados,
cerca de la interfase agua/sedimento; pero las
hemiconcreciones requieren suministro de carbonatos y
no representan ambientes subsaturados o de aguas
profundas.

Distorsion tafonémica
Los organismos necrdfagos o carrofieros son uno de
los principales agentes de distorsion bioestratindmica,
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Figura 11. Molde interno reelaborado de Macrocephalites. Calloviense (Jurasico Medio). Griegos (Teruel; col. SFL,
GR 166/9). Presenta evidencias de varias fases sucesivas de relleno sedimentario, cementacion y disolucion antes
del enterramiento final. La primera fase de relleno sedimentario (F1) dio lugar a un molde interno de la cdmara de
habitacion y de algunas porciones del fragmocono, cuando todavia persistian los tabiques de la concha. El tapon
umbilical izquierdo, constituido por relleno sedimentario de la fase Fl previamente cementado, colapso hacia el
interior del molde interno tras la disolucion de la muralla y los tabiques de la concha durante una fase de alteracion
subaérea. Las dos fases de relleno sedimentario ulteriores (F2 y F3) estuvieron separadas por una fase de

denudacion y dieron lugar a un molde interno concrecional sin septos.

que han causado cambios en la forma, el tamafio y la
estructura de los elementos conservados. En las conchas
de ammonites son relativamente frecuentes las
deformaciones discontinuas, fisuras y fracturas, debidas a
mordedura o masticacion por depredadores o necrofagos
(Reeside y Cobban, 1969; Keller y Riegraf, 1977, Mehl,
1978). Algunos organismos generan deformaciones
discontinuas muy caracteristicas. Por ejemplo,
perforaciones y fracturas cerradas de bordes dentados,
alineadas en los dos flancos de una misma concha de
ammonoideo, han podido ser atribuidas a mordeduras de
reptiles (Kauffiman v Kesling, 1960; Kennedy y Cobban,
1976; Lehmann. 1976; Saul, 1979; Hewitt y Westermann,
1990; Kauffman, 1990; Ward v Hollingworth, 1990;
Fernandez-Lopez v Mouterde. 1994: Mapes et al., 1995;
Macchioni et al., 1996). Las fracturas abiertas y
lobuladas que se observan en algunas conchas de
ammonites son caracteristicas de la actividad de los
crustaceos, en tanto que los peces suelen generar
fracturas semilunares de borde liso (Lehmann, 1976).

La fracturacion de los elementos conservados en
muchos casos ha sido debida al choque o impacto con las
particulas desplazadas por el agua. En estas condiciones,
los relieves mas superficiales de los restos mas fragiles
tienen mayor probabilidad de rotura. Las conchas de
ammonites de menor tamafio suelen comenzar a
fracturarse por el peristoma; sin embargo, cuando el
peristoma estd engrosado, puede permanecer integro
mientras se fracturan las vueltas de espira mas internas.
Los fragmoconos incompletos suelen predominar sobre
las conchas provistas de cdmara de habitacion en los
ambientes someros de alta turbulencia y baja tasa de
sedimentacion, donde incluso son frecuentes los moldes
concrecionales fragmentados por procesos de
reelaboracion. En cambio, las conchas completas, o con
camara de habitacion, predominan en los ambientes
restringidos y de baja turbulencia o en los ambientes de
alta tasa de sedimentacion. La energia hidraulica del

oleaje no suele actuar a profundidades que sobrepasan los
cincuenta o sesenta metros; sin embargo, las corrientes de
fondo ejercen esfuerzos mecanicos sobre los elementos
conservados que se encuentran incluso a mayor
profundidad. Una regla que parece ser bastante general es
que los organismos necrofagos o carrofieros suelen
fragmentar preferentemente las conchas de mayor
tamafio, en tanto que la fracturacion mecénica en
ambientes de alta turbulencia causa mayor proporcion de
fragmoconos incompletos entre las conchas de menor
tamafio (Fernandez-Lopez y Mouterde, 1994). Ademas,
la alta presion hidrostatica de los ambientes marinos mas
profundos pudo causar la implosion de algunas conchas
de ammonites (Kanie et al., 1980; Westermann. 1985;
Hewitt, 1988). El grado de distorsion bioestratindmica
que presentan las conchas de ammonites es indicativo de
la duracién y la intensidad de los esfuerzos mecanicos a
los que estuvieron sometidas antes del enterramiento.

La accion gravitatoria causa el colapso de los
restos organogenos parcialmente degradados, y tiende a
generar distorsiones unidireccionales en sentido vertical
descendente que sirven de criterio geopetal. En particular,
el apticus y el tubo sifonal de los ammonites tienden a
desplazarse hacia las posiciones mas bajas de las camaras
de las conchas durante los procesos de biodegradacion-
descomposicion.

Durante la fosildiagénesis, al aumentar la profundidad
de enterramiento y la carga litostatica, los elementos
conservados pueden ser comprimidos e incluso adquirir
forma laminar si los efectos de la compactacion no son
amortiguados o inhibidos por las estructuras internas o
por los procesos de cementacion temprana. Los
elementos conservados experimentaran reduccion de
volumen y deformaciones continuas si la disolucion de
sus componentes minerales ocurre antes de la
compactacion del sedimento; de este modo se han
generado deformaciones continuas y elementos
comprimidos o laminares, asi como arrugas, pliegues y
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Figura 12. Ejemplar reelaborado de Macrocephalites.
Calloviense (Jurasico Medio). Moscardon
(Teruel; col. SFL, M166/18). Presenta la
costulacion, pero carece de tabiques en el nicleo
(n). En la seccion pulida puede observarse que
las tres camaras del fragmocono conservadas (c),
a diferencia del nucleo, tienen relleno
carbonatico sin oolitos ferruginosos. Este es un
ejemplo de molde interno concrecional sin
septos (i.e, relleno sedimentario del fragmocono
ulterior a la disolucion de los tabiques), xI.

superficies corrugadas en el periostraco de algunos restos
de ammonites. Por el contrario, la reducciéon de volumen
de los elementos conservados estara acompafiada de
fracturacion si la compresion ocurre antes de la
disolucion de los componentes minerales; en estas
condiciones se forman fracturas longitudinales
(umbilical, lateral y ventrolateral), fracturas radiales (por
ejemplo, la fractura telescopica que marca el limite entre
la camara de habitacion y el fragmocono) y la silueta
espiral de las conchas de ammonites pasa a ser irregular
(Seilacher et al., 1976; Via Boada et al., 1977,
Fernandez-Lopez, 1983, 1995; Pinna, 1985; Prinz, 1988;
Fernandez-Lopez y Meléndez, 1995b).

El grado de distorsion tafondmica alcanzado por los
elementos conservados durante las primeras fases de
compactacion diagenética gravitacional también depende
del grado de litificacion del relleno sedimentario y del
sedimento que constituye la matriz. En ambientes de alta
tasa de sedimentacion, los restos de ammonites suelen
estar comprimidos debido al rapido aumento de la carga
litostatica durante la diagénesis temprana. En cambio, en
ambientes de baja tasa de sedimentacion, incluso si tenian
una alta tasa de acumulacion de sedimentos, los procesos
de cementacion temprana dieron lugar a moldes internos

Figura 13. Ejemplar resedimentado de Oppelia. Bajociense
superior (Jurasico Medio). Aguada Colorada
(Precordillera Chilena; col. SFL). El flanco
inferior en el sentido de la estratificacion
conserva su volumen y forma. En cambio, el
flanco superior ha colapsado dando lugar a una
caldera de colapso en la laminacién superior.
Este es un ejemplo de hemiconcrecion.

concrecionales y favorecieron la estabilizacion de los
substratos; de este modo, los elementos conservados
pasaron a ser mas resistentes frente a la compactacion,
pudieron mantener su volumen y forma, y se pueden
encontrar en la actualidad como ammonites huecos (Fig.
14; Fernandez-Lopez v Sudrez Vega, 1980; Fernandez-
Lopez y Goémez, 1990c).

Necrocinesis

Los restos de ammonites, y en particular sus conchas,
pudieron experimentar desplazamientos ascendentes y
descendentes, en fases sucesivas y entre episodios de
flotabilidad neutral, cuando estaban en ambientes
subacuaticos poco profundos (Chamberlain et al., 1982;
Maeda y Seilacher. 1996). A mayores profundidades, los
efectos de la presion hidrostatica llegan a ser mas rapidos
que los de la descomposicion microbiana, y la inundacion
de las cavidades de los restos organdgenos no puede ser
compensada por los gases liberados durante la
biodegradacion-descomposicion. En el caso extremo, a
cientos de metros de profundidad, la inundacién de las
cavidades de los elementos producidos es inmediata a la
produccion biogénica y ocurre por implosion (Kanie et
al., 1980; Westermann, 1985; Hewitt, 1988).

Ademas de los desplazamientos verticales, o en vez de
ellos, las conchas de ammonites pudieron experimentar
desplazamientos laterales antes de ser enterradas. Tales
desplazamientos laterales suelen deberse a la accion
gravitatoria o bien a la actuacion de un medio de carga.
Las corrientes hidraulicas, superficiales o de fondo, las
tempestades, las mareas o las corrientes de turbidez,
fueron algunos de los agentes causantes de estos
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desplazamientos. La suspensibilidad de los elementos
conservados, o la probabilidad de que sean llevados en
suspension por una corriente tractiva, serd directamente
proporcional al valor del area superficial e inversamente
proporcional a su peso, entre elementos de igual forma.
La fuerza que mueve por traccion cualquier elemento
conservado es proporcional al valor de la superficie de
resistencia que dicho elemento ofrece a la corriente, pero
la fuerza que se opone al movimiento es proporcional al
peso. En consecuencia, los elementos de menor tamafo y
peso especifico seran desplazados mas rapidamente sobre
el substrato cuando tengan flotabilidad negativa; sin
embargo, a igualdad de peso especifico y en condiciones
de flotabilidad neutral o positiva, los elementos de mayor
tamafio pueden llegar a ser transportados mas rapida-
mente. En ambos casos, las asociaciones conservadas
muestran gradientes de seleccion y clasificacion segun el
tamafio de los elementos, que permiten inferir el lugar o
area de produccion.

La posicion batimétrica mas favorable para el
transporte en suspension y la deriva necroplanctonica
debid de ser la de los elementos conservados que estaban
en los ambientes subacuaticos menos profundos, debido a
la accion de las corrientes superficiales y por la menor
capacidad de inundacion de los restos cuanto menor es la
presion hidrostatica a que estan sometidos. En general,
cabe esperar que los fendmenos de ascenso posmortal y
deriva necroplanctonica hayan sido mas frecuentes en los
mares epicontinentales menos profundos, donde los
valores batimétricos no sobrepasaban unas decenas de
metros y la presion hidrostatica era minima, en tanto que
la temperatura de las aguas, la descomposicion
microbiana y la accion de las corrientes superficiales
ejercieron una influencia mayor (Ziegler, 1983).

El evidente provincialismo de los ammonites, que
puede ser contrastado teniendo en cuenta la distribucion
de sus fosiles, no deberia ser aceptado como un
argumento en contra de la deriva necroplanctonica y en
favor de la autoctonia de sus restos. Si la distribucion
geografica de los distintos grupos taxonomicos de
ammonites presenta restricciones, se puede descartar que
sean grupos taxondmicos cosmopolitas o que sus restos
pudieran ser distribuidos uniformemente por deriva
necroplanctonica a escala global, pero no se puede
excluir la posibilidad de que ocurrieran procesos de
deriva necroplanctonica a una escala menor. También hay
que tener en cuenta que el significado de los términos
autoctono y aldctono, con independencia de que sean
utilizados para referirse a restos organdgenos o a
entidades paleobiologicas, varia en funcion de la escala
de analisis adoptada. Ademas, aunque resulte paradojico,
la autoctonia o la aloctonia tafondémica de los elementos
conservados no implica el caracter démico o adémico de
las entidades paleobiologicas productoras (Fernandez-
Lopez. 1990, 1991). En las plataformas epicontinentales
mesozoicas, pudieron tener lugar episodios de
importacion de restos de ammonites desde otras areas
marinas u oceanicas, y deriva necroplanctonica
generalizada, sin que resultaran eliminadas las evidencias
de provincialismo a escala global. Por razones
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Figura 14. Ammonites huecos (h; i.e., sin relleno
sedimentario en el fragmocono), pertenecientes
al género Megasphaeroceras, incluidos en
una tempestita. Bajociense (Jurasico Medio).
Cerro Jaspe (Precordillera Chilena).

metodoldgicas, debe aceptarse que la distribucion que
muestran los restos de ammonites en las distintas
plataformas y cuencas sedimentarias puede deberse a
factores paleobioldgicos y/o tafondomicos (Fernandez-
Loépez, 1983, 1985c. 1987: Tintant, 1984; Callomon,
1985; Fernandez-Lopez y Mouterde, 1985, 1994;
Westermann, 1990; Martinez, 1992; Enay, 1993; Aurell
et al.,, 1995; Fernandez-Lonez v Meléndez. 1995a. 1996;
Goy, 1995; Fernandez-Lopez et al., 1995, 1996). La
influencia de cada uno de estos dos factores en cada caso
particular debe ser averiguada y contrastada, no
presupuesta.

Reorientacion

Los elementos conservados tienden a adquirir la
posicion mecanicamente mas estable y, cuando estan
sometidos a la acciéon de un régimen turbulento, las
direcciones preferentes de las corrientes influyen en la
orientacion e inclinacion preferencial de los elementos
movidos.

En régimen turbulento, los apticus tienden a orientarse
con la superficie convexa dirigida hacia arriba cuando se
desplazan libremente sobre el substrato; la posicion
contraria, con la superficie convexa dirigida hacia abajo,
normalmente solo puede ser mantenida en regimenes
laminares o con bajo grado de turbulencia (Miiller, 1979;
Barthel et al.. 1990).

Algunos autores han distinguido varios patrones de
orientacion azimutal preferente de las conchas de
ammonites, que son indicativos de la accion de corrientes
unidireccionales o del oleaje (Wendt, 1970, 1973;
Brenner, 1976; Fiitterer, 1978a, b). Las conchas
esferoidales no muestran tendencia por una orientacion
preferente cuando estan sometidas a una corriente
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unidireccional. En cambio, las conchas planiespirales de
ammonites o los moldes concrecionales, cuando pueden
desplazarse libremente sobre el substrato, tienden a
orientarse con su maxima longitud en direccion paralela a
las corrientes, aunque lo hacen en sentido contrario: las
conchas presentan el peristoma dirigido aguas abajo, en
tanto que los moldes internos concrecionales tienen el
peristoma dirigido aguas arriba (Fernandez-Lopez,
1985a; Fernandez-Lopez v Meléndez. 1994. 1995b). En
el caso de asociaciones condensadas, con elementos
resedimentados y reelaborados, las distribuciones de
frecuencias obtenidas y representadas en un diagrama de
rosa muestran dos maximos, contrapuestos pero
orientados paralelamente a la direccion de la corriente
unidireccional. En régimen de oleaje, por el contrario, las
asociaciones condensadas sometidas a corrientes
oscilatorias tienen distribuciones de frecuencias
bimodales, con dos méaximos diametralmente opuestos,
pero orientados ortogonalmente a la direccion de avance
del frente de oleaje. Algunas asociaciones que presentan
orientacion preferente ortogonal a la direccion de los
ripples han sido relacionadas con eventos sismicos
(Seilacher, 1984).

La estabilidad mecénica de los elementos conservados
que estan en posicion vertical puede ser autonoma o
forzada. La forma geométrica de las conchas o los gases
almacenados en su interior én condiciones de baja presion
hidrostatica son algunos de los factores determinantes de
la estabilidad mecanica de las conchas que mantienen una
posicion vertical autonoma (Raup y Chamberlain, 1967
Reyment, 1970, 1973, '1980; Raup, 1973; Weaver y
Chamberlain, 1976; Crick, 1983; Saunders y Shapiro,
1986). Algunas conchas de Bajocisphinctesde la Cuenca
Ibérica fueron colonizadas durante varias semanas o
meses, mientras mantenian una posicion vertical
autonoma (Fernandez-T.opez. 1987). Durante la acu-
‘mulacion o la reorientacion, la interferencia con otros
objetos o las irregularidades del substrato también pueden
estabilizar la posicidon inclinada de los elementos
conservados. Por ejemplo, las conchas de ammonites en
posicion vertical son mas frecuentes en las facies de
black-shale que en las de tipo mudstone, lo cual puede ser
indicativo de la mayor viscosidad y menor cohesion de
los substratos que permite el enterramiento inmediato de
los restos al caer al fondo marino (Aigner, 1980; Wignall.
1994; Martill, 1995; Oschmann, 1995). Durante el
enterramiento en ambientes de alta tasa de acumulacion
de sedimentos o de alta turbidez, los elementos
conservados también suelen quedar atrapados en los
sedimentos en posiciones mas o menos inclinadas y
pueden mostrar granoclasificacion decreciente.

Desarticulacion A

- Los procesos de biodegradacion-descomposicion y
disolucion posibilitan la desconexion y separacion de los
diferentes componentes de.los restos organdgenos. En los
restos de ammonites, es significativo. del grado de
alteracion tafonomica alcanzado antes del enterramiento
final, que los apticus estén desarticulados entre si, en el
interior o fuera de la cAmara de habitacion (Arkell et al.,

1957; Morton, 1981; Barthel et al., 1990; Enay et al.,
1994), que el tubo sifonal esté entero en su posicion
original o desarticulado y desplazado, o bien la presencia
de superficies de desarticulacion en los moldes internos
concrecionales formadas durante procesos de
reelaboracion (Fernandez-Lopez. 1985a. 1995).
Teniendo en cuenta que la pérdida de partes blandas
debi6 de ser relativamente rapida por biodegradacion-
descomposicion, la presencia de conchas con apticus en
la camara de habitacion es indicativa de enterramiento
rapido y otras circunstancias, tales como alta tasa de
acumulacion de sedimentos y escasez de oxigeno, que
impiden la accién destructiva de los organismos
carrofieros y bioturbadores. En cambio, los procesos de
desarticulacion fueron mads intensos y duraderos en los
ambientes oxigenados de menor tasa de sedimentacion.

Dispersion

Los componentes de un elemento o de una asociacion
pueden ser separados y diseminados durante la
fosilizacion. La dispersion -tafondmica implica el
desplazamiento de elementos desde una localidad hasta
otra geograficamente distanciada. De este modo, resulta
modificada la ubicacién geografica de alguno o la
totalidad de los componentes de una asociacion, asi como
su distribucion geografica. La seleccion y clasificacion de
los componentes de una entidad conservada es otro de los
posibles efectos de la dispersion. La diversidad de
cualquier asociacion conservada probablemente
disminuira si algunos de sus elementos son dispersados a
otras areas; sin embargo, cuando los elementos han sido
transportados desde distintos ambientes y reagrupados,
pueden formarse asociaciones mezcladas con valores de
diversidad mas altos que cualquiera de las asociaciones
originales. Algunas propiedades de las asociaciones
conservadas permiten confirmar su caracter autoctono, al
excluir que haya habido transporte sin seleccion; por
ejemplo, la coexistencia de restos de individuos de los
diferentes estadios del desarrollo ontogénico en el seno
de una poblacion monoespecifica, incluyendo los
dimorfos sexuales, ha sido utilizada por numerosos
autores como criterio de autoctonia (Fisher, 1977;
Fernandez-Lopez. 1983. 1985¢, 1987, 1995; Tintant,
1984; Callomon, 1985; Fernandez-Lopez y Mouterde,
1985, 1994; Tarkowski, 1986; Thierry, 1986; Morton,
1988; Fernandez-Lopez y Goémez, 1990a; Westermann,
1990; Enay. 1993; Fernandez-Lopez y Meléndez, 1995a;
Tanabe et al., 1995; Fernandez-Lopez €t al., 1996). En el
caso de los ammonoideos ammonitinos, los taxones
eudémicos que poblaron las plataformas epicontinentales
durante los episodios de mayor profundidad y estabilidad
ambiental produjeron poblaciones tafénicas de tipo-1, en
tanto que los taxones adémicos representados por
conchas derivadas dieron lugar a poblaciones tafonicas de
tipo-3 en los ambientes mas someros e inestables
(Fernandez-Lopez, 1985¢c, 1995). Algunos ammonoideos
filoceratinos llegaron a ocupar también las plataformas
epicontinentales por dispersion biogeografica durante
episodios de profundizacion y produjeron poblaciones
tafonicas de tipo-l, en tanto que estan representados por
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poblaciones tafonicas de tipo-3, con escasos individuos
reagrupados por dispersion tafondmica, durante los
episodios de menor profundidad (Fernandez-Lopez y
Meléndez, 1994, 1996). La probabilidad de deriva
necroplanctonica de las conchas fue inversamente
proporcional a su capacidad de inundacion. Las conchas
de mayor tamafio, las que se encontraban a menor
profundidad o las que tenian un tubo sifonal mas grueso
debieron de ser las de menor capacidad de inundacion y
las de deriva necroplanctonica mas probable (Ziegler,
1981; Chamberlain et al., 1982; Fernandez-Lopez, 1983,
1985¢, 1987, 1995; Westermann, 1990, 1993; Fernandez-
Lopez y Meléndez, 1995a, 1996).

Reagrupamiento

Durante la fosilizacion, los restos de ammonites
pudieron ser agrupados de nuevo o de modo diferente a
como se encontraban distribuidos los correspondientes
elementos producidos o sus entidades paleobiologicas
productoras. Por este motivo, la abundancia (el niimero
de elementos conservados por unidad de superficie o de
volumen de sedimento) y la concentracion (el valor del
volumen de los elementos conservados por unidad de
superficie o de volumen de sedimento) de conchas de
ammonites no pueden ser utilizados como indicadores
batimétricos en las plataformas epicontinentales. Algunas
rocas sedimentarias del Jurdsico Medio de la Cordillera
Ibérica contienen abundantes restos de ammonites y
presentan grietas de desecacion, sefales de carstificacion
y otras evidencias de exposicion subaérea (Fernandez-
Lopez, 1985b, c¢; Fernandez-Lopez y Gomez, 1990c;
Aurell et al., 1995). En los sedimentos de las plataformas
epicontinentales someras, los valores de la abundancia y
la concentracion de conchas de ammonites pueden llegar
a ser inversamente proporcionales a los de la tasa de
sedimentacion. Por otra parte, el grado de empaqueta-
miento de los restos de ammonites en un localidad o
region (estimado por el valor de la diferencia entre el
numero de ejemplares y el nimero de niveles fosiliferos
respecto al nimero de niveles fosiliferos) aumenta cuanto
mayor es la abundancia en el menor niimero de niveles, y
disminuye al aumentar la tasa de sedimentacion. El grado
de empaquetamiento suele ser maximo en las poblaciones
tafonicas de tipo-1 desarrolladas durante los episodios de
profundizacion avanzada, y minimo en las poblaciones
tafonicas de tipo-3 caracteristicas de los ambientes mas
someros ¢ inestables.

Algunos patrones de agrupamiento son indicativos de
la dindmica de los fluidos que han actuado durante la
necrocinesis. Por la accion de corrientes unidireccionales,
las conchas discoidales tienden a reagruparse de manera
imbricada, en tanto que si son planiespirales o
turriculadas tienden a reagruparse de manera encadenada.
Los elementos alargados, cilindricos o conicos, tienden a
rodar con su maxima longitud orientada perpendicular-
mente a la corriente y pueden formar distintos tipos de
agrupamientos mecanicamente estables, que han sido
denominados "transversal paralelo"”, en forma de "T" y
en punta de flecha. Cuando los elementos conservados
tienen una, cavidad ampliamente abierta al exterior y

estan sometidos a un régimen turbulento suelen presentar
en su interior uno o mas elementos de menor tamatfio, y
forman un tipo de agrupamiento llamado encajado. Los
elementos de tamafio pequefio también pueden ser
reagrupados al abrigo de las corrientes, a sotavento,
detras de los cuerpos que tienen mayor estabilidad
mecanica (Fiitterer, 1978a, b; Schumann. 1988, 1995).
Estos patrones de agrupamiento se desarrollan en
ambientes con régimen turbulento pero baja tasa de
acumulacion de- sedimentos. -Por otra parte, la forma
geométrica de los agrupamientos constituidos por
abundantes elementos conservados también es de interés
para interpretar tanto la direccion y sentido de los flujos
de corriente locales como la dinamica de los fluidos que
han actuado a escala de cuenca sedimentaria. Por
ejemplo, las. interferencias entre elementos sometidos a la
accion del oleaje o de las corrientes. que actiian sobre el
substrato, inducen la formacion de cordones a partir de
pavimentos (Fiitterer, 1982).

Entre los posibles efectos de los procesos de
reagrupamiento tafondmico, cabe destacar la formacion
de asociaciones mezcladas y de asociaciones conden-
sadas. Las asociaciones mezcladas estan constituidas por
elementos que corresponden a entidades biologicas de
ambientes diferentes. Las asociaciones condensadas estan
constituidas por elementos que corresponden a entidades
biologicas temporalmente sucesivas. Por ejemplo, debido
a la accion de las tempestades, en regimenes turbulentos
de alta tasa de acumulacion de sedimentos pero de baja
tasa de sedimentacion, en muchas cuencas marinas epi-
continentales se han formado rapidamente asociaciones
condensadas que contienen fosiles caracteristicos de. dos
o mas biozonas, e incluso foésiles mas antiguos que: los
niveles infrayacentes (Aigner, 1979; Fernandez-Lopez,
1985¢; Fernandez-Lopez y Gomez, 1990b, 1991;
Meléndez et al., 1990; Gémez y Fernandez-Lopez, 1992,
1994; Pavia. 1994; Fernandez-Lopez et al.; 1996). El
grado de condensacion estratigrafica y el grado de
condensacion sedimentaria aumentan en las areas mas
distales y profundas de las plataformas epicontinentales,
cuando la tasa de produccion de carbonatos es
insuficiente para compensar el incremento del espacio de
acomodacion; sin embargo, los procesos de condensacion
estratigrafica sin condensacion sedimentaria también son
frecuentes en las areas proximales y someras de las
plataformas, debido a la frecuencia de episodios de
emersion y erosion. En estas dos condiciones extremas se
generan asociaciones condensadas, que pueden ser
diferenciadas teniendo en cuenta otros caracteres
tafonomicos de los elementos conservados y de las
poblaciones tafonicas que las componen.

Remocion

Las conchas de ammonites en estado acumulado son
frecuentes en los ambientes de baja turbulencia -o con
regimenes laminares, en ambientes protegidos de
plataforma somera o en ambientes abiertos y profundos
de alta tasa de sedimentacion (cf. Rothpletz, 1909; Arkell
et al., 1957; Seilacher et al., 1976; Gaillard, 1977,
Seilacher. 1982a, b; Pinna, 1985; Enay et al., 1994;
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Wignall, 1994; Ferndndez-Lépez, 1985c, 1995;
Oschmann, 1995). En ambientes con regimenes turbulen-
tos, los elementos acumulados suelen transformarse en
elementos resedimentados o reelaborados. El grado de
remocion o removilizacion y el grado de herencia
tafonomica de las asociaciones conservadas dependen de
las condiciones. paleoambientales. El grado de remocion
o removilizacion de una asociacion conservada puede ser
estimado por la proporcion de elementos resedimentados
y reelaborados que la componen. El grado de herencia
tafonomica de una asociacién puede ser estimado
teniendo en cuenta la proporciéon de elementos
reelaborados (Fernandez-Lopez y Meléndez, 1995b). Los
gradientes tafondmicos positivos de remocion suelen ser
indicativos de ambientes de turbulencia creciente, que
pueden estar asociados a grados crecientes de
oxigenacion y valores cada vez menores de profundidad
(Fernandez-Lopez v Suarez Vega, 1980; Hagdorn. 1982;
Fernandez-Lopez, 1985b, ¢, 1986; Fernandez-Lopez y
Goémez. 1990b. 1991; Garcia-Ramos et al., 1992; Gémez
y Fernandez-Lopez, 1992, 1994; Martire v Pavia, 1996a,
b; Ramaio v Meléndez, 1996).

Sin embargo, las variaciones en el grado de
removilizacion y el grado de herencia tafonémica que
presentan las asociaciones.de ammonites dependen de las
variaciones en las tasas de sedimentacion y en las tasas de
acumulacion de . los sedimentos, mas que de las
variaciones en el grado de turbulencia de las aguas o en la
profundidad. El grado de removilizacion y el grado de
herencia tafondmica de las asociaciones de ammonites
suelen ser inversamente proporcionales a la tasa de
sedimentacion y a la tasa de acumulacion de sedimentos.
Cuando disminuye la tasa de sedimentacion y/o la tasa de
acumulaciéon de sedimentos, aumenta el grado de
removilizacion y el grado de herencia de las asociaciones
conservadas, y se forman secuencias tafondémicas
positivas. Por el contrario, cuando aumenta la tasa de
sedimentacion y/o la tasa de acumulacion de los
sedimentos, disminuye el grado de remocion y el grado
de herencia tafonémica de las asociaciones conservadas,
y se forman secuencias tafonomicas negativas. En este
sentido, las secuencias tafondmicas negativas son
indicativas de aumentos del nivel relativo del mar; en
tanto que las secuencias tafonomicas positivas son
indicativas de descensos del nivel relativo del mar.

Los moldes internos reelaborados de ammonites no
s6lo son frecuentes en los ambientes someros y abiertos
de plataforma sino también en algunos ambientes
profundos de plataforma o de cuenca. Algunos
sedimentos condensados, constituidos por materiales
margosos ricos en materia orgéanica, que se formaron
durante episodios de ascenso relativamente rapido del
nivel del mar, en ambientes profundos, contienen
elementos reelaborados. Hemos comprobado que los
ammonites reelaborados son frecuentes en unidades
estratigraficas como las "Marne del Monte Serrone"
(Toarciense del Apenino Umbro-Marchigiano; Cresta et
al., 1989; Monaco et al., 1994; Caracuel et al., 1996), las
"calcaires grumeleux" del Pliensbachiense de la Cuenca
Lusitana (Dommergues et al., 1981; Elmi et al., 1988) o

las calizas del transito Bajociense-Bathoniense en Digne
(Cadenas Subalpinas; Sturani, 1966; Pavia, 1971;
Graciansky et al., 1993). En los ambientes distales y
profundos de plataforma, también pueden ser frecuentes
los moldes internos concrecionales incluidos en
sedimentos de grano fino, cuando la produccion de
carbonatos y la tasa de sedimentacion alcanzaron valores
minimos. En estos ambientes, durante las etapas con
predominio de sedimentacion de fondo se forman
asociaciones granocrecientes y sin discontinuidades
aparentes, en tanto que los eventos de turbulencia dan
lugar a asociaciones granodecrecientes incluidas en
sedimentos de base erosiva (Fig. 15). Respecto a las
asociaciones de areas proximales y someras, estas
asociaciones condensadas se diferencian por tener menor
grado de herencia tafonémica, pero mayor grado de
empaquetamiento, asi como por la presencia de
poblaciones tafénicas de tipo-1, cuyos elementos suelen
tener el fragmocono relleno de sedimento y presentan
superficies de desarticulacion o de fractura con margenes
agudos, sin sefiales acusadas de rodamiento y con valores
bajos de redondez, entre otros caracteres.

EL POTENCIAL DE FOSILIZACION
DE LAS PLATAFORMAS
EPICONTINENTALES

Los datos estratigraficos y sedimentologicos actuales
muestran que la organizacion de los sistemas
biosedimentarios marinos depende de tres factores
principales: la produccion de sedimentos, el potencial de
acomodacion y la morfologia del fondo marino. La
maxima produccion de particulas carbonaticas tiene lugar
a profundidades del orden de una decena de metros y
disminuye rapidamente con la profundidad. De este
modo, tienden a desarrollarse potentes plataformas
carbonaticas en las areas mas someras, cuyo espesor
disminuye rapidamente con la profundidad (Wilson,
1975; James. 1983; Wilgus et al., 1988; Einsele, 1992).

Las caracteristicas y la distribucién geografica de las
asociaciones registradas de ammonites también han
estado influenciadas por los valores relativos del nivel del
mar. Los ammonites fueron organismos estenohalinos;
sin embargo, la concentracion de conchas de ammonites
en los sedimentos de las plataformas epicontinentales no
puede ser utilizada como un indicador directamente
proporcional a la profundidad del ambiente sedimentario
(cf. Benke, 1981; Mensink y Mertmann, 1984; Norris y
Hallam, 1995). La produccion de restos de ammonites
tuvo lugar en las plataformas marinas abiertas y
profundas, pero la acumulacion de estos restos no sélo se
realizo en el lugar de produccion sino también en otras
areas alejadas y someras a las que llegaron las conchas
por deriva necroplanctonica.

Las areas distales y profundas de las plataformas, que
sobrepasaron varias decenas de metros de profundidad,
estuvieron pobladas por taxones eudémicos, miodémicos
y paradémicos que dieron lugar a poblaciones tafonicas
de tipos 1, 2 y 3, al mismo tiempo que fueron
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diferencialmente exportados por deriva necroplanctonica
los elementos de mayor tamafio y/o los que fueron
producidos a menor profundidad. Por otra parte, también
hay evidencias de destruccion de conchas de ammonites
en estas areas profundas debido a procesos de disolucion
pre-enterramiento, que actuaron con mayor intensidad en
los elementos de menor tamafio, asi como a procesos de
bioerosion y distorsion por predadores y necrofagos que
actuaron con mayor intensidad en las conchas de mayor
tamafio.

En las areas proximales y someras de las plataformas,
asi como en los ambientes costeros e intermareales, las
condiciones fueron inadecuadas para el desarrollo
ontogénico de los ammonites, pero se acumularon
conchas importadas desde otras areas mas abiertas y
profundas, y se desarrollaron poblaciones tafonicas de
tipo-3. La destruccion de restos de ammonites en los
ambientes someros por lo general fue debida a procesos
de fragmentacion y desgaste mecanico, que actuaron con
mayor intensidad en los elementos conservados de menor
tamafio, asi como a procesos de bioerosion y distorsion
por predadores y necrofagos que actuaron con mayor
intensidad en los elementos de mayor tamaiio.

En cualquiera de estos ambientes, que representan
dos situaciones extremas de las plataformas
epicontinentales, la tasa de destruccion de conchas
también experimentdé una disminucion directamente
proporcional a la tasa de sedimentacion y/o a la tasa de
acumulacion de los sedimentos, al aumentar la
probabilidad de enterramiento y disminuir la duracion de
los procesos de alteracion bioestratinomica. En
consecuencia, el potencial de fosilizacion de una
plataforma epicontinental, entendido como directamente
proporcional a las tasas de produccion e importacion de
restos de ammonites, e inversamente proporcional a las
tasas de exportacion y destruccion, pudo alcanzar los
valores maximos tanto en los ambientes distales y
profundos como en los ambientes proximales y someros.
No obstante, en vez de la concentracion o la abundancia
de elementos conservados, es posible utilizar otras
caracteristicas tafonoémicas de las asociaciones
registradas de ammonites para interpretar los ambientes
paleogeograficos en que se han formado y las
correspondientes tendencias paleobatimétricas.

CONCLUSIONES

El estado de conservacion y la distribucion de las
asociaciones registradas de ammonites permiten
interpretar los ambientes sedimentarios desarrollados en
las plataformas epicontinentales mesozoicas. Sin
embargo, la abundancia o la concentracion de conchas
y/o moldes internos de ammonites en los sedimentos de
las plataformas epicontinentales no puede ser utilizada
como un indicador directamente proporcional a la
profundidad del ambiente sedimentario. El potencial de
fosilizacion de una plataforma epicontinental, entendido
como directamente proporcional a las tasas de produccion
¢ importacion de restos de ammonites, e inversamente

Figura 15. Moldes internos reelaborados. Pliensbachiense
(Jurésico Inferior). Peniche (Portugal). Las
flechas sefialan varios ejemplares fosfaticos de
Dayiceras (). El tamafio y la frecuencia de los
elementos reelaborados disminuye hacia la parte
superior, x1.

proporcional a las tasas de exportacion y destruccion,
pudo alcanzar los valores maximos tanto en los ambientes
distales y profundos como en los ambientes proximales y
SOmeros.

La formacion de moldes internos concrecionales,
calcareos y/o fosfaticos, tuvo lugar en ambientes de baja
tasa de sedimentacion y cerca de la interfase
agua/sedimento. Estos procesos de cementacion precoz
respecto a la matriz sedimentaria fueron inducidos por las
diferencias de porosidad y permeabilidad del relleno
sedimentario de las conchas de ammonites.

Durante los procesos de reelaboracion, en ambientes
inter- a supramareales, las conchas de ammonites
pudieron ser sometidas a varias fases sucesivas de relleno
sedimentario y cementacion temprana, separadas por
fases de disolucion, y se formaron moldes concrecionales
sinseptos.

Los hemiammonites y las hemiconcreciones debieron
de tener las primeras fases fosildiagenéticas en ambientes
confinados, cerca de la interfase agua/sedimento, pero las
hemiconcreciones requieren suministro de carbonatos y
no representan ambientes subsaturados o de aguas
profundas.

Los moldes internos reelaborados de ammonites no
sOlo son frecuentes en los ambientes someros y abiertos
de plataforma sino también en algunos ambientes
profundos de plataforma o de cuenca. Respecto a las
asociaciones de areas proximales y someras, estas
asociaciones condensadas se diferencian por tener menor
grado de herencia tafonémica, pero mayor grado de
empaquetamiento, asi como por la presencia de
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poblaciones tafonicas de tipo-1, cuyos elementos suelen
tener el fragmocono relleno de sedimento y presentan
superficies de desarticulacion o de fractura con margenes
agudos, sin seflales acusadas de rodamiento y con valores
bajos de redondez, entre otros caracteres.
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