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La validez taxonómáca del género Bajocisphinctes (Leptosprnnctinae, Perisphinctidae) es
revisada en este artículo. Las rel,!,ciones entre epibiontes que incrustan mas ooncl1as de Bajo-
cisphinctes del Bajociense (Jurásico medio) de la Sierra de AJbarracín (Teruel, España) son
examinadas. Dos clases de ornamentaciones anómalas son discutidas como lesiones locales del
epitelio del manto cerca del peristorna (forma inflata KEupp y forma pseudocarinata n. f.).
Los serpúlidos tienen una distrib11ción preferencia¡l iéspecto a las conchas de ammonites, in-
dicando que estos organismos habitaron las conchas después de la muerte de los ammonites.
Los análisis de las distribuciones de frecuencias de tamaño aplicados a asociaciones fósiles
sugieren que las conchas más pequeñas de Bajocisphinctes se posarían y enterrarían pr.efe-
rentemente en el fondo marino, cerca del área ocupada por 1os imima1es vivos; se discute el
signíficado batimétrico de este hecho.

ABSTRACT.

The taxonomical validity of the genus Bajocisphinctes ()Leptosprnnctinae, Perisphinctidae)
is revised in this paper. The relationships between epibionts encrusting Bajocisphinctes shells
from fue Bajocian (Midd1e Jurassic) of Sierra de Albarracín (Teruel, Spain) are examined.
~wo anomalous sculptures are discussed as 1ocaJl injuries of the peristomal mantle-epithelium
(forma inflata KEupp and forma pseudocariMta n. f.). Serpulids have a preferential distri-
bution with .respect to the ammonite shells, indicating that these organisms inhabi1led fue shells
after death of the ammonites.

Size-frecuency anay,sis applied to fossi1 assemblages suggests that fue smaller shells of
B~jocisphinctes 'WOuld settle and bury preferently on the sea floor, near fue area occupioo
by the living animals; the bathymetric signíficance of this fact is discussed.

(*) Departamento de Proeontología de la Universidad Complutense de Madrid e Instituto
de Geología Económica del C:S.I.C.-iU:C.M. Universidad Complutense. 28040 Madrid.
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1. INTRODUCCIÓN.

Para obtener evidencias paleoecológicas de los cefalólJ()dos fósiles, varios autores han
analizado e interpretado concl1as externas de cefalópodos colonizadas por epizoarios (cf.

SCHINDEWOLF, 1934; SEILACHER, 1%0, 1980, 1982; MERKT, 1966; HOLLAND, 1971; KAUFFMANN,
1981, 1982). Y en varios artículos han sido expuestos ejemplos concretos de colonización pos-
mortal (cf. COPE, 1968; MEISCHNER, 1%8; TEICHERT, 1970; REYMENT, 1973; RíéCARDI, 1980;
TINTANT, 1984). Los criterios utilizados como evidencias de necrocinesis en conchas de am-
monites, sin embargo, todavía son escasos y a veces incluso han recibido interpretaciones con-
tradictorias debido, en parte, a una utilización arbitraria del concepto de necrocinesis (FER-
NÁNDEZ LóPEZ, 1984).

Por otra parte, la mayoría de los ejemplos de conchas externamente colonizadas que han
sido tratados en la bibliografía proceden de localidades cuyos materiales son de naturaleza
margo-arcillosa, más rara vez de materiales calizos. Quizás, una de las causas principales de
este hecho es el método de muestreo: los moldes internos de las conchas de ammonites suelen
quedar separados de los epizoaríos eX:ternos al destruir mecánicamente la roca que los con-
tiene; y, para un determinado tipo de e¡)jroarios, puede decirse que cuanto más competente
es la matríz de los fósiles tantQ más probable es que queden incluidos los epizoarios en el molde
exrerno del ammonites y separados del molde interno. Por el contrario, los epizoarios que
colonizaron las superficies internas de las cámaras de las conchas abiertas al exterior (coloni-
zadores internos, o intratalámicos, según TINTANtr, 1984) tienen mucha mayor probabilidad de
quedar fosilizados con los moldes internos de 1as conchas de ammonites. En ca1secuencia la,
escasez de ammonites colonizados externamente que se observa en las colecciones públicas y
privadas puede deberse, al menos en parte, a este tratamiento diferencial durante el! muestreo,
y no debería ser utilizada para estimar la frecuencia del proceso de colonización externa .de las
conchas de ammonites.

En este artículo exponemos un ejemplo de conchas de am~onites que, tras la múerte, han
sido colonizadas. Desde el punto de vista paleontológíco, las observaciones realizadas son re-
levantes porque permiten: 1) estimar 11~ duración del proceso de necrocinesis, 2) conocer el
comportamiento paleoecológico de un grupo de serpúlidos que frecuentemente colonizaron las
conchas de ammonites, y J) contrastar el comportainiento posmortal de las conchas produ-
cidas. Además, los resultados obtenidos implican unas determinadas condiciones paleoecológicas
y paleobatimétricas que hasta ahora no habían sido reconocidas en la Cuenca Ibérica.

Una de las causas principales de error en este tipo de investigaciones, cuyo carácter de-
tectivesco ha sido señalado por algunos autores, es la utilización del método contrafactual du-
rante la confirmación de los resultados. Para evitar esta posible fuente .de error, y a pesar
de las limitaciones impuestas por la parcialidad del registro fósi~, hemos investigado los pro-
cesos tafonómicos evolutivos que han dado lugar a los resultados observables (directa o in-
directamente) y hemos basado las contrastaciones en evidencias positivas (cf. FERNÁNDEz Ló-

PEZ, 1982, págs. 250-251).

2. JUSTIFICACIÓN TAXONÓMICA DEl, GÉN1tRO Bajocisphinctes.

E;l'género Bajocisphinctes fue establecido por S. BUCKMAN (1927, TA-6, lám. 713), sin
descripción originá.!, para la especie "Perisphinctes bajociensi.r" SIEMIRADZKI (1899, pág. 334,
fig. 85, lám. 24, fig. 40) que, subsecuentemente, fue designada como especie tipo (BUCKMAN,
1930, TA-7, pág. 51). Más tarde, ARKELL indicó (1958, pág. 167) que si esta especie es con-
genérica con BajQcisphinctes curvatus BUCKMAN (1927, TA-6, lám. 726) se trataría de un
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Bigotite.r. Ciertamente, las semejanzas morfológicas de este grupo de formas con las del
género Bigotites son nwnerosas, pero también .las presentan con las del género Leptosphinctes;
y, de hecho, diferentes autores les han dado distinto tratamiento, atribuyéndolas a uno u otro
de estos dos géneros (cf. FERNÁNDEZ LóPEZ, 1983, pág. 78).

Después de estudiar varios cientos de ej emplares procedentes de la Biozona Garantiana de
la Cordillera Ibérica, hemos comprobado que los representantes de este grupo taxonómico
tienen propiedades morfológicas y bioestratigráficas distinti~ de las de otros Leptosphinc-
tinae conocidos: Son macroconchas, con peristoma simple, cuyo diámetro máximo puede os-
cilar entre 60 y 140 milímetros en el estadio adulto. Enrol1amiento mooeradamente involuto
en el fragmocono :y más evoluto en la cámara de habitación adulta. Las primeras vueltas de
espira tienen sección deprimida; en las vueltas intermedias son subcircu1ares o claramente
comprimidas; la cámara de habitación adulta es más comprimida que las vueltas del frag-
mocono, presenta clara egresión wnbilical, y los flancos son aplanados, convergentes hacia
la región externa, con la máxima anchura de la vuelta situada cerca del tercio dorsal de los
flancos. La región ventral es redondeada. La costulación en¡ las vueltas internas e interme-
dias es fina y aguda, generalmente bifurcada, a veces trifurcada o sim¡l1e,¡ que progresiva-
mente se va atenuando en la cá1Dara de habitaciÓl1 adulta. Las costillas primarias son lige-
ramente proversas; el número de costillas por vuelta se mantiene aproximadamente constante
en el fragmoconQ, pero se incrementa gradualmente en la cámara de habitación adulta. Las
seclmdarias, algo más débiles que las primarias, suelen estar más curvadas hacia delante. Las
vueltas internas pueden tener Un fino tuóérculo en el punto de divislión de las costillas. En
las vueltas intermedias y externas presentan frecuentes constricciones débiles y estrechas, que
delimitan segmentos de desarrollo. La longitud de la cámara de habitación es próxima a 360".
La sutura septaJ1 es relativamente simple y presenta poco retraído el lóbulo umbilical.

Entre las especies disponibles de Leptosphinctinae pertenecen a este grupo taxonómico:

Perisphinctes bajociensis $IEMlRADZ.KI (1988, pág. 334, láJn. 24, fig. 40).
Bigotites nícolescoi DE GROSSOUVRE (1918, pág. 384, lám. 14, fig. 6).
Bajodsphinctes curvatus BUCKMAN (1927, T A -7, lám. 726).
Bigotites lenki $CHMIUfILL & :KRUMBECK (1931, pág. 884, lám. 9, fig. 2).

De acuerdo con estas características morfológicas, se distinguen de los repr,:sentantes de
Bigotites NICOLESCO (1932) por tener vueltas de espira con m~or espesor relatiw, más com-
primidas en la cámara de habitación adulta, y costillas menos prominentes y más agudas.
Además, el número de costillas primarias, que es aproximadamalte constante en las vueltas
internas e intermedias, tiende a aumentar en la cámara de habitación adulta en vez de dis-
m1nuir (fig. 1). Al género Bigotites pertenecen las sigui~tes especies.

Bigotella haugi NICOLESCO (1917, pág. 158,. lám. 4, fig. 1).
Bigotella tuberculata NICOLESCO (1917, pág. 161, ilám. 4, fig. 2).
Bigotella pulchra NICOLESCO (1917, pág. 165, lám. 4, fig. 3).
Bigotella petri NICOLESCO (1917; pág. 167, lám. 4, figs. 4-5).
Bigotello gentili NICOLESCO (1917, pág. 110, lám. 4, fig. 6).
Bigotella lanquinei NICQ.ESCO (1917, pág. 173, lám. 4, fig. 7).
Bigotella thevenini NlCOI.ESCO (1917, pág. 176, lám. 4, fig. 2),
Haselburgites admirandus BUCKMAN (1921, TA-3, lám. 203).
Bigotites trifurcatus BUCKMAN (1926, TA-6, .lám. 622).
Bigotites thevenini varo sparsicostata NICOLESCO (1931, pág. 33, rlám. 7, figs. 1-2).
Bigotites thevenini varo densicostata NICOLESCO (1931, pág. 34, lám. 8, figs. 1-5).
Bigotites diniensis STURANI (1967, pág. 40, lám. 2, fig. 1).

Los representantes de Bajocisphinctes se distinguen de los de Leptosphinctes BUCKMAN
(1920) por tener el lóbulo umbilical menos retraído, constricciones más débiles, costillas más



Fig. 1.-Curvas de densidad de costlilación (expre9ada mediante el número de cosrillas in-
ternas por mEdia vutJlta) respecto a las dimensiones del ombligo de los ejemplares tipo
de diferentes especies disponibles perten~iente9 a Leptosphinctinae. Este criterio y
la forma ga.nétrica de la concha permite¡} distinguir las especies de cada uno de
los géneros menoionados: Leptosphinctes, Prorsisphinctes, Bajocisphinctes y Bigotites.

Fig. 1.-Bivariate plots of number of primary ri,bs per ha;lf.Jwhorld (Nij2) against umbilical
widthi (U) 'with "growth lines" for different type-$pecimens of Leptosphinctes, Prorsis-
phinctes, Bajocisphinctes and Bigotites.
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curvadas y secundarias claramente ¡lltemantes en la región externa. Además, el número de
costillas primarias por media vuelta se mantiene con débiles variaciones durante el d~sarrollo
ontogenético, en vez de aumentar progresivamente; sólo en la cámara de habitación adulta
suelen presentar un incremento progresivo del número de costillas primarias, S6llejante al que
tienen los Leptosphinctes durante todo el desarrollo ontogenético. Así entendido, el género
Leptosphinctes comprende las siguientes especies disponibles:

Leptosphinctes leptus BUCKMAN (1920, TA-J, lám. 160).
PerisplJinctes davUsoni BUCKMAN (1921, TA-3, lám. 201).
Leptosfrhinctes cor~us BUCKMAN (1921, T A-3, lám. 202).
Bigotites schmiereri BENTZ (1925, pág. 181, lám. 9, fig. 7).
Kubanoceros kardonikensis KAKHADZE & ;lESASVILI (1956, pág. 36, lám. 6, fig. 5).
Kubanoceras kitiae KAKHADZE & ZESASVILI (1956, pág. 37, lám. 7, fig. 1).
Kubanoceras stephanoceratoides KAKHADZE & ZESASVILI (1956, pág. 38, 1ám. 7, fig. 2).
Kubanoceras ulhmum KAKHADZE & ZESASVILI (1956, pág. 38, lám. 7, fig. 3).
Leptosphinctes cliffensis IMLAY (1962, pág. 12, lám. 5, figs. 10-11).
Leptosjlhinctes evolutus IMLAY (1964, pág. 54, lám. 28, fig. 6).
Leptosphinctes (L.) feston.ends PAVIA (1973, pág. 130, lám. 26, fig. 1).
Leptosphinctes1' (1:.1') subcoronatus PAVIA (1973, pág. 130, lám. 27, fig. 1).
Leptosphinctes tabernai WESTERMANN (1983, pág. 26, lám. 5, fig. 1).
Leptosphinctes (L.) chaudonensis PAVIA (1983, pág. 163, lám. 22, fig. 7).

Las formas del género Prorsisphinctes BUCKMAN (1921), al igual que las del género Bigo-
tites, alcanzan mayor tamaño que aas de Bajocisphinctes. También difieren por tener mayor
espesor relativo; la sección de la espira. mantiene la forma subcircuJar en las vueltas inter-
medias y externas (en vez de ser comprimida) y la sutura septa1 presenta un lóbulo umbHical
más retraído. B número de costillas primarias por vuelta tiende a ser cada v!:z mayor desde
las vueltas internas hasta el final de la cámara de habitación adu1ta, aunque no llega a tener
un gradiente tan alto como en Leptosphinctes (fig. 1). La~ cOstillas secundarias están menos
debilitadas en las proximidades de la región sifonal y son claramente continuas. A:l género
Prorsisphi1Jctes corresponden 1as siguientes especies:

Perisphinctes hoffmanni GEMMELLARO (1ij!7, pág. 70, lám. 4, figs. 6-7).
Perisphinctes pseudomartin-l"i SIEMlRADZKI (1899, pág. 328, lám. 22, fig. 27).
Perisphinctes pseudofrequens SIEMIRDZKI (1899, pág. 235, [ám. 21, fig. 12).
Phanerosphinctes phanerus BUCKMAN (1921, TA-3, lám. 211).
Stomphosphinctes stomphus BUCKMAN (1921, AT-3, lám. 247).
Prorsisphinctes omphalicus BUCKMAN {1922, TA-4, lám. 326).
Perisphinctes leederi TRAUTH (1923, pág. 235, lám. 2, fig. 1).
Vermisphinctes reparator BUCKM~ (1923, TtA-4, lám. 366).
Prorsisphinctes meseres BUCKMAN (1923, TA-5, lám. 446).
Glyphosphinctes glyphus BUCKMAN (1923, TA-5, lám. 544).
Glyphosphinctes limoniticus BUCKMAN (1925, TA-5, lám. 604).
Leptosphinctes hehleticusMAUBEUGE (1961, pág. 154, fig. G 137).
Leptosphinctes (Prorsiphinctes1') deUcatus IMLAY (1962, ,pág. 13, ,lám. 5, figs. 8-9).
Leptosphinctes (ProrsisPhinctes) venetus &i-URANI (1964, pág. 3(), lám. 4, fig. 2).

Las microconchas adultas correspondientes a Bajocisphinctes se disringuen de las macro-
conchas de igual diámetro por tener, además de las apófisis 1aterales y los últimos septos
aproximados, vueltas de espira más comprimidas y cámara de habitación adulta más corta
(casi siempre inferior a 270°).

Re~cto a las formas de Cleistosphinctes ARKELL (1953), aas microconchas homólogas de
Bajocisphinctes alcanzan mayor desarrollo; tienen costillas primaria& más largas, cuya den-
sidad suele permanecer aproximadamente consta~te durante el desarrollo ontogenético en vez
de aumentar; las costillas secundarias son más curyqdas y proversas, pudiendo formar ángulo

(Ceol.), 82 (1-4)" 1987, 151-184.
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con las primarias; la costulación en la eiunara de ¡habitación adu1ta, al iguail que ocurre en
las macroconchas, puede estar muy atenuada o ausente; y presentan frecuentes constricciones
(3-ópor vuelta) en las vueltas externas; aunque son muy débiles. Difieren de Vermisphincte$
BUCKMAN (1920) por tener costillas externas interrumpidas en la región sifonall, en vez de

. ser continuas, con desarrollo segmentario más"'" acusado !por las modificaciones ornamentales

que por las constricciones; la sección es compritriida en las vueltas externas, no circular, y
la densidad de las costillas primarias sólo aumenta ~igeramente o permanece casi constante
en el fragmocono, pasando a ser más espaciada en la cámara de habitación adulta.

Desde el punto de vista. bioestratigráfico, en la Cordillera Ibérica, los representantes de
Leptosphinctes estái1 asociados con fósiles de las Zonas Humphriesianum (Subzona Blagden:i)
y Niortense; en 1a parte superior de 1a Subzona Baculata coexisten con los primeros repre-
~tantes de Bajocisphinctes. Entre los fósiles de la Biozona Garantiana los col:respondientes
a Bajocisphinctes suelen .ser los más frecuentes y constantes, coexistie~o también con los
de la Subzona Acris. Las formas más antiguas del género Bigotites se encuentran en la parte
media de la Zona Garantiana, ¡iero es en la Zona Parkinsoni donde son más ..frecuentes y
constantes. Es decir, los Leptosphinctes, Bajocisphinctes y Bigotites caracterizan respectiva-
mente las Zonas Niortense, Garantiana y Parkinsoni. Los representantes de Prormphinctes,
y sus homólogos microconchas (V ermisphinctes), sólo son escasos y fortuitos, tanto en nú-
mero de ejemplares como de especies, entre 10s fósiles de ~as Biozonas Garanti;ma y Par-
kinsoru.

En conclusión, los Bajacisphin<:tes tienen propiedades morfológica!s y bioestra-
tigráficas Idistinti~s ,de las de otros Leptosphinctinae, aunque constituyen un
grupo de transición entre Lep'tosphin<:/'es y Bigotites. Desde el punto de vista fi-
logenético, por tanto, podemos decir que los indiviJduos jóvenes de Bajocisphinctes
presentan analogías morfológicas (en cuanto a forma geométrica de la concha y
densidad de costulación) con los individuos pertenecienltes a Bigotites, que son
más recientes que ellos; mientras que en el estadio adulto 'los BajocisPhinctes se
asemejan a Leptosphtnctes, que son más antiguos. Esto es, se trata de un caso
de pedomorfosis. Y, más concretamente, teniendo ewcuenta que estos. tres taxones
manifiestan una clara tendencia al incremento del valor del tamaño máximo en las
conchas adukas más recientes, estos cambios morfológicos prQbablemerite obede-
cen al retardo del desarrollQ s()Inático que pudo estar aoompañadoi de retardo en
el proceso de maduración sexual; es decir, se trataría de procesos neoténicos en
el sentido de GoULD (1977, pág. 226) o proterogenéticos de acuerdo con la teoría
de SCHINDF;wOLF (1950; d. TINTANT, 1970, 1984).

¡PRocEDENCIA DE LOS FÓSIr,ES E I~TERPRETACIÓN DE !,AS CONDICIONES DE ~N-

TERRAMIENTO.

Los arnmorutes del Jurásico medio de 1;1 Cordillera Lbérica frecuentemente presentan epi-
zoarios; aquéllos en los que han sido reconocidas evidencias de necrocinesis y son objeto de
est;dio en este trabajo proceden de vario~ afloramientos de la Biozona Garantiana situados
al WN'W de Teruel, como puede verse en la figura 2. !La mayoría de los fósiles han sido
encontrados en las proximidades del Embalse de San BIas (Hoja .566-I'l, afloramiento EB,
X =807.525, Y=644.915; afloramiento 2EB; X=807.550, Y=644.450; afloramiento 8EB, X=
808.070, y =644.840; y afloramiento 9EB, X =808250, y =644.820). Para contmstar inde-
pendientemente las conclusiones tafonórrrlcO-pa1eoecológicas obtenidas, también hemos descrito
e interpretado varíos ejemplares hallados cerca de Cella (Hoja 566-(!V, afloramiento 1C~
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X=796.400, y =652.750) y BronchaJes (Hoja 540-11, afJoramiento 5CR, X=78l,4W, y =

662.250).
En estos afloramientos, como en gran parte de la Sierra de Albarr~n, los ~t~iales

de la Biozona Garantiana son margosos: intercaladas con calizas margosas y margas hay ca-
lizas microcristalinas (biomicritas), en capas de unos 20 o 25 centímetros de espesor, que
contienen frecuentes mOldes internos de concllas de ammonites, además de otros macrofósile,¡
(restos de bivalvos, belemnites y braqUiópodos princip;i.!mente). Las estructuras y texturas
de bioturbación son abundantes. Zoophycus es frecuente. El espesor total de estos materiales
puede variar entre 6 y 10 metros. Algunas capas de ca:I:i~ microcristalina pueden tener una
continuidad lateral del orden del centenar de metros, pero las capas de calizas margosas
suelen ser menos extensas.

Las conchas de ammonites están irregularmente distribUidas en la roca, pero dispersas,
siendo ocasional que dos o más elementos registrados estén en contacto mutuo. Cuando los'
ammonites presentan agrupamiento encajado ("lneinander-Schachtelung" en FUTTERER, 1978,
pág. 122) sólo hay uno o dos restos de pequeñas conchas situados al principio de q¡¡, cámara
de habitación. Las concllas de ammonites están conservadas como moldes internos parciales
y no suelen tener sus flancos paralelos a las superficies de estratificación de las capas corres-
pondientes. Muchos ejemplares conservan completo el peristoma, sin señales de fragmentación
tanática. Y entre los ¡pertenecientes a Bajocisphinctes s. l. (incluyendo macroconchas y micro-
conchas) el porcentaje de elementos fragmentados es máximo ,en las conchas de menor ta-
maño, pero el grado de fragmentación es bajo y en parte debido a factores alterativos bio-
lógicos (por la acción de organismos necr6fagos) como mostraremos en aas páginas siguien-
tes. En las conchas de este grupo taxonómico, 'las cámaras de habitación fueron rellenadas
con sedimento de igual naturaleza que la matriz (biomicritas), pero 'los núcleos, y en muchos
casos la totalidad del fragmocono, están conservados como "fragmoconos huecos" (carecen
de tabiques) que mantienen su volumen originaa, y pueden tener revestimientos internos con-
tinuos de calcita macrocristalina, o bien están reducidos a espesores milímétricos. En las su-
perficie& de los moldes internos son frecuentes las impresiones de fracturas más o menos
radiales, especialmente en el fragmocono, debido a deformación por fractura de 'la concha a
favor de líneas de máxima tensión durante ]a diagénesis temprana; por tanto, ~ relleno fue
sometido a compactación diagenética gravitacionalantes de que las conChas estuvieran total-
mente disueltas. En cuanto a su com~sición mineralógica, el material calizo ~ue constituye
los moldes internos ¡nrciales de Jas conchas es casi hOmogéneo tanto vertical como horizon-
talmente y, aunque en función de su distribución )1 ,granoclasificación puede reconocerse el
carácter geopetal del sedimento, no hay señales de que el proceso de ,rell~ de 1as conchas
haya sido episódico y duradero. Además, cuando el plano de enrollamiento de los arnmonites
tiene cierta inclinación respecto a las capas que los contienen, el carácter .geopetal del relleno
sedimentario suele ser débilmente incongruente respecto a las superficies de estratificación de
las capas. A mC1ludo, también hay en los moldes internos estructuras de bioturbación, para-
lelas a la superficie interna de la concha, y pellas fecales de tamaño inferior a un milímetro,
concentradas en el extremo apical de la cámara de habitación, que son indicativas de actividad
biológica en el interior de las conchas después de haber sido rellenadas con lodo micrítico y
antes de la litificación. Sólo excepcionalmente hemos encontrado estructuras de bioturbación
que pueden ser consideradas como evidencia de que las conchas han sido verticalízadas en el
sedimento por 'la intervención de organismos bioturbadores, aunque las texturas y otras señaaes
de bioturbación en el interior de los mdldes micríticos confirman esta actividad. También es
im~rtante indicar que los apticus son muy escasos en los materiales de la Biozona Garan-
tiana de esta región; solamente hemos identificado la presencia de apticus en los moldes in-
ternos de dos <;anchas pertenecientes a Bajocisphinctes.

.
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La diversidad de las entidadei) biológicas cuyos restos y/o señales han sido acW11ulados
en los sedimentos es indicativa de ambientes marinos abiertos con salinidad nonnal. Además,
el estado de conservación de los fósiles (concl12Js sólo parcia1mente rellenadas, con sedimento&
homogéneos y de igual naturaleza que la matriz, irregularmente distribuidas, pero dispersas
en la roca, sólo ocasiona:lmente agrupadas) y las características del sedimento (biomicritas en
ca.pas con superficies de estratificación netas y homogéneas, cuya continuidad lateral puede
sobrepasar el centenar de metros) indican que las conchas registradas fueron rápidamente
rellenadas y enterradas en fondos marinos situados por debajo del nivel de base del oleaje
y en condiciones hidráu1ica.s de baja energía (en las cuales las conchas de menor tamaño
fueron las más fragmentadas, pero sin llegar a ser totalmente destruidas, ni siquiera en las

clases de menor tamaño).

4. RELACIONES TAFONIÓMlCO-PALEOF,COI¡ÓGICAS ENTRF, Bajocisphinctes y ORGANIS-
MOS COI.ONIZADO~.

En esta 'región, aunque algunas 'secuencias fosiilíferas de la Biozona GarantiarIa
presentan variaciones verticales con tendencia al predominio de conch3!s de talla
grande y son cada vez más frecuentes los casos de colonización, no haremos una
distinción detall~da de Jas variaciones vecticaJes, ya que las distrilbuciones de ta-
maño de las conchas de Bajocisphinctes s. 1. correspondientes a los sucesivos ni-
veles estratigráficos son amplias y abarcan desde microconchas jóvenes hasta ma-
croconchas adultas. Para ;los propósitos de este artículo, por tanto, será suficiente
tratar el conjunto de fósiles de los malteriales de la Biozona Garantiana como una
sola asociación de conchas sucesivamente producidas durante ¡a Biocronozona Ga-
rantmna; y, en consecuencia, no es el resultado de una sola población 'biológica, ni
de un factor productivo singular (mortalidad masiva catastrófica),

A pesar de haber sido rápidamente rellenadas y enterradas, las conchas de
ammonites fosilizadas tienen frecuentes señales de colonización sobre sus 'superficies
externa y/o interna. Y están colonizaJdas prácticamente todas las concllas corres-
pondientes a Bajocisphinctes {que es el grupo taxonómico más f:recuente y cons-
tante en las asociaciones registradas, constituyendo más del 60% del espectro fau-
nístico de los amrnonoideos). Por el contrario, las señales de colonización son muy
escasas o nulas en otras clases de re,stos orgánicos ,('bivalvos, belemnites y braquió-
podos). Concretamente, entre más de 300 ejemplares de Bajocisphmctes~ estudiados
por ambos flancos hemos identifica,do diversas clases de organismos colonizadores:
los 'serpúlidos son dominantes en número de individuos; también están presentes,
aunque son muy escasos y fortuitos, briozoaríos, tal?fitas, foramjníferos y ostreidos.

SF,ILACHF,R (1~) y MF,1SCHNF,R (1968) han formulado varí~s reglas para re-
conocer evidencias del crecimiento simultáneo de 'la concha del. ammonites y de
:los epizoaríos; por ejemplo, los epizoorjos serán más grandes y estarán más des-
orientados cuanto antes hayan colonizado al hospedante. Si el ammonites c<mtinuó
creciendo 'después de la coloniza,ción, 'la orientación de .los epizoarios experimen-
taría un giro y su antigua orientación permanecerá contrapuesta en a:mbos lados
de la concha, pero no será concordante con la nueva posición de vida del arnrno-
nites. Estos efectos han sido llamados de deso-rientación y de rotación compensO'"
tor~ por crecimiento continuado de la concha del amrnonites. En ,la muestra estu-
dialda por nosotros ninguno de Jos ejemplares presenta epizoarjos con distribucione.;

u orientaciones de estos tipos.
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Tampoco hemos encontra:do ca!sos de crecimiento o desarrollo patológico que
puedan ser relacionados con el proceso de coloniación '(por ejemplo, enrollamiento
asimétrico, d. MF;RKT, 1966), ni organismos colonizadores que hayan sido englo--
bados por ,la concha del arnmonites {d. SCHINDJ5'.WOI.F, 1934), aunque :las conchas
de Bajocisphinctes ¡frecuentemente tienen señales de traumat~smos y regeneración.
Sí hemos encontrado varios ejemplares con sucesivas geniculaciones anómalas
("Genickte Windungen" en HOLDF;R, 1970, f~. 10) y débil modificación del grado
de involución, pero sin llegar al heteromorfi'smo ("Fensterbi1dung" en HOI.DER,
1970); ahora bien, en las zonas de geniculación de estos arnmonites no hay restos
y/o señales de co:lonizadores y probablemente son debidas a traumatismos.

Algunos ejemplares tienen malformaciones de la concha tales como prominen-
cias ventra1es discontinuas o relieves continuos a modo de quilla, que suelen estar
acompañadas de modificaciones en la¡ ornamenta{:ión y débi1 asimetría de la cos-
tulación (fig. 3, 1ám. 1). La proporción de ¡individuos con patologías de esta-s dos
clases es inferior al 1%, y todos ellos corresponden a Bajocisphinctes. Tanto en
las macroconchas como en las microconchas, dichas patologías pueden aparecer
desde el esta!dio juvenil hasta el estadio adulto, pero una vez afectado el individuo
no conocemos ningún caso en el que las malformaciones desaparezcan ,totalmente.
A pesar de su persistencia durante el desarrollo ontogenético, en ningún individuo
están acompañadas de enrollamiento excéntrico; las suturas y 10s septos formados
al mismo tiempo que la:s malformaciones ornamentales también tienen simetría bi-
lateral y carecen 'de anomalías acusadas; el desarro:llo segmentario tampoco parec,e
afectado; y la adquisición de caracteres sexua!les secundarios no fue impedida. A
partir de estos resultaJdos podemos inferir que no se trata de patología:s congénitas,
sino adquirida's por influencia de algún factor externo, y sin repercusiones sobre
el control del equi'librio de los individuos que ,las padecieron. Las lesiones debieron
ser locales y estar Slituadas en la parte antero-ventrail del epitelio del manto que
formó la concha en la zona peristomal. La naturaleza, intensi,dad y duración de los
agentes, así como la capacidad de reattión de los in'dividuos's enfermos, pueden
haber sido diferentes en cada caso concreto. Las prominencias ventral es disconti-
nuas (forma inflata KF:uPP, 1976, pág. 75, 1977; HENGSBACH, 1979, pág. 245) co-
rre~poooen a episódicas inlflamaciones locales del epitelio, tal vez relacionadas
con la presencia de parásitos, o bien debidas a traumatismos superficiaJles que sólo
ocasionaron heridas contu'sas. Los relieves continuos a modo de quilla (forma pseu-
docarinata, nov. f.) se desarrollaron junto a porciones ciel manto lesionaidas con
heridas profundas cuya cicatrización estuvo a<:ompañada del proceso de "'compen-
sación ornamental" (d. 'Gu~x, 1%7).

Por otra parte, olas señales de colonización sobre las superficies internas de 1as
cámaras de hab~tación parecen indicar que el proceso de colonización por epibion-
tes fue posterior a la pérdida de la:s partes blandas de los ammonites que 'las pre-
sentan. Sin embargo, en base a este argumento, no debe excluirse ,la posibilidad
de que el proceso de colonización haya podido iniciarse durante la vida de 10s
ammonites (d. RF.'YMF,NT, 1970, pág. 10).

Resumiendo lo dicho, las conchas de Bajocisfrhinctes estaban desprovistas de partes blandas
en .la cámara de habitación antes del enterramiento final, y ofrecieron hábitats más favorables
que otros restos esqucléticos ~ra la fijación y desarrollo de los organismos colonizadores, pero
no hay evidencia a1guna en favor de que el proceso de colonización por epizoarios ocurriera
antes de la muerte de los ammonites.
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5. RE¡.ACIONJ;:s TAFONIÓMICO-PA~J;;OJ;;cOIJ6GICAS J;;NTRJ;; BajocisPhinctes
y SJ;;RPÚLIDOS.

Los restos de organismos colonizadores más frecuentes y constantes corres-
ponden a serpúlidos, que están conservados como moldes internos y externos, más
o menos distorsiona'dos por compactación diagenética gravitacionalo El hecho de
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Figo 3o-Esquema comparativo de dos casos pa,tológicos (3B y 3C) respecto a un individuo
normal (3A). Los individuos enfermos que formaron en su concha prominencias vetÍ-
trales discontinuas (forma inflata) tienen costillas secundarias más largas que en
condiciones nonnales y debieron sufrir episódicas inflamaciones locales en la parte
antero-ventral del epitelio del manto, probablemente debidas a parasitismo o a perió-
dicas heridas contusas. Los relieves continuos a modo de quilla (forma pseudocarinata)
están acompañados de acortamiento de las costillas secundarias y alargamiento de las
costillas primarias; estas malformaciones definitivas aparecen brusca y conjuntamente
durante el desarrollo ontogenético y debieron estar causadas 1XIr" una herida en la
parte antero-ventral del epitelio del manto, cuya cicatrización modificó 1a distribu:ión
anterior del tejido epitelia1; o bien, por reaboorción de porciones antero-ventraJles de
tejido epitelial dañadoo

Fig. 3.-Diagrammic pathologically deformoo specimens (3B and 3C) versus normal ammo-
nites (3A), as a resu1t of injury or infestation to fue mantle,

que los tubos caJlcáreos no se hayan cO11!servado, hace pensar que estalban compues-
tos de aragonito, callcita magnesiana o una mezcla de estos dos mineraleso Los
moldes internos de los tubos carIcáreos han podido quedar como relieves po+sitivos
sobre el molde interno de :la concha del ammonites (cuando colonizaron la super-
ficie externa; es decir, fueron colonizadores extratalámicos) o perinanecer incluidos
en el molde interno de la concha del ammonites y preSentar facetas de fijación pa-
ral~las a la 'superficie de éste {si colonizaron la superficie interna de la concha;
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colonizadores intrata!lámicos según TINTANT, 1984). El número de -serpúli'dos en
cada concl1a suele ser 'bajo, cuatro o seis, y están preferentemente situados en la
superficie externa de la región ventral de la última media~vuelta de la mma:ra de
habitación (a una -distancia del peristoma comprendi'da entre ~ y 110"), o bien en
-la región umbi1ica1 (cerca de la sutura de enrdllamiento). En ;la's concl1as que tienen
mayor número de serpúlidos pr.edominan los individuos jóvenes, y más del 700;0
de ellos son colonizadores externos. En general, cuanto mayor es el tamaño de 1as
conchas ,mayor es la 10ngitUld media de los serpúlidos que las co10nizan; sin em-
bargo, la densidad de población -de los s'erpúlidos es muy variable entre :las conchas
de cualquier clase de tamaño, y no hay una a;lta correlación directa entre los va-
lores de estos dos parámetros.

Los resultados del análisis de .)as frocu,encias de tamaños de los ejemp1areg com-
pletos pertenecientes al género Bajocisphinctes están representados en la figura 4.
La distribu~ión de frecuencias pone de manifiesto que los va10res más frecuentes
para la magnitUld en cuestión están comprendidos entre 20 y 70 milímetros, y la
curva de representación está sesgada hacia los valores mayores. La escasez de con-

Serpúlidos Briozoarios

Fig.4.-Distribuciones de !frecuencias de tamaños para 190 ejemplares completos pertenecien-
tes a Bajocisphinctes s. 1. (indluyendo macroconchag y microconchas) y porcentaje de
cOnchas colonizadas (en rayado). A pesar de no haber sido computados los ejemplares
incompletos, que son más frecuente!! entre las dlases de menor tamaño, la distri-
bución obtenida presenta un predominio de individuos no-adultos (tamaños inferiores
a 40 mm.). La proporción de conchas cdlonizadas está en relación directa con :la talla,
independi'entemente de 1a clase de epizoarios.

Fig.4.-Size-frequency distributions for 190 specimens of Bajocisphinctes s. l. and propor-
tions of colonized shells by SJerpulids (left-hand figure) and bryozoans (right-hand
figure).

cl1as completas de tamaños inferiores a 20 rnrlímetros, reE1eja:da en el gráfico, obe-
dece a que la mayoría están fragmentadas, es más difícil controlar su presencia
durante el muestreo, y rara vez pueden ser estudiada's en ambos flancos. Ahora
bien, el sesgo hacia los 'tamaños grandes que presenta la curva de distrrbución no
puede ser explicado por fragment:a~ión tariática de las conchas de mayor tamaño
o por la mayor probabi,lvdad de rotura durante el muestreo. Además, como se in-
dica en :la figura 4, la proporción ,de conchas comp1eta's colonizadas está en relación
dirocta con su tamaño, independientemente de la clase de colonizadores de que
se trate.

Estos resultados podría pensarse que son debidos a: 1) la mayor estabilidad
mecánica sobre el foIJido marino de las conchas más grandes, o -bien, 2) a su mayor
capacidad de deI'iva necroplanctónica. La primera 'de estas dos posibilidades tam-
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bién parece estar corroborada por 1a menor frecuencia de concms con señales de
rragment2ción ,bioestratinómica en las clases de- tamaño creciente; y, en consecuen-
cia, 'se podría interpretar que las conchas d~ mayor tamaño habrían sido los subs-
tratos más esta'bles y 'susceptibles de colonización, aunque los de menor~ tiempo de
exposición {,según la terminología emp1eada en el es'tudio de los ambientes insu-
lares, se trataría de los ambientes más efímeros y estables). Sin embargo, además
de la aparente incong'ruencia entre la alta frecuencia de conchas c01onizadas pos-
mortalmente y 1as ,indicaciones de relleno y enterramiento rápidos, no queda ex-
plicada la preferente .localización de ,los ser'púlidos en las pro~midades de la re-
gión ventral de la cámara de habitación (a unos 1100 de distancia desde el peris-
toma y en amlbos flancos); y, est2 distribución preferente de los serpúli,do's, hace
dudar de que la colonización haya ocurrildo cuando las conchas estaban definiti-
vamente sedimentadas sobre el fondo marino. Para que los serpúlidos pudieran
lograr dicho patrón de di'str~bución, las conchas tuvieron que ser colonizadas cuando
no tenían ambos flancos apoyados sobre el fondo marino o lo estaban alternativa-
mente. En cualquier caso, durante la alIteración bioestratinÓnlica y después de la
pérdi,da de las partes ,blandas, las conchas tuvieron que estar sometidas a nécro-
cinesis, aunque los elementos fósiles carecan de señaJles de desgaste, el grado de
fragmentación no sea a!lto y el amplio rango de tamaños representados (desde in-
dividuos jóvenes hasta macrooonCros aduJt2s) no muestre evidencias de clasifi-
cación. Ahora bien, esta conclu'sión no apoya 1a validez de la segunda posi'bilidad
planteada anteriormente, según la cual las conchas regi'stradas de mayor tamaño
haibrían experimentado mayor deriva necroplanctónica. El predominio de indivi-
duos jóvenes en la asociación registrada e~ un criterio contrario a la posibilidad
lógica de que las conchas hayan llegado hasta ~l lugar de enterramiento por deriva
necroplanctónica desde otras áreas marinas alejadas. Si hubiera ocurrido así, ya
que la capacidad de deriva aumenta con el tamaño de las conchas (cf. CHAMBF.ItLAIN
et- al., 1981; FERNÁNDEZ LópEZ, 1983), deberían predominar la's de mayor t2maño,
probablemente mostrarían clasificación y, en principio, cabría espera'r una distri-
bución sesgada hacia la izquierda. Por razones análogas, tampoco se puede defen- ,
der que la!s conchas hayan 'sido transportadas por -rodamiento y:/o saltación sobre
~l fondo marino desde otras regiones alejadas. En consecuencia, desechamos un
prolongado transporte como mecanismo de necrocinesis e inte11pretamos, en base a
los criterios anteriornlente expuestos, que los individuos pertenecientes a Bajocis-
phinctes vivreron en áreas pró'¿ma's al lugar de enterramiento.

Por otra parte, los estudios experimentales realizaJdos con conchas de ammoni-"
tés reconstruidas han permitido mostrar la esta:biiidad variab1e de los diferentes
tipos de conchas, especia:lmente en lo que respecta a las rclaciones entre cantidad
de líquido presente en las últimas cámaras del fragmocono y la orientación de las
conchas sumergidas (REyMENT, 1980; 1973, pág. 17). Por ejemplo, los serpenti-
conos altamente evolutos flotan en posición horizont2l cuando no tienen el fragmo-
cono inundado de agua, y experimentan un incremento po'sitivo en el grado de
verticalidad cuando comienzan a ser gradualmente inundados. Además, las conchas
evolutas correspondientes a perisfínéti'dos, cuando e9tán pal"Cialmente inundada's de
agua, pero en posición vertical, tienden a orientarse con el plano de enrollamiento
perpendicular a la dirección de las corrientes hidráulicas (RJ!;YMENT, 1973, pá-
gina 24).

En el caso que nos OOI1pa, si ,1as conrna's tenían un cierto grado de ,inc;linación
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respecto 3:1 fondo marino, en vez de estar apoya dais sobre uno de sus flancos, ya
no :se cumple el presupuesto anterionnente aceptado según el cual las conchas de
mayor tamaño habrían sido las de mayor estabilidad mecánica: para conchas con
un cierto grado de inclinación autónoma (por tener el fragmocono sólo parcial-
mente inundado de agua) o no '(por la acción de fuerzas externas), la rela~ión entre
la superficie expueSlta a ,las corrientes hidráulicas y el áre<!. de apoyo sobre el subs-
trato aumenta exponencialmente con el incremento de tamaño. De este modo, so-
metidas a la acción de corrientes hidrálica:s, las conchas inclinadas de mayor ta-
maño, al igual que si estuvieran apoyadas sobre uno de sus :Ftatlt:.os, también reque-
rirían de mayor energía mecánica de activación para ser transportadas; pero, con
inclinación autónoma, sería:n 'las de menor estabilidad mecánica sObre el substrato.
En consecuencia, para los colonizadores, las conchas 3IutÓ1lomamente inclinadas
que tuvieran mayor tamaño representaría:n los "ambientes insulares" más estables
Gpor su resistencia frente al transporte) y duraderos (por tener menor probalbili-
dad de enterramiento y mayor resistencia a la fragmentación bioestratinÓtnica).

Resumiendo los datos obtenidos, y en base a este comportamiento diferencial de las con-
chas como "ambientes insulares", según que mantengan o no verticalidad tanática autónoma
sobrc el substrato, podemos inteq>retar que el proceso de colonización de 1as concha~ estudiadras
ocurrió generalmente antes de que sus fragmoconos fueran totalmente inundados y mientras
mantetúan flotabilidad negativa; en estas circunstancias, durante la altera;ción bioestratinó-
mica, y después de la pérdida del cuerpo b1ando, tuvieron lugar los siguientes efectos ob-
servables:

l. El plano de simetría de las conchas rara vez está en posición horizontal respecto a la
estratificación. La posición más improbable de enterramiento, para las conchas autó-
nomamente inclinadas, fue 1a horizontal.

2. La mayoría de las conchas están colonizadas. EJ1 proceso ocurrió durante un amplio
intervalo temporal de alteración bioestratinómica, aunque tuvieran flotabilidad nega-
tiva y se encontraran en lugares de a1ta tasa de sedimentación.

3. Las conchas más pequeñas son las que presentan mayor grado de fragmentación bioes-
tratinómica; en las más grandes ~a colonización ha sido más frecuente y los coloni-
zadores son más diversos y de mayor tamaño. Por lo tanto, mas conchas de mayor
tamaño representan los "ambientes insulares" más estab1es y duraderos.

4. Algunos epizoanos están preferentemente sitllados. Cada concha autónomamente incli-
nada (cuya cámara de habitación puede tener una longitud comprendida entre 160" y
4200, pero con máxima frecuencia entre 230" y 380°) ofreció un biotopo d~ cond,iciones
variables (por ej empio, en cuanto a luminosidad, inclinación del substiato y direc-
ción de las corrientes hidráu1icas) en el que los organismos colonizadores pudieron
manifestar tropismos. Concretamente, las larvas de los serpúlidos que están preferen-
temente ttocalizadas en la región ventral, a unos 110" del peristoma, se habrían com-
portado como fotofóbicas.

5. Las distribuciones de tamaño de las conchas correspondientes a los diferentes niveles
estrntigráficos son amplias y abarcan desde microconchas jóvenes hasta macroconchas
adultas. La curva de distribución - de frecuencias de tamaño para el conjunto de ejem-
plares fósiles completos está sesgada hacia los tamaños grandes. Por tanto, aunque las
conchas de menor tamaño son las que presentan mayor grado de fragmentación, las
macroconchas adultas fueron los tafones de menor conservabilidad en esta región; 10
cual no impide que pueda haber macroconchas localmente concentradas en el registro
estratigráfico de otras regiones.



stCCIÓN GF.oWGICA 165

6. UN ~JtMPLO Dt COI,ONIZACIÓN Dt I.AS CONCHAS AUTÓNOMAMIf,NTt INCI.INADAS.

En uno 'de Uos fósiles encontrados, y que seguidamente será descrito e inter-
pretado, el grado de colormac:ión externa es excepcionalmente alto: tiene más de
un centenar de serpúlidos, pero, en :k> que res~ta a la clase y el patrón de di:s-
tribución 'de qos epizoarios, presenta el mismo tipo ,de colo.nización que los fósiles
anteriormente tratados (fig. 5 Y lárn. 2).

6.1. Estado de conservación de la concha.

El ejemplar fósil corresponde a una concha de la" que se han conservado los
moldes interno y externo. No hay señales de desga'ste, ni de fracturación tanática,
en los tubos calcáreos de los serpúlidos que colonizaron la superlicie externa de la
concha; pero, en el lado izquierdo de 'la cámara de habitación, tenía una 'rotura
cuya seña;l se encuentra a una distancia del peristoma de 300-33Ü" y es dbserva'ble
tanto en el molde interno como en el externo de ,la concha. También hay señales
de fracturación bioestratinámica en el lado ~erecho del peristoma; esta fractura,
al iguaJl que la anterior, sólo afectó a uno de los flancos de la cámara de habitaciÓn,
pero es abierta, en vez de cerrada, y de bordes lobulado s, menos dentados; por
d'icha fractura peristomal, debida a la actuación de un agente -biológico '(proba'ble-
mente un crustáceo) cuando ~a concha se enoontra!ba apoyada sobre el fondo ma-
rino, el ejemplar corresponde a una forma seccata (cf. HOI.DtR, 1956). La fractura
de posición más apical debió ocurrir al chocar la concha contra otro cuerpo, ya
que se conserva el peri'stoma intacto en el lado izquierdo y no hay otras señales de
fracturación (contrapu'estas a ella o no) o de desgaiste tanático, ni siquiera en los
tuq:¡os de los serpÚilidos.

A simple vista puede reconocerse que el relleno micrítico de la concha tiene
carácter geopetal: el lado d;erecho, que corresponde a la parte 'superior en el sen-
ti:do de la estratificación, es más arcilloso que .el izquierdo; y, durante la com-
pactaciÓn diagenética, la ornamentación de la concha y el relieve de los 'epizoarios
que estaban sobre e1la han sido más intensamente Idrstorsionados en el lado dere-
cho qu'e en el izquierdo. El relleno micrítico alcanzó hasta un poco má:s de 1a úl-
tima vuelta y media de la espira; el resto del fragmocono 1:Yermaneció vacío antes
del enterramiento final de la concha. Y, ya que :la cámara de 'habitación tenía una
loI1!gitud de 3W', el tubo sifona:l debió estar desarticulado al menos en :la última
media vuelta del fragmocono para petmitir el relleno de las últimas cámara:s de1
fragmocono antes del enterramiento.

El mo~de interno tenia su máximo diámetro orientado en ,paralelo con las su-
perficies de estratificación de la capa en que estaba registrado, y está lateralmente
comprimido por compactación diagenética gravitacional: la sutura de enrollamien-
to está distorsionada )' no concuerda con 1a forma espiral Iogarítmica que debía
tener originalmente en la concha (lám. 2). Es decir, la concha fue enterrada en
posición ligeramente inclinada; siendo el borde ventrolaterail izquierdo de la cá-
mara de 'haJbitación, a una d:i'stancia de ro> del peri'stoma, el punto más bajo y el
borde ventrolateral derecho, a unos 27Ü" d~l peristoma, el ,más alto. Esta inclina-
ción pudo dificultar el totall relleno del fragmocono con sedimento, aunque el tu!bo
sifonal estuviera totalmente desarticuijado.
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Fig. 5.-Esquema del ejemplar SCR82/2l fotografiado en la lámina 2. La dirección de creci-
miento de los serpúlidos extratallámicos está representada con trazo continuo, y la de
.los intratalámicos con trazo discontinuo; en ambos casos, el sentido del crecimiento
está indicado con una flecha. El materia1 de relleno de la concha y la matriz están
representados con puntos.

Fig. 5.-Detailed graphic representation of encrustation patterns of the serpu1ids attached to
the she1l (solid arrow, extrathalamous epiroa) and inside the body chaI\1ber (broken
arrows, intrathalamous epizoa), on the same specimen as in plate 2.
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Otras evfdencias de distorsión mecánica de la concha por compactación diage-
nétiai. gravitacional son la!s cuatro fracturas radiales que están impresionadas en
el molde interno, respectivamente, a 3(i)o (coincidiendo con el límite de ,la cámara
de habitación no recubierta por la última vuelta de espira), 330 y 150" (diametral-
mente opuestas entre sí), y en la constricción preperistomal. Ninguna de ella:s so-
brepasa los límites del molde int'ern.o; ahora 'bien, el grado de impresión de las
fracturas disminuye conforme aumenta 'su distancia espiral hasta el peristoma.
y el núcleo de la conrna está reduci<lo a una impresión periostracal de espesor
milimétrico. Esto es, las fracturas impresionadas en el mdlde interno correspon-
den a líneas de máxiima ,tensión de la concha; y, en el mold'e interno, el grado de
impresión de las fracturas de 'la concha está directamente relacionado con el grado
de distorsión ex¡perimentado por el volumen original de la concha (una relación
inversa entre el grado !de' impresión de -las fracturas y el volumen original de la
concha es un efecto frecuente entre los fósiles de la Biozona Garantiana en la región
de Tivenyos-Sierra de Cardó, debildo a concreción del molde interno antes de 'la
fracturación, y:ha sido designado por nosotros con el nombre de "moldes internos
desprOlporcionadamente distorsionados", F~RNÁNDEZ. LóPEZ, 1983, pág. 82).

Resumiendo las observaciones anteriores, poden10S decir que la concha, durante el ente-
rran1iento rápido en condiciones de baja energía hidráulica y a:1ta tasa de sedimentación, es-
taba desprovista de partes blandas, tenía desartiClrlado el sifón, estaba apoyada oobre el lado
izquierdo y quedó enterrada con un cierto grado de inclinación (inferior a 30"') respecto a la
estratificación después de ser rápidamente rellenada. Aden1ás, puede excluir5e la posibilidad
de que el m01de interno haya sido reelaborado (desenterrado y desplazado después de 'haber
sido rellenada kI. conc11a y antes del enterramiento final): 1.°) el molde presenta estructuras
geopeta1es congruentes entre sí y concordantes respecto a la matriz; 2.°) no hay disconti-
nuidad estructural entre el relleno sedimentario y la roca englobante, y 3.°) !la concha y los
tubos calcáreos fueron fracturados por compactación diagenética gravitacional antes de que
el molde interno fuera 1itificado; si hubiese estado sometido a ree1aboración, la congruencia
y concordancia de las estructuras geopetales habrían sido modificadas, y el molde interno
habría sido desarticulado, al menos en ~l núcleo. Por el contrario, la posibilidad de que la
concha haya sido resedimentada (desplazada sobre el fondo marino después de ser acumulada
y antes de su enterramiento parciall o ten1pora:l) está claramente indicada por 10s resultados
de la fracturación bioestratinómica mediante diferentes mecanismos unilaterales, presentes en
los dos lados de la cámara de habitación.

6.2. Descripción morfológica de la concha.

La concha tenía unos 100 milímetros de diámetro y pertenecía a una macro-
conrna casi adulta: la cámara de habitación presenta egresión um'bilical y orna-
mentación d~Oilitada, 'las últimas suturas están -ligeramente aproximaJdas y simpli-
ficadas, y el peri'stoma es simple. ,La concha era ,discoida'l, evo'¡uta, de ombligo am-
plio y poco profundo. La cámara de habitación tiene una -longitud de 390". En el
fragmocono la ornamentación está constituida !por costillas primarias l~geramente
proversas, que se atenúan en la primera mitad de la cámara de habitación, y, fina'l-
mente, de~parecen cerca del peristama. En la cámara de m:bitación la sección
transversal de la vuelta de espira era subtI1iangular, con la máxima anch,ura situa-
da en el tercio dorsal de los flancos, que eran conveI'gentes hacia la región ven-
tro1, estrecha y débi-lmente convexa.
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6.3. Descripción e interpretación de los serpúlidos.

Los tubos de los serpúlidos están conservados como moldes. internos y/o ex-
ternos, más o menos distorsionados por compactacióu diagenética gravitacional.
Los tubos calcáreos debieron tener un diámetro máximo de 1,5 milímetros v una
altura máxima de un mi1ímetl"O; ninguno sobrepasa 25 milímetros de longitúd. La

6A 6B

7A 7B

Figs. 6-7.-Diagramas de distribución circular de las direcciones preferentes de fijación (fi-
gura 6) y crecimiento (fig. 7) de los serpúlidos del ej~plar SCR82/21. El co-
mienzo de cada tuoo de serpú1ido corresponde al punto de fijación de su larva.
Los puntos de fijación de las larvas extratalámicas se indican con círculos negros
y los de las intmtaJ1ámicas con círculos blancos; el tamaño de los círculos es pro-
porcional1 a 1a clase de tamaño de los serpÚlidos. Puede observarse que los ser-
púlidos extratalámicos tienen una dirección preferente de fijación, en ambos lados
de la concha, situada a unos 100" de distancia desde el peristoma.

Figs. 6-7.-Circular-distribution cumulative diagrams of grawth directions (fig. 7) and points
of atiachment (fig. 6) of shell-encrusting serpulids (black rounds, extrathalamous
epiroa; whiite rounds, intrathalamous epizoa). Specimen SCR82/21.
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sección transversal es semicircular, tanto en los moldes internos como en los ex-
ternos, y el valor numérico !de la re'lación longitud/diámetro en ningún caso es su-
perior a 20. No hay 'señales de quilla dorsal mooia en 1o;s moldes externos. Cada
tubo puede tener un trazado meandriforme y/o rectilíneo, pero ninguno de ellos
está enrollado sobre sí mismo.

Estas semejanzas de los indiv,iduos, en cuanto a 9U'S propiedades morfo.lógicas
y estado de conservación, son indicativas de monotipia a nirvel genérico y, proba-
bDemente también, a nivel específico.

6.3.1. Serpúl~dos extrataJlámicos.

El número de serpúlidos sobre el ¡lado izquierdo es superior a sesenta y cuatro,
y están distribuidos 1><>r ca:si toda la cámara de habitación y el núcleo; sobre el
lado derecho Iha:bía más de 18, y se encuentran localizados preferentemente en la
última media vuelta de la concha (fig. 6).

A B

C

Fig. 8.-Distribución de frecuencias de tamaños para los serpúl1idos que colonizaron el ejem-
plar 5CR82/21. En el flanco izquierdo (8A) y en el derecho (8B) de ,la concha, los
serpúlidos tienen distribuciones polimodales, con predominio de individuos jóvenes, pero
de rangos congruentes. Para los serpúlidos de ambos f\lancos (8C) pueden distinguirse
tres grupos de tamaños: inferior a 8 fim., comprendido entre 8 y 18 mm., y mayor
de 18 mm.

Fig. 6.--'Fr:equency histograms for Slize of serpulids from fue spcimen 5CR82/21, on the left
side (A), right side (B) and cumulative diagram (C). Size along abcissa, in mm.,
plotted in terms of eleven frequency classes.

Como puede verse en las figuras 8A y 8B, las distribuciones de frocuenci3!s para
las longitudes de .los serpúlidos de cada ,la,do son polimodales, con pr~ominio de
i!1Jdividuos juveniles, pero ,de rangos congroentes (comprendidos entre 2 y 24 mi-
límetros). Y, aunque el número de serpúlidos en el flanco derecl1o es relati~mente
bajo respecto a la cantidad de cla:ses de talrnaño escru,tadas, es un indicio ,de poli-
modalidad que las ventajas selectiva's de la escasez de valores no afecten a la con-
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Figs. 9-11.-Diagramas de distribución circular de las direcciones preferentes de fijación para
los serpÚllidos extratalámicos, que colonizaron e.1 ejemplar SCR82/21, de tamaños
superiores a 18 mm. (fig. 9), Comprendido entl1e 8 y 18 mm. (fig. 10) Y menores
de 8 mm. (fig. 11).

Figs. 9-11.-Discrimination of three different pbases of attachement of serpulids on the spe-
cimen SCR82j21 (Mackrounds, extrathalamous epizoa; 'white rounds, intratha1a-
mous ,epizoa).
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gruencia entre los rangos de l:a8 distri,buciones. Esto hace pensar que pueden co-
rresponder a varias generaciooes sucesivas y, en principio, se pueden distinguir
tres grupos de tamaño creciente: inferior a ocho milímetros, comprendido entre
8 y 18 milímetros, y mayor de 18 milímetros, respectivamente (f~. 8C).

A diámetros gradualmente menores de la cámara ,de habitación no hay dife-
rencias acusadas en el tamaño medio de los serpúl~dos, ni sus orientaciones son
prQgresirvamente más variadas, aunque en }as partes conservadas del núcleo hay
un evidente predominio de ¡los individuos de mayor tamaño (iig. 5). Tampoco hay
anomalías rdt crecimiento o desarrollo en la concha 'del anunonites, ni serpúlidos
que hayan sido englobados por ella.

El extremo apical de cada serpúlido corresponde al punto de fijación de la
larva correspondiente. Y podemos distinguir tres grupos de serpúlidos, según las
distribuciones de tamaño observadas, cuyas larvas probablemente se fijaron en
fases sucesivas; las dira:ciÜnes circulares de sus respectivos puntos ¡de fijación
están representad3:s en las figura:s 9-11 por m~io de métodos estaJdísticos de com-
paración de distribuciones circulares (cf. M];',ISCHNER, 1968; REYM];',NT, 1971, pá-
gina 47). El grupo de serpúlidos ,de mayor tamaño (fig. 9) muestra una dirección
preferente de fijación situada a 95-1000 del peristoma y en ambos flancos de la
concha; esta orientación es muy frecuente en los anunonites estudiados y su sig-
nificaJdo es uno de los motirvos principales de este artículo. Los puntos de ¡fijación
del segundo grupo de tamaños (fig. 10) tam,bién están preferentemente situados,
pero no hay coincidencia. entre los dos flancos: es unid~reccional en el lado derecho
(a 115") y bidireccional en el izquierdo (a 155 y 100" separados por un mínimo a
135°). En .los individuos de menor tamaño (fig. 11) también es diferente en cada
lado: unidireccional en el derocho (a 130") y bildireccional en el izquiertdo (dos
máximos, a 70 y 195", 'SelParados por un mínimo a 155"). En resumen, el área más
coloniza~ ha s~do ']a última media vuelta de la cámara de habitación, y esto ocu-
rrió en los dos flancos de la concha; sola~ente en el grupo de serpúlidos de mayor
tamaño coinciden las direcciones preferentes de fijación de los dos flancos; en los
dos grupos restantes, la d'irección preferente del flanco deredho coincide con un
mínimo que separa dos direcciones preferentes del flanco izquieI'do.

Si se tienen en cuenta las direcciones de crecimiento de los individuos perte-
necientes a los tres grupos de tamaños establecidos, en vez de considerar los como
un solo grupo (fig. 7), puede comprobarse que también presentan varias direccio-
nes preferentes {figs. 12-14). En el :iilanco derecho de la concha los individuos de
mayor tamaño {fig. 12B) tienen una dirección preferente de crecimiento hacia 240"
y tendencia centrípeta. En los otros dos grupos de tamaños (figs. 131B y 14B) ,los
individuos del flanco derecho se han ,desarrollado desde las proximidades de la
reg,ión ventral de la concha, y 'su \iirección de crecimiento preferente pudo ser
modificada por ¡a posición periférica que ocupaban; en cualquier caso, muestran
dos direcciones preferentes 'situadas a 5 y 110". En el flanco izquierdo de la concha
los dos grupos de menor tamaño tienen sendos pares de direcciones preferentes a
6O~16O" y 70-180" (figs. 13A y 14A); estas dos orientaciones de crecimiento son
claramente centrífugas respecto al centro geométrico de la concl1a.

También conviene destacar que, mientras los indirviduos de menor tamaño 'sue-
len tener una salla dirección de crecimiento ,durante su desarrollo, casi el 500/0 de
los individuos de tamaño medio presentan dQS direcciones de crecimiento. Entre los
individuos de mayor tamaño, en el lado izquiertdo de la concha, más del 50%
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Figs. 12-14.-Diagrnmas de distribución circular de las direcciones preferent'CS de crecimiento
para 1os serpúlidos extratalámicos, que colonizaron el ejemplar 5CR82/21, de
tamaños superiores a 18 rnm. (fig. 12), comprendido entre 18 y 8 rnm. (fig. 13)
y menor.es de 8 mm. (fig. 14)

Figs. 12-14.-Discrimination of three different classes of extrathalamous serpulids on fue
specimen 5CR82/21. Size variation representing severa1 generations of she1l-
attached serpulids.
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muestran tres o más direcciones de crecimiento durante su desarrollo ontogenético;
en este último grupo de serpúlildos no hay una clara dirección preferente de cre-
cimiento, aunque el diagrama circular presenta un máximo a 215°.

Teóricamente, 'si las diferentes trayectorias de cada serpúlido han e~tado de-
terminaJdas por cambios ambientales (por ejemplo, cam'bios en 1a posición de la
concha), el número de giras en cada individuo con independencia de su tamaño
nos permitiría agrupar aquellos que han vivido simultáneamente y 10s más jó-
venes serían los que presenitarían menor número ¡de giros. De este modo, se po-
drían establecer tres hipotéticas fases sucesivas de orientación de la concha sepa-
l'!aIdas por dos cambios: los individuos que hayan crecido desde antes ~él penúl-
timo cambio tendrán generalmente tres o más trayectorias y dos o más giros; y
los que sólo hayan crecido después del ~núltimo cambio tendrán ~os trayectorias
y un giro durante su desarro110.

Estas consideraciones teórica's y Jas observaciones previamente realizadas pare-
cen confirmar lla idea de que el conjunto de los serpmdos corresponde a tres
fases sucesivas de colonización, y que los individuos de mayor tamaño crecieron
simufttáneamente en almbos lados de la concha y con los de las generaciones
posteriores. Ahora bien, lo:s individuos no muestran tendencia a:1guna a formar
agrupamientos; más aún, teniendo en cuenta la distribución de los tubos, su den-
sid<IJd de población, el escaso número de indiv,iduos que se han cruzado en su
recorrido y los frecuentes rosos de traya;torias desviadas anfe un indiV'iduo próxi-
mo, ca:be pensar que los seI'Púlidos tuvieron comportamiento tigmotáxico. Por
,tanto, las direcciones preferentes de crecimiento 'duraI1Jte una determinada fase de
colonización hibrán estado influenciadas por la densidad de población existente y
las anteriores direcciones preferentes de crecimiento; de tal manera que, si ha
habido varias fases de colonización, cada generación ha~brá influido COIlJ sus patro-
nes de fijación y crecimiento en las direcciones preferentes de las fases poste;-
riores.

Además, si la concIba ha sido resedimentada, las zonas de máximo rozamiento
habrán sido los biotopos más adversos para la fija:ción y crecimiento de los epi-
zoarios en estos "ambientes Insulares". La. ornamentación 'de la concl1a, por ser
aproximadamente lisa en 1as áre3:S generalmente colonizadas, no habría 'sido una
variable ambiental importante en cuanto a la dirección preferente de crecimiento;
pero, en función del relieve, sí pudo actuar como substrato diferencialmenite favo-
roble para la fijación de ias larvas. Fina:lmente, es importante destacar que; con
independencia de la orientación de ~a concha ¡<fel arnmonites, 'las zona's de menor
luminosidaJd habrán estado situadas en !:as regiones umbilical y/o ventral.

Por todas estas razones, las direcciones de la's sucesivas trayectorias parciales
acumulladas no pueden indicar direcciones preferentes de crecimiento (fig. 7). En
el caso de las figuras 6 y 7, además, se presupone que todos los indivikiuos corres-
ponden a una sola generación; 10 cual es improbable teniendo en cuenta: el rango
de tamaños de los serpmidos, la mstribución de los individuos en I:a concha y la
correlación de los grupos de tamaño creciente con la numerosidad de giros pre-
sentes en los individuos que 10s integran.

Resumiendo todas las observaciones respecto a los serpúJidos que colonizaron la super-
ficie externa de ~a concha, podemos indicar las siguimtes conclusiones:

l. El crecimiento y desarrollo de los serpúlidos fue posterior a la interrupci6n de1 cre-
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cimiento de la concha del arnmonites. La última media. vuelta de la cámara de habita-
ción fue el área más cdlonizada, y esto ocurrió en ambos lados de la concha.

2. En base a la distribución de tamaño de ,los serpúlidos y a la correlación de los grupos
de tamaño creciente con la numerosidad de giros qUJe presentan sus individuos, los
serpúlidos corresponden a varias generaciones sucesivas: a1 menos dos. Los indiv;duos
de mayor tamaño crecieron sim¡;¡ltáneamente en ambos lados de 1a concha y con los
de la(s) generación(es) posterior(es). Las diferentes generaciones han tenido que suce-'
derse en un intervalo temporal inf~ior a la vida meK:lia de Jos individuos.

3. En la primera generación (fig. 9) coinciden 1as direcciones preferentes de fijación de
las larvas en cada lado de la concha, con un valor próximo a lOOO. En el f1lanco de-
recho los individuos tienen una dirección preferente de crecimiento centrípeto hacia
24()O (fig. UB), ,casi diametralmente opuesta a la dirección preferente de fijación
(figs. 9A y 9B).

4. Para los restantes grupos de menor tamaño (figs. 10 y 11) las direcciones preferentes
de fijación del lado de¡;echo (115-130") coinciden con unos mínimos que separan dos
direcciones preferentes en el lado 'izquierdo. Durante el crecimíento los individuos del
lado izquierdo mostraron clara tendencia centrífuga con dos pares de direcciones pre-
ferentes a 6O-lro> y 70-l~ (figs. 1M y l4A) que se aproximan a sus respectivas di-
recciones de fijaciÓn (fjgs. lOA y 1 lA).

6.3.2. Serpúlildos int~ámicos. .

En 'las proximvda!des del lado d'erecho del peri'stoma (fig. SS) W1 '~erpúlido
colonizó el interior de la concha y alcanzó ,una longitud cuyo valor fue superior
a 20 milímetros. Además, el tubo caJcáreo de este serpúiido fue fralcturado en sus
dos extremos, jW1tO con la concha del ammonites, por algún organismo (proba-
blemente un crustáceo). El serpú'lido a1canzó una longitud igual o mayor que 'los
serpúlidos de mayor tamaño ,de la superlicie e~terna y su kiesarrollo ontogenético
ocurrió antes de la fratturación peristomal. S'i su fi ja~ión ocurrió después de la
pérdida de las partes bla11Jdas del ammonites, entonces los serpúlidos colonizaron
el lado derecho ,de ;la coocha (interna y externamente) antes de ser enterrada 'sobre
el lado izquierdo, y el proceso de colonización cesaría al quáiar ia conCIba tota~-
mente enterrada.

En el lado i.zquierdo de la cámam de habitación !hay otros caso,s de coloniza-
ción interna, a una distancia desde el. peristoma ,de 40, 1(J), 170 y 200> res~ctiva-
mente (fig. SA). Los tres primeros están orientados hacia el. peristoma y tienen va-
lores de long~tudes comprendidos entre 9 y 12 ,milímetros, mientras que el cuarto
está orientado en 'sentido apical. en más de dos tercios 'de su longitud y alcanzó
un tatmño de 17 milímetros. Es da:ir, en ios cuatro casos el. valor de la long!itud
es próximo o superior al. de la media de los serpú~vdos ,del exterior. La orientación
en sentido apical, en el cuarto caso, lógicamente está relacionada con la rotura de
la concha que se encuentra entre 300 y 330". En consecuencia, dicha fractura
ocurrió durante o antes del crecim;iento del serpúli'do y antes de estar la' con<::oo
definitivamente apoyada sobre el lado izquierdo; en cua'lquier caso, cuando tuvo
lugar la colonización interna, la cámara de habitación estaría inundada ¡de agua al
menos hasta los puntos de fijación de ,las ,I.arvas y desarrollo de los serpúlidos.

Ordenando los datos, tenemos los siguientes restrltados:
1. La cámara de habitación tuvo qtre estar inundada de agua, y Jas superficies internas
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del lado izquierdo no cubiertas con lodo micrítico, para que ese lado puruera ser co-
lonizado internamente; rucho estado se mantuvo durante el crecimiento de los serpúlidos
que aJlcanzaron UI1 tamaño i~al o superior al tamaño medio de los de la superficie
externa. La fractura 'en el lado jzqui'erdo de cra concha se produjo antes o durante el
desarrollo de los serpú~lidos internos; tras la fracturación, la concha tendría f1otabi-
lidad negativa y tuvo que estar appyada sobre el fondo marino.

2. El senpúlido que colonizó intermlmoote el lado derecho de la concha ya había alcanzado
el tamaño actual cuando ocurrió la fracturación del peristoma.

3. Todavía no ha sido descartada la posibilidad de que la primera generación se fija5e
durante ¡la 'Vida del ammonites (después de cesar el crecimiento de Ja ooncha); no obs-
tante, a juzgar por la rustribución asimétrica de los serpúlidos en los flancos de la
concha, es improbable que ésta tuví'era ¡>osición totalmente verticalizada durante 1a fi-
jación y parte del tiempo de desarrollo de esos serpúllidos. Los otros dos grupos de
tamaños son posteriores a la muerte del ammonites, a la pérdída de su cuerpo blando,
a la fracturación del f1anco izquierdo y a la inundación de la cámara de habitlción.

6.4. Interpretación de la posición de 10; concha durante la colonización.

Hemos dicl1o que, tras la ,inundación de la cámara de ha,bitación, y antes de la
fracturación del perrstorna, la colonimción posterior a la primera fa'se de fijación
ocurrió mientras la concl1a tenía flota'bi1vdad negativa y estaba apoyada sobre el
fondo marino en posición inolim,da (autónoma o forzada),. ¿'QUi,ere esto decir que
el área no colonizada del lado derecho de Ja concha representa la superficie de
apoyo? En tal ca'so la dirección preferente de colonización coincidiría con la direc-
ción radiall de mayor gmdiente positivo de pen'diente, Jos serpúlidos del lado izó-
quierdo haJbrían teni'do ge()troprsmo negativo y las larvas habrían 'srdo esciáfilas
respecto a la luz; además, la concha tendría que haber ¡mntenido dicha posición
mientras crecieron los serpú1idos. Esta conolusión es inadm:i'sible a tenor d~ las
eviden:ci3!s de resedimentación de la concha que presenta el fósil.

Si la concha estaba autónomamente inclinaJda,. la dirección preferente de apoyo
tuvo que estar a unos 120". Dicha direoción coinoidiría con la de ¡umJnosidad mí-
nima, y la fijación y desarrollo de los 'serpúlidos estaría dificultada o incluso anu-
lada preferenci;a:lmente en esa misma dirá;Ción si la concha experimentó roza-
miento sobre el substrato (10 cuall es muy probable debido a la alta relsistencia a
las corrientes hidráulicas que ejeocería en esa posición durante un tiempo igual
al de la colonización posterior a la primera fase de fijación). Esto concuerda con
10 que se observa en los diagramas 10 y 11: Ja ,dirección preferente 'del :lado de-
recho (que no estaría 'sometido a rozamiento) coinci~e con un mínimo en el1qdo
izquierdo; el área ventro-lateral izquierda de rozamiento aumentaría progresi~a-
mente a medida que el frag1ffiQt(mo se inunda'ba y la concha perdía su vertica¡idad
autónoma. La región de máxima penumbra se extendería desde la región ventral
hacia el.lado izquierdo y, en ,dicl1o laJdo, los serpúlidos se desarrolk1rían centrífuga-
mente ha;cia las zonas más próximas de máximo flujo y/o luminosidad compor-
~ndose como reotrópicos y/o fotófillos (figs. 13, y 14). Con esta ~r,ientación de ,la
con~a, las larvas se habrían comportado comO fotdfóbicas durante la fijación.

La validez de esta interpretación también está corroborada por el comporta-
miento de los serpúlidos del primer grupo. Puesto que se trata de individuos de
morfología 'semejante, cabe pensar que eran coespecificos y tenían comportamiento
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simrlar, al menos mientras que la dens~dad de población no haya heCJho prevalecer
diferencialmente el cQInportamiento tigmotáxioo. En las figuras 9 y 12, vemos
que tanto las direcciones preferentes de fijación como las de crecimiento son uni-
direccionales, coincidentes a ambos lados de la concl1a y ~si diametralmente opues-
tas entre sí. En consecuencia, la conclla todavía no estaba permanentemente apo-
ya:da 'sobre el fondo marino, tenía fiota:blidaid neutral o positiva y estaba incLinada
sobre el flanco izquierdo. Los serpúlidos se fijaron fotdfóbicamente y 'se desarro-
llaron con fototropismo positivo y/o geotrop~smo negativo. La dirección preferente
d~ máx,ima flotación sería diametr~mente opuesta a la de colonización y, durante
ese proceso, el peristQIna estaba dirigido hacia arriba. Esta posición no concuerda
con Jas reconstrucciones en base a los criterios de TRUEMAN (1941, fig. 14; cf.
RAup & CHAMBERl.AIN, 1967) y es difícil defender sU adecuación funcional y fi- .
siológica para el ammonites vivo; por tanto, la fijación del primer grupo de ser-
púlidos (fig. 9) fue posterior a la muerte ,del a:mmonites y anterior a Ja a~umula-
ción de la con:cha, ya con filota'bilidad negativa, sobre el fondo marino.

Si, por el contrario, seguimos defendiendo la h~pótesis de que el área no colo-
nizada representa el área de apoyo sóbre el fondo marino, tenJdriamos que aceptar
también (además d~ 1as limitaciones y contradicciones anteriormente indicadas)
que Ilos serpúl1dos del la,do derecho de la concha (f~g. 12B) tuvieron crecin1Íento
fotofóbico y/o ge<jtrópico positivo, contrariamente al comportamiento ,de los del
fJaoco izquierdo. También tenldríamos que aceptar que 'Ja concha, mientras man-
tenía aproximadamente la misma área de apoyo sobre el lado derecho, estuvo so-
metida en el ¡ado izquierdo a flujos de corrientes unid~reccionales al ,principio y
bidireccionales después. En definitiva, tal hipótesis sólo es admisi,ble media:nte
nueva:s hipótesis auxiliares, algunas de ellas incluso contrarias entre sí, y es re-
chazada.

En¡ conclusi~n, la colonización ocurrió después de la muerte del ammorntes. La fi~ación
de los serpúlidos de la primera g1eneración (fig. 9) tuvo lugar cuando la concha fJotaba en
posición inclinada sobre el lado izquierdo y con el peristoma dirigjdo hacia arriba. La(s)
generación(es) postterior(es), tras aa rotura de 'la concha en el 'l~o izquierdo (figs. 10 y 11)
ocurrió cuando la conCha mantenía verticalidaq autónoma, pero ya había perdido su capa-
cidad de flotación, y estaba apoyada sobre el área ventrolateral izquierda. I..as larvas de los
.serpú1idos tuvieron comportamiento fotofóbico, y durant,e el crecimiento se manifestaron
como tigmotáxicos, fotófi'los y/o gleotrápicos negativos. Teniendo en cuenta [a tasa de cre-
cimiento de 1Os serpÚlidos actuales, el proceso de colonización debió durar varias ~emanas o
meses. FJl tiempo de necrocinesis de la concha fue igual o superior aII, de colonización. AJl
principio, la necrocinesis de ,la concha fue en suspensión; después, durante un tiempo supe-
rior a la mitad del tiempo total de colonización, Ila concha fue resedimentada sobr~ el fondo
marino mientras mantenía inclinación autónoma; en esta posicioo inclinada, dependiente del
grado de inundación del fragmocono, permaneció al menos varios días, probablemente se-
manas. Fina1mente, apoyada sobre el lado izquierdo y de~pués de que algún agente biológico
destruyó parte del peri5torna, fue rápidamente 1"elJ.enada y enterrada (teniendo el tubo sifonal
desarticulado)..

7. IMPLICACIONES PAL!i;OBATIMÉTRICAS.

Respecto a Ja capaciJd:ad de inunJda~ión de Ilas condhas de cefalópodos, los estu-
dios experimentales realizados con N autilus actuales muestran que las conchas
son rápidamente inundadas si la profundidad a la que se encuentra:n sobrepa'sa los
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diez metros. Y mas estimaciones para allgunos ammonites (no heteromorfos) indi-
can que aproximadamente el mismo l}mi,te Ibatimétrico puede ser aplicado a las
conchas que están autónomamente inclinada's en el fondo marino (RAup, 1973;
CHAMBF;RLAIN et al., 1981). Por estas razones, la presencia de conchas de cefaló-
pooos to!tÍ orientación vertica1 origina11Í1ente autónoma ha si'do utilizada por dife-
rentes autores como indicador de batimetria somera (d. SMITH, 1979; COI.I.INS,
1978; ~, 1970).

!Desde el punto de vista paleogeográfico, los materiales margosos de la Biozona
Garantiana en esta región corresponden a sedimentos de plataforma marina exter-
na, pero, en contra de ailgunas interpretaciones paleobatimétricas de 10s materiales
bajooenses de1 Surco Ibérico, está totalmffite injustificado afirmar que se' depo-
sitaron por debajo de la zona fótica. A partir de los datos e interpretaciones ante-
riormente expuestos, hemos concluido que las conchas pudierotl Iser coloniz~das
mientras mantenían int1in~ón autónoma sdbre el fondo marino y se encontraban
por debajo del nivel de ¡base del oleaje. Además, teniendo en cuenta los resu'ltados
obtenidos por otros autores respecto a la capacidad de inundación de las conchas
de cefaló¡J()dos, ta1es interpretaciones implican que el enterramiento de las conchas ~

registradas tuvo lugar en co11!d,iciones batimétricas del orden de varias decenas de
metros como máximo.

8. ,CONCLUSION~.

Los representantes del género Bajocisphinctes, cuyos fósiles se 'enruentran en 'la Corm-
llera Ibérica principalmente en materiales de ~a Biozona Garantiana, tienen propiedades mor-
fdlógicas y bioestratigráficas distintivas de las de otros Leptosphinctinae, aunque constituyen
un grupo de transicción entre LeptosfJhinctes y Bigotites. Ail principio del desarrollo ontoge-
nético las formas correspondientes a Bajocirphincte$ presentan analogías morfOlógicás con
las del género Bigotites, mientras que en el estadio adulto ti'enen más semejanzas morfoló-
gicas con las del género Leptosphinctes. Desde el punto de vista biocronológico los represen-
tantes más antiguos del género BaJ'ocisphinctes coexisten con los más recientes del género
Leptosphinctes y probablemente derivaron de una especie de aquél 3:1 final de la Biocronozona
Niortense; a su vez, los representantes más antiguos de Bigotites coexistieron con los más
recientes de Bajocisphmctes y debieron derivar de alguna especie de éstos durante la Biocro-.
nozona Garantiana. Desde el punto de vista fiJogenético, los cambios morfológicos entre estos
tres taxones debieron corresponder a procesos neoténicos (en el sentido de GoULU, 1977) o
proterogenéticos (de acuerdo con la teoría de SCHINiJEWOI,F, 1950).

Las asociaciones de conchas pertenecientes a Bafocisphinctes s. 1. (incluyendo macrocon-
chas y microconchas), registradas 'en varios afloramientos de ~a Sierra de AJbarracin, ,pre-
sentan evidencias de que dichos ammonites vivieron en áreas próximas 3d lugar de enterra-
miento: las distribuciones de frecuencias de tamaño son amplias y abarcan d~sde microcon-
chas jóvenes hasta macroconchas adultas; además de no estar clasificadas, [as asociaciones
registradas 10ca1mente sue1en preSentar predominio de conchas pequeñas pertenecientes a in-
dividuos jóvenes y distribuciones de frecuencias sesgadas hacia los tamaños grandes.

Algunos individuos, menos del 1'%, muestran un tipo especia1 de ~ología que consiste en
la presencia de un relieve continuo a modo de quilla (forma pseudocarinata n. f.) debido a
un traumatismo en la región antero-ventral del epitelio ddl manto.

La mayoría de ~as conchas pertenecientes a este grupo taxonómico fueron colonizadas du-
rante un amp1io interyalo temPoral de alteración bioestratinómica:, antes de que sus fragmo-

Bol. R. Soc.Española Bist. Nat.. (Geol.),82 (1-4).1987,151-184.



178 RF;A;r, SOCIEDAD ESPAÑOLA DE HISTORIA NATURAl,

conos fueran totalmente inundados de agua, aunque tuvieran Notabilidad negativa y se en-
contraran en lugares de alta tasa de sedimentación. Las oonc1las de mayor tamaño fueron los
"ambientes insulares" más estables y duraderos para los organismos colonizadores {serpúlidos,
tanofitas, bl1Íozoarios y ostreidos) y, aWlque las macroronchas adultas registradas suelen estar
OOInpl'etas, constituyeron los tafones de menor conservabi:1idad en estos lugares de enterra-
miento. A su vez, en base a estos h{jChos, podemos sacar una conclusión d~ interés teórico:
el grado de integridad o de resedimentación de los elementos registrados no ha de estar ne-
cesariamente correlacionado con el grado de conservabilidad de las correspondientes entida-
des producidas.

Varias generaciones monoespecificas de serpúlidos se pudieron fija; sobre una misma
concha de arnmonites carente de partes blandas. Las larvas de los serpúlidos tuvieron com-
portamiento fotofóbico, y durante el crecimiento se manifestaron como tigmotáxicos, fotó-
filos y/o geotrópioos negativos. En un ejemplar hemos estimado que el proceso de coloniza-
ción debió ocurrir durante varias semanas o meses; 1a duración del prooeso de necrocinesis
de la 'concha fue igu3Ji o superior a la de colonización; y durante un intervalo temporal su-
perior a la mitad' de la duración de colonización fue resedimmtada sobre el fondo marino
m~entras mantení~ inclinació~ autónoma.

Estos resultados también ponen de manifiesto la baja capacidad de inundación de las
conchas cuando se encontraban en el fondo marino y en las proximi~s del lugar de en-
terramiento. En contra de las últimas interpretaciones paleobatimétricas de ~os materi~les bajo-
cienses del Surco Ibé!1ico, !1echazarnos la posibilidad de que hayan sido depositados por debajo
de Ja zona fótica. Las ooservaciones tafonómicas expuestas en este artícuilo confirman que
el enterramiento de las conchas del fondo marino ocurrió por debajo del nivel de base dcl
oleaje, pero a una profundidad máxima del orden de vaI1Ías decenas de metros durante la
Biocronozona Garantiana.

Agradezco al profesor H. T[NTANT (Univ. Dijon) ¡las ideas que me ha ofrecido sobre los
procesos de cdlonización de conchas de arnmonites. Y all profesor P. RIVAS (Univ. Granada)
algunos va1iosos comentarios sobre el manuscrito.

Recibido el dÍlJ 16 de novr1embre de 1984.
Aceptado el dÍlJ 20 de febrero de 1985.
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LAMI!N1A 1

Ejemplares patológicos de Bajocisphinctes:

l.-Forma inflata (KEupp, 1977). Molde interno de una microconcha en vista 1ateral de-
recha (1:A) y ventral (lB). La. ú~tima vuelta de espira cor~esponde a la cámara de ha-
bitación. Tiene prominencias ventral es discontinuas y costulación anóm3lla (1CF2/47).
Zona Garantiana. Cella (Teruel). X 1.

2.-Forma pseiMocarinata, nov. M01de interno, incompleto, de una microconcha en vista
lateral derecha {2A) y ventral (2B). El principio de la última vuelta de espira conser-
vada corresponde all comi-enzo de la cámara de habitación. Las costillas secundarias son
muy cortas en los dos flancos y están contrapuestas o son aiternantes entre sí a ambos
lados de! relieve continuo a modo de quilla que ocupa la línea media ventral. (EB28/38).
Zona Garantiana. Fj¡nbalse de San Bcras (Teruel). X 1.

3.-'-Forma pse1ldocan.nata, nov. Molde interno, inwmpieto, de una macroconcha en vista
lateral derecha (3,A), ..,entral (3B), y latera1 izquierza (3C). Sólo parte de la útlima
vuelta de espira conservada corresponde a la cámara de habitación. Las costillas pri-
marias son .etroversas o subradiales y ocupan casi Ga totalidad de :los flancos; en cada
"segmento del desarrollo pntogenétioo' las costillas son cada vez más retroversas. En
'la región externa o ventral presenta un relieve positivo, continuo y a modo de quilla,
que delimita las costillas de cada flanco (EBJA/4). :Zona .Garantiana. EnIoo1se de San
B'las '(Ternel). X 1.

4.-Detalle del ejemplar de la figura 3C, ampliada tres veces. 'Las costillas primarias de
las vueltas más internas son proversas. La fJ!echa indica el augar de la espira en el
que 1a costulación pasa a ser definitivamente anómla. Este cambio bmsco de la or-
namentación debió estar relacionado con un traumatismo.

5.-.Forma abrupt(7) (STAHL, 1824) - justo.l1ulcatlJ (GECZY, 1965). Molde interno, incompleto
de la cámara de babitación de una macroconcha en vista ventrn1 (SlA) y lateral izquier-
da (5B). Tiene rotura marginal de 1a concha claramente reconocible, seguida de costu-
lación disimétrica y linea media ventr3Ú desviada hacia el flanco izquierdo (2M110-
40/26). Zona Garantiana. Moscardón (Teruel). X 1.

PLATiE 1

Different types of deformity, as resulting from injuries or inÍ'estation to fue mantle, in
specimens of B~jocisphinctes s. 1. (macroconch and microconch).

LAMI!NA 2

Molde interno de una macroconcha casi adulta. La superficie externa de la concha fue co-
lonizada por serpúaidos después de la muerte del ammonites. EJ¡ -el f1an~ derecho (B,
superfici~ superior en la posición de enterramiento) tiene ornamentación y epizoarios más
distorsionados que en el flanco izquierdo (A), debido a deformación por compactación dia-
genética gravitacional. No obstante, puede verse que hay mayor número de serpúcridos en
el flanco izqui'erdo que en el derecho. La concha aragonítica del ammonites y los tubos
callcáreos de los serpúlidos han sido disueltos durante la diagénesis (SOR82/21). Zona Ga-
rantiana. B~roncha1-es (Temel). Xl.

PLA'DE 2

Stei~m from a macroconch of BajocisPhinctes (5CR82/21) shdwing attached S1>ecimens
of serpulids to both filanks (also to the venter anrl inside the body chambei-). Zona GaTan-
tiana. Broncha:1es (Temel). Figures natural size.
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