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RESUMEN.

La validez taxonémica del género Bajocisphinctes (Leptosphinctinae, Perisphinctidae) es
revisada en este articulo. Las relaciones entre epibiontes que incrustan las conchas de Bajo-
cisphinctes del Bajociense (Jurasico medio) de la Sierra de Albarracin (Teruel, Espafia) son
examinadas, Dos clases de ornamentaciones andémalas son discutidas como lesiones locales del
epitelio del manto cerca del peristoma (forma inflata Keurp y forma pseudocarinate n. f.).
Los serpilidos tienen una distribucién preferencial réspecto a las conchas de ammonites, in-
dicando que estos organismos habitaron las conchas después de la muerte de los ammonites.

~ Los analisis de las distrlbumones de frecuencias de tamafio apllcados a asociaciones fésiles
sugieren que las conchas mis pequefias de Bajocisphinctes se posarian y enterrarian prefe-
rentemente en €l fondo marino, cerca del area ocupada por los animales vivos; se discute el
significado batimétrico de este hecho -

ABSTRACT.

The taxonomical validity of the genus Bafocisphinctes (Leptosphinctinae, Perisphinctidae)
is revised in this paper. The relationships between epibionts encrusting Bajocisphinctes shells
from the Bajocian (Middle Jurassic) of Sierra de Albarracin (Teruel, Spain) are examined.
Two anomalous sculptures are discussed as local injuries of the peristomal mantle-epithelium
(forma inflata Keupe and forma psewdocarinate n, f.). Serpulids have a preferential distri-
bution with respect to the ammonite shells, indicating that these organisms inhabited the shells
after death of the ammonites.

Size-frecuency anaysis applied to fossil assemblages suggests that the smaller shells of
Bajocisphinctes would settle and bury preferently on the sea floor, near the area occupied
by the living animals; the bathymetric significance of this fact is discussed.

(*) Departamento de Paleontologia de la Universidad Complutense de Madrid e Instituto )
de Geologia Econdémica del C.S.I.C.-U.CM. Universidad Complutense. 28040 Madrid.
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1. INTRODUCCION.

Para obtener evidencias paleoecolégicas de los cefé.lc’ypodos fosiles, varios autores han
analizado e interpretado conchas externas de cefalépodos colonizadas por epizoarios (cf.
ScHINDEWOLF, 1934; SEILACHER, 1960, 1980, 1982; MerkT, 1966; HoLLanp, 1971 ; KAUFFMANN,
1981, 1982). Y en varios articulos han sido expuestos ejemplos concretos de colonizacién pos-
mortal (cf. Copg, 1968; MEISCHNER, 1968; TeicHERT, 1970; REyMENT, 1973; Riécarpi, 1980;
TINTANT, 1984). Los criterios utilizados como evidencias de necrocinesis en conchas de am-
monites, sin embargo, todavia sor escasos y a veces incluso han recibido interpretaciones con-
tradictorias debido, en parte, a una utilizacién arbitraria  del concepto de necrocinesis (FEr-
NANDEz Loprz, 1984),

Por otra parte, la mayoria de los ejemplos de conchas externamente colonizadas que han
sido tratados en la bibliografia proceden de localidades cuyos materiales son de naturaleza
margo-arcillosa, mas rara vez de materiales calizos, Quizis, 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 epizoarios externos al destruir mecénicamente la roca que los con-
tiene; y, para un determinado tipo de epizoarios, puede decirse que cuanto mas competente
es la matriz de los fésiles tanto mas probable es que queden incluidos los epizoarios en el molde
externo del ammonites v separados del molde interno. Por el contrario, los epizoarios que
colonizaron las superficies internas de las cimaras de las conchas abiertas al exterior (coloni-
zadores internos, o intratalamicos, segiin TINTANT, 1984) tienen mucha mayor probabilidad de
quedar fosilizados con los moldes internos de ‘tas conchas de ammonites. En consecuencia, 1a
escasez de ammonites colonizados externamente que se observa en las colecciones piblicas y
privadas puede deberse, al menos en parte, a este tratamiento diferencial durante ¢l muestreo,
y no deberfa ser utilizada para estimar la frecuencia del proceso de colonizacién externa .de las
conchas de ammonites,

En este articulo exponemos un ejemplo de conchas de ammonites que, tras la muerte, han
sido colonizadas. Desde el punto de vista paleontologico, las observaciones realizadas son re-
levantes porque permiten: 1) estimar la duraciéon del proceso de necrocinesis, 2) conocer el
comportamiento paleoecolégico de un grupo de serpiilidos que frecuentemente colonizaron las
conichas de ammonites, y 3) contrastar el comportamiento posmortal de las conchas produ-
cidas. Ademas, los resultados obtenidos implican unas determinadas condiciones paleoecolbgicas
y paleobatimétricas que hasta ahora no habjan sido reconocidas en la Cuenca Ibérica. .

- Una de las causas principales de error en este tipo de investigaciones, cuyo caricter de-
tectivesco ha sido sefialado por algunos autores, es la utilizacién del método contrafactual du-
rante la confirmacién de los resultados, Para evitar esta posible fuente .de error, y a pesar
de las limitaciones impuestas por la parcialidad del registro f4sil, hemos investigado los pro-
" cesos tafonémicos evolutivos que han dado lugar a los resultados observables (directa o in-
directamente) y hemos basado las contrastaciones en evidencias positivas (cf. FErNANDEz L6-

PEz, 1982, pags. 250-251).

2. JUSTIFICACION TAXONOMICA DEL GENERO Bajocisphinctes.

El género Bajocisphinctes fue establecido por S, Buckman (1927, TA-6, lam. 713), sin
descripcién original, para la especie “Perisphinctes bajociensis” SIEMIRADZKI (1899, pag. 334,
fig. 85, lam, 24, fig. 40) que, subsecuentemente, fue designada como especie tipo (BUCKMAN,
1930, TA-7, pag. 51). Mas tarde, ARkELL indico (1958, pag. 167) que si esta especie es con-
genérica con Bojocisphinctes curvatus BuckMan (1927, TA-6, lam. 726) se trataria de un
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Bigotites. Ciertamente, las semejanzas morfolégicas de este grupo de formas con las del
género Bigotites son numerosas, pero también las presentan con las del género Leptosphincies;
y, de hecho, diferentes autornes les han dado distinto tratamiento, atribuyéndolas a uno u otro
de estos dos géneros (cf. FERNANDEz Loépez, 1983, pig, 78).

Después de estudiar varios cientos de ejemplares procedentes de la Biozona Garantiana de
la Cordillera Ibérica, hemos comprobado que los representantes de este grupo taxondmico
tienen propiedades morfologicas y bioestratigraficas distintivag de las de otros Leptosphinc-
tinae conocidos: Son macroconchas, con peristoma simple, cuyo diametro maximo puede os-
cilar entre 60 y 140 milimetros en el estadio adulto. Enrollamiento moderadamente involuto
en ¢l fragmocono y mas evoluto en la camara de habitacién adulta. Las primeras vueltas de
espira tienen seccion deprimida; en las vueltas intermedias son subcirculares o claramente
comprimidas; la cimara de habitacién adulta es mas comprimida que las vueltas del frag-
mocono, presenta clara egresién umbilical, y los flancos son aplanados, convergentes hacia
la regién externa, con la maxima anchura de la vuelta situada cerca del tercio dorsal de los
flancos, La regién ventral es redondeada. La costulaciéon en las vueltas internas e interme-
dias es fina y aguda, generalmente bifurcada, a veces trifurcada o simple, que progresiva-
mente se va atenuando en la cimara de habitacién adulta. Las costillas primarias son lige-
ramente proversas; el nimero e costillas por vuelta se mantiene aproximadamente constante
en el fragmocono, pero se incrementa gradualmente en la cimara de habitacion adulta, Las
secundarias, algo mas débiles que las primarias, suelen estar mis curvadas hacia delante, Las
vueltas internas pueden tener un fino tubérculo en el punto de divisién de las costillas. En
las vueltas intermedias y externas presentan frecuentes constricciones débiles y estrechas, que
delimitan segmentos de desarrollo. La longitud de la cimara de habitacion es préxima a 360°.
La sutura septal es relativamente simple y presenta poco retraido el I6bulo umbilical,

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

Perisphinctes bajociensis StEMIraDZKI (1988, pag. 334, lam, 24, fig, 40).
Bigotites nicolescoi DE Grossouvre (1918, pag. 384, 1am. 14, fig. 6).
Bajocisphinctes cwrvatus Buckman (1927, TA-7, 1am. 726).

Bigotites lenki Scamiprii & KruMpeeck (1931, pag. 884, lam. 9, fig. 2).

De acuerdo con estas caracteristicas morfolégims{ se distinguen de los representantes de
Bigotites NicoLesco (1932) por tener vueltas de espira con menor espesor relativo, mas com-
primidas en la cimara de habitacion adulta, y costillas menos prominentes y mis agudas.
Ademas, ¢l nimero de costillas primarias, que es aproximadamente constante en las vueltas
internas e intermedias, tiende a aumentar en la cdmara de habitacion adulta en vez de dis-
minuir (fig, 1). Al género Bigotites pertenecen las siguientes especies.

Bigotella haugi NicoLesco (1917, pag, 158, lam. 4, fig. 1).

Bigotella tuberculata NicoLksco (1917, pag, 161, lam. 4, fig. 2).

Bigotella pulchra NicorLesco (1917, pag. 165, lam, 4, fig. 3).

Bigotella petri Nicoresco (1917, pag. 167, lam, 4, figs. 4-5),

Bigotella gentili N1coLesco (1917, pag. 170, 1am. 4, fig. 6).

Bigotella lanquinei N1coksco (1917, pag, 173, lam. 4, fig. 7).

Bigotella thevenini Nicoresco (1917, pag. 176, lam. 4, fig. 2).

Haselburgites admirandus Buckman (1921, TA-3, 1am. 203).

- Bigotites trifurcatus BuckMan (1926, TA-6, lam. 622), .

Bigotites thevemini var. sparsicostata NicoLesco (1931, pag. 33, lam. 7, figs. 1-2).
Bigotites thevemini var. denmsicostata NicoLksco (1931, pAg. 34, lam. 8, figs. 1-5).
Bigotites diniensis Sturant (1967, pag. 40, 1am, 2, fig, 1).

Los representantes de Bajocisphinctes se distinguen de los de Leptosphinctes BUCKMAN
(1920) por tener el 16bulo umbilical menos retraido, constricciones més débiles, costillas mas
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Fig. 1—Curvas de densidad de costulacién (expresada mediante el nimero de costillas in-

T ternas por media vuelta) respecto a las dimensiones del ombligo de los ejemplares tipo
de diferentes especies disponibles pertenecientes a Leptosphinctinae, Este criterio y
la forma geométrica de la concha permiten distinguir las especies de cada uno de
los géneros mencionados: Leptosphinctes, Prorsisphinctes, Bajocisphinctes y Bigotites.

Fig. 1.—Bivariate plots of number of primary ribs per half-whorld (Ni/2) against umbilical
width (U) with “growth lines” for different type-specimens of Leptosphinctes, Prorsis-
phinctes, Bajocisphinctes and Bigotites.
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curvadas y secundarias claramente alternantes en la regién externa. Ademds, el nimmero de
costillas primarias por media vuelta se mantiene con débiles variaciones durante el desarrollo
ontogenético, en vez de aumentar progresivamente; sélo en la camara de habitacién adulta
suelen presentar un incremento progresivo del niimero de costillas primarias, semejante al que
tienen los Leplosphinctes durante todo el desarrollo ontogenético. Asi entendido, el género
Leptosphinctes comprende las siguientes especies disponibles:

. Leptosphinctes leptus Buckman (1920, T'A-3, lam, 160). .
Perisphinctes davidsomi BuckMan (1921, TA-3, lam. 201),
Leptosphiinctes coronarius Buckman (1921, TA-3, 1am. 202).
Bigotites schmiereri BEntz (1925, pag. 181, lam. 9, fig, 7).
Kubanoceras kardonikensis KagkHADZE & Zrsasvini (1956, pag. 36, lam. 6, fig. 5).
Kubanoceras kitiae KakHaDzE & ZesasviLr (1956, pag, 37, lam. 7, fig. 1).
Kubanoceras stephanoceratoides KAKHADZE & ZEsasviLi (1956, pdg. 38, lam. 7, fig. 2).
Kubanoceras ultimum KaxHADzE & ZEsasviLt (1956, pag. 38, lam. 7, fig. 3).
Leptosphinctes cliffensis ImLay (1962, pag. 12, 1am. 5, figs. 10-11).
Leptoshhinctes evolutus Imray (1964, pag, 54, lam, 28, fig. 6).
Leptosphinctes (L.) festonensis Pavia (1973, pig. 130, lam. 26, fig. 1).
Leptosphinctes? (L.?) subcoronatus Pavia (1973, pag. 130, 1am, 27, fig. 1),
Leptosphinctes tabernai WESTERMANN (1983, pag. 26, 1am. 5, fig. 1),
Leptosphinctes (L.) choudonensis Pavia (1983, pag. 163, lam, 22, fig. 7).

Las formas del género Prorsisphinctes Buckman (1921), al igual que las del género Bigo-
tites, alcanzan mayor tamafio que las de Bajocisphinctes. También difieren por tener mayor
espesor relativo; la seccién de la espira mantiene la forma subcircular en las vueltas inter-
medias y externas (en vez de ser comprimida) y la sutura septal presenta un l6bulo umbilical
mas retraido. El nimero de costillas primarias por vuelta tiende a ser cada vez mayor desde.
las vueltas internas hasta ¢l final de la cdmara de habitacién adulta, aunque no llega a tener
un gradiente tan alto como en Leptosphinctes (fig. 1). Las costillas secundarias estin menos
debilitadas en las proximidades de la regién sifonal y son claramente continuas. Al génefo
Prorsisphinctes corresponden las siguientes especies:

Perisphinctes hoffmanni GEMMELLARO (1877, pag. 70, 1am, 4, figs. 6-7).
Perisphinctes pseudomartinsi SIEMIRADZKI (1899, pag. 328, lam, 22, fig. 27).
Perisphinctes pseudofrequens SIEMIRDZKI (1899, pag. 235, 1am. 21, fig. 12).
Phanerosphinctes phanerus BuckMan (1921, TA-3, lam. 211).

Stomphosphinctes stomphus BuckMan (1921, AT-3, 1am, 247).

Prorsisphinctes omphalicus Buckman (1922, TA-4, lam, 326).

Perisphinctes leederi TRAUTH (1923, pag. 235, 1am. 2, fig. 1).

Vermisphinctes reparator BuckMan (1923, TiA-4, lam. 366).

Prorsisphinctes meseres BuckMAN (1923, T'A-5, 1am. 446).

Glyphosphinctes glyphus BuckMan (1923, T'A-5, 1am. 544),

Glyphosphinctes limondticus Buckman (1925, TA-5, 1am. 604).

Leptosphinctes hebveticus Mauseuce (1961, pag. 154, fig. G 137).

Leptosphinctes (Prorsiphinctes?) delicatus IMray (1962, pag. 13, lam. 5, figs. 8-9).
Leptosphinctes (Prorsisphinctes) venetus Sturant (1964, pag. 30, 1am. 4, fig. 2).

Las microconchas adultas correspondientes a Bajocisphinctes se distinguen de las macro-
conchas de igual didmetro por tener, ademis de las apdfisis laterales y los Gltimos septos
aproximados, vueltas de espira mis comprimidas y cdmara de habitacién adulta mas corta
(casi siempre inferior a 270°). )

Respecto a las formas de Cleistosphinctes ARKELL (1953), las microconchas homélogas de
Bajocisphinctes alcanzan mayor desarrollo; tienen costillas primarias mas largas, cuya den-
sidad suele permanecer aproximadamente constante durante el desarrollo ontogenético en vez
de aumentar; las costillas secundarias son mas curvadas y proversas, pudiendo formar angulo
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con las primarias; la costulacién en la cimara de thabitacién adulta, al igual que ocurre en
las macroconchas, puede estar muy atenuada o ausente; y presentan frecuentes constricciones
(3-6 por vuelta) en las vueltas externas; aunque son muy débiles. Difieren de Vermisphinctes
BuckMan (1920) por tener costillas externas interrumpidas en la region sifonal, en vez de
ser continuas, con desarrollo segmentario mas- acusado por -las modificaciones ornamentales
que por las constricciones; la seccién es comprimida en las vueltas externas, no circular, y
la, densidad de las costillas primarias sélo aumenta ligeramente o permanece casi constante
en el fragmocono, pasando a ser mas espaciada en la cimara de habitacién adulta,

Desde el punto de vista bioestratigrafico, en la Cordillera Ibérica, los representantes de
Leptosphinctes estin asociados con fésiles de las Zonas Humphriesianum '(Subzdha Blagdend)
y Niortense; en la parte superior de la Subzona Baculata coexisten con los primeros repre-
sentantes de Bajocisphinctes. Entre los fésiles de la Biozona Garantiana los correspondientes
a ‘Bajocisphinctes suelen ser los mas frecuentes y constantes, coexistiendo también con los
de la Subzona Acris. Las formas mdis antiguas del género: Bigotites se encuentran en la parte
media de la Zona Garantiana, pero es en la Zona Parkinsoni donde son més -frecuentes y
constantes. Es decir, los Leptosphinctes, Bajocisphinctes y Bigotites caracterizan respectiva-
mente las Zonas Niortense, Garantiana y Parkinsoni. Los representantes de Prorsisphincies,
y sus homélogos microconchas (¥ ermisphinctes), sblo son escasos y fortuitos, tanto en ni-
mero de ejemplares como de especies, entre los fésiles de las Biozonas Garantiana y Par-
kinsoni. : B

En conclusién, los Bajocisphinctes tienen propiedades morfolégicas y bioestra-
tigraficas distintivas de las de otros Leptosphinctinae, aunque constituyen un
grupo de transicién entre Leptosphinctes y Bigotites. Desde el punto de vista fi-
logenético, por tanto, podemos decir que los individuos jévenes de Bajocisphinctes
presentan analogias morfolégicas (en cuanto a forma geométrica de la concha y
densidad de costulacién) con los -individuos pertenecientes a Bigotites, que son
mis recientes que ellos; mientras que en el estadio adulto los Bajocisphinctes se
asemejan a Leptosphinctes, que son mdis antiguos. Esto es, se trata de un caso
de pedomorfosis. Y, mds concretamente, teniendo én’cuenta que estos tres taxones
manifiestan una clara tendencia al incremento del valor de] tamafio méximo en las
conchas adultas mis recientes, estos cambios morfolégicos probablemente obede-
cen al retardo del desarrollo somatico que pudo estar acompafiado de retardo en
el proceso de maduracién sexual; es decir, se trataria de procesos mneoténicos en
el sentido de GouLp (1977, pag. 226) o proterogenéticos de acuerdo con la teoria
de ScuINDEWOLF (1950; of. TintanT, 1970, 1984). I

3. [PROCEDENCIA DE LOS FOSILES E INTERPRETACION DE LAS CONDICIONES DE EN-
TERRAMIENTO. :

Los ammonites del Jurasico medio de la Cordillera Ibérica frecuentemente presentan epi-
zoarios; aquéllos en los que han sido reconocidas evidencias de necrocinesis y son objeto de
estudio en este trabajo proceden de varios afloramientos de la Biozona Garantiana situados
al WNW de Teruel, como puede verse en la figura 2. La mayoria de los fésiles han sido
encontrados en las proximidades del Embalse de San Blas ‘(Hoja 566-11, 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=808.250, Y=644.820). Para contrastar inde-
pendienteménte las conclusiories tafondmico-palececolégicas obtenidas, también hemos descrito
e interpretado varios -ejemplares hallados cerca de Cella (Hoja 566-IV, afloramiento 1CE,
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X =796.400, Y=652.750) y Bronchales (Hoja 540-1I, afloramiento 5CR, X=781,490, Y=
662.250). ‘ - j

En estos afloramientos, como en gran parte de la Sierra de Albarracin, los materiales
de la Biozona Garantiana son margosos: intercaladas con calizas margosas y margas hay ca-
lizas microcristalinas (biomicritas), en capas de unos.20 o 25 centimetros de espesor, que
contienen frecuentes moldes internos de conchas de ammonites, ademis de otros macrofésiles
(restos de bivalvos, belemnites y braquiépodos principalmente). Las estructuras y _texturas
de bioturbacién son abundantes. Zoophycus es frecuente, El espesor total de estos materiales
puede variar entre 6 y 10 metros, Algunas capas de caliza 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 estin irregularmente distribuidas en la roca, pero dispersas,
siendo ocasional que dos o mas elementos registrados estén en contacto mutuo, Cuando los -
ammonites presentan agrupamiento encajado (“Ineinander-Schachtelung” en FUTTERER, 1978,
pag. 122) sblo hay uno o dos restos de pequefias conchas situados al principio de la camara
de habitacién. Las conchas de ammonites estin conservadas como moldes internos parciales
y no suelen tener sus flancos paralelos a las superficies de estratificacién de las capas corres-
pondientes. Muchos ejemplares conservan completo el peristoma, sin sefiales de fragmentacion
tanatica. Y entre los pertenecientes a Bajocisphinctes s. 1. (incluyendo macroconchas y micro-
conchas) el porcentaje de elementos fragmentados es maximo en Jas conchas de menor ta-
maifio, pero el grado de fragmentacién es bajo y en parte debido a factores alterativos bio-
légicos (por la accién de organismos necrdéfagos) como mostraremos en flas paginas siguien-
tes. En las conchas de este grupo taxondémico, las cimaras de habitacién fueron rellenadas
con sedimento de igual naturaleza que la matriz (biomicritas), pero los niicleos, y en muchos
casos la totalidad del fragmocono, estan conservados como “fragmoconos huecos” (carecen
de tabiques) que mantienen su volumen original, y pueden tener revestimientos internos con-
tinuos de calcita macrocristalina, o bien estan reducidos a espesores milimétricos, En las su-
perficies de los moldes internos son frecuentes las impresiones de fracturas mas o menos
radiales, especialmente en el fragmocono, debido a deformacién por fractura de la concha a
favor de lineas de maxima tension durante la diagénesis temprana; por tanto, ¢l relleno fue
sometido a compactacién diagenética gravitacional antes de que las conchas estuvieran total-
mente disueltas, En cuanto a su composicién mineralégica, el material calizo que constituye
los moldes internos parciales de las conchas es casi homogéneo tanto vertical como horizon-
talmente y, aunque en funcién de su distribucién y granoclasificacién puede reconocerse el
caricter geopetal del sedimento, no hay sefiales de que el proceso de relleno de las conchas
haya sido.episddico y duradero. Ademis, cuando el plano de enrollamiento de los ammonites
tiene cierta inclinaciéon respecto a las capas que los contienen, el caricter geopetal del relleno
sedimentario suele ser débilmente incongruente respecto a las superficies de estratificacién de
las capas. A menudo, también hay en los moldes internos estructuras de bioturbacién, para-
lelas a 1a superficie interna de la concha, y pellas fecales de tamafio inferior a un milimetro,
concentradas en el extremo apical de la camara de habitacion, que son indicativas de actividad
biolégica en el interior de las conchas después de haber sido rellenadas con lodo micritico y
antes de la litificacién. Sélo excepcionalmente hemos encontrado estructuras de bioturbacién
que pueden ser consideradas como evidencia de que las conchas han sido verticalizadas en el
sedimento por la intervencién de organismos bioturbadores, aunque las texturas y otras sefiales
de bioturbacién en el interior de los moldes micriticos confirman esta actividad. También es
importante indicar que los apticus son muy escasos en los materiales de la Biozona Garan-
tiana de esta regi6n; solamente hemos identificado la presencia de apticus en los moldes in-
ternos de dos conchas pertenecientes a Bajocisphinctes, )
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La diversidad de las entidades biolégicas  cuyos restos y/o sefiales han sido acumulados
en los sedimentos es indicativa de ambientes marinos abiertos con salinidad normal. Ademis,
el estado de conmservacién de los fosiles (conchas sblo parcialmente rellenadas, con sedimentos
homogéneos y de igual naturaleza que la matriz, irregularmente distribuidas, pero dispersas
en la roca, solo ocasionalmente agrupadas) y las caracteristicas del sedimento (biomicritas en
capas con superficies de estratificacién netas y homogéneas, cuya continuidad lateral puede
sobrepasar €l centenar de metros) indican que las conchas registradas fueron ripidamente
rellenadas y enterradas en fondos marinos situados por debajo del nivel de base del oleaje
y en condiciones hidriulicas de baja energia (en las cuales las conchas de menor tamaifio
fueron las mas fragmentadas, pero sin llegar a ser totalmente destruidas, ni siquiera en las
clases de menor tamafio),

4. RELACIONES TAFONOMICO-PALEOECOLOGICAS ENTRE Bajocisphinctes Y ORGANIS-
MOS COLONIZADORES.

En esta region, aunque algunas secuencias fosiliferas de la Biozona Garantiana
presentan variaciones verticales con tendencia al predominio de conchas de talla
grande y son cada vez mis frecuentes los casos de colonizacién, no haremos una
distincién detallada de las variaciones verticales, ya que las distribuciones de ta-’
mafio de las conchas de Bajocisphinctes s. 1. correspondientes a los sucesivos ni-
veles estratigraficos son amplias y abarcan desde microconchas jovenes hasta ma-
croconchas adultas. Para los propdsitos de este articulo, por tanto, serd suficiente
tratar €l conjunto de fésiles de los materiales de la Biozona Garantiana como una
sola asociacion de conchas sucesivamente producidas durante la Biocronozona Ga-
rantiana; y, en consecuencia, no es el resultado de una sola poblacion biologica, ni
de un factor productivo singular (mortalidad masiva catastrofica).

A pesar de haber sido ripidamente rellenadas y enterradas, las conchas de
ammonites fosilizadas tienen frecuentes sefiales de colonizacién sobre sus superficies
externa y/o interna. Y estin colonizadas practicamente todas las conchas corres-
pondientes a Bajocisphinctes (que es el grupo taxonoémico mas frecuente y cons-
tante en las asociaciones registradas, constituyendo mis del 60% del espectro fau-
nistico de los ammonoideos). Por el contrario, las sefiales de colonizacién son muy
escasas o nulas en otras clases de restos organicos i(bivalvos, belemnites y braqui6-
podos). Concretamente, entre mis de 300 ejemplares de Bajocisphinctes estudiados
por ambos flancos hemos identificado diversas clases de organismos colonizadores:
los serptilidos son dominantes en ntimero de individuos; también estan presentes,
aungue son muy escasos y fortuitos, briozoarios, talofitas, foraminiferos y ostreidos.

SEILACHER (1960) y MEIscENER . (1968) han formulado varias reglas para re-
conocer evidencias del crecimiento simultineo de la concha del. ammonites y de
los epizoarios; por ejemplo, los epizoarios serdn mas grandes y estaran mas des-
orientados cuanto antes hayan colonizado al hospedante. Si el ammonites continué
creciendo después de la colonizacién, la orientacién de los epizoarios experimen-
tarfa un giro y su antigua orientacién permanecerd contrapuesta en ambos lados
de la concha, pero no serd concordante con la nueva posiciéon. de vida del ammo-
nites. Estos efectos han sido llamados de desorientacién y de rotacién compensa-
toria por crecimiento continuado de la concha del ammonites. En la muestra estu-
diada por nosotros ninguno de los ejemplares presenta epizoarios con distribuciones
u orientaciones de estos tipos.
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Tampoco hemos encontrado casos de crecimiento o desarrollo patologico que
puedan ser relacionados con el proceso de coloniacion (por ejemplo, enrollamiento
asimétrico, ¢f. MERKT, 1966), ni organismos colonizadores que hayan sido englo-
bados por la concha del ammonites (cf. ScHINDEWOLF, 1934), aunque las conchas
de Bajocisphinctes frecuentemente tienen sefiales de traumatismos y regeneracion.
Si hemos encontrado varios ejemplares con sucesivas geniculaciones andmalas
(“Genickte Windungen” en HOLDER, 1970, fig. 10) y débil modificacién del grado
de involucién, pero sin llegar al heteromorfismo (“Fensterbildung” en HOLDER,
1970); ahora bien, en las zonas de geniculacion de estos ammonites no hay restos
y/o sefiales de colonizadores y probablemente son debidas a traumatismos.

Algunos ejemplares tienen malformaciones de la concha tales como prominen-
cias ventrales discontinuas o relieves continuos a modo de quilla, que suelen estar
acompafiadas de modificaciones en la ornamentacion y débil asimetria de la cos-
tulacion (fig. 3, lam. 1). La proporcién de individuos con patologias de estas dos
clases es inferior al 1%, y todos ellos corresponden a Bajocisphinctes. Tanto en
las macroconchas como en las microconchas, dichas patologias pueden aparecer
desde €] estadio juvenil hasta el estadio adulto, pero una vez afectado el individuo
no conocemos ningln caso en el que las malformaciones desaparezcan totalmente.
A pesar de su persistencia durante el desarrollo ontogenético, en ningtn individue
estan acompafiadas de enrollamiento excéntrico; las suturas y los septos formados
al mismo tiempo que las malformaciones ornamentales también tienen simetria bi-
lateral y carecen de anomalias acusadas; el desarrollo segmentario tampoco parece
afectado; y la adquisicion de caracteres sexuales secundarios no fue impedida. A
partir de estos resultados podemos inferir que no se trata de patologias congeénitas,
sino adquiridas por influencia de algiin factor externo, y sin repercusiones sobre
el control del equilibrio de los individuos que las padecieron. Las lesiones debieron
ser locales y estar situadas en la parte antero-ventral del epitelio del manto que
form la concha en la zona peristomal. La naturaleza, intensidad y duracién de los
agentes, asi como la capacidad de reaccion de los individuoss enfermos, pueden
haber sido diferentes en cada caso concreto. Las prominencias ventrales disconti-
nuas (forma inflata Kxuep, 1976, pag. 75, 1977; HENcsBacH, 1979, pag. 245) co-
rresponden a episoédicas inflamaciones locales del epitelio, tal vez relacionadas
con la presencia de parasitos, o bien debidas a traumatismos superficiales que sé6lo
ocasionaron heridas contusas. Los relieves continuos a modo de quilla (forma pseu-
docarinata, nov. f) se desarrollaron junto a porciones del manto lesionadas con
heridas profundas cuya cicatrizacién estuvo acompafiada del proceso de “compen-
sacion ornamental” (cf. ‘Guex, 1967).

Por otra parte, las sefiales de colonizacién sobre las superficies internas de las
camaras de habitacién parecen indicar que el proceso de colonizacién por epibion-
tes fue posterior a la pérdida de las 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 colonizacién haya podido iniciarse durante la vida de los
ammonites (cf. REvymenT, 1970, pig. 10).

Resumiendo lo dicho, las conchas de Bajocisphincies estaban desprovistas de partes blandas
en la cAmara de habitacién antes del enterramiento final, y ofrecieron habitats mis favorables
que otros restos esqueléticos para la fijacion y desarrollo de los organismos colonizadores, pero
no hay evidencia alguna en favor de que el proceso de colonizacién por epizoarios ocurriera
antes de la muerte de los ammonites,
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5. RELACIONES TAFONOMICO- PALEOECODéGICAS ENTRE Bajocisphinctes
Y SERPULIDOS,

Los restos de organismos colonizadores mas frecuentes y constantes corres-
ponden a serptilidos, que estan conservados como moldes internos y externos, mas
o menos distorsionados por compactacion diagenética gravitacional. El hecho de

forma pseudocarinata, nov.

. 3C

RETALARALLITN

38
forma inflata KEUPP

Fig. 3—Esquema comparativo de dos casos patologicos (3B y 3C) respecto a un individuo
normal (3A). Los individuos enfermos que formaron en su concha prommencla.s ven-
trales discontinuas (forma inflata) tienen costillas secundarias mis largas que en
condiciones normales y debieron sufrir episédicas inflamaciones locales en la parte
antero-ventral del epitelio del manto, probablemente debidas a parasitismo o a perid-
dicas heridas contusas. Los relieves continuos a modo de quilla (forma pseudocarinata)
estin acompafiados de acortamiento de las costillas secundarias y alargamiento de las
costillas primarias; estas malformaciones -definitivas aparecen brusca y conjuntamente
durante ¢l desarrollo ontogenético y debieron estar causadas por” una herida en la
parte antero-ventral del epitelio del manto, cuya cicatrizacién modific6 1a distribucién
anterior del tejido epitelial; o bien, por reabsorcwn de porciones antero-ventrales de
tejido epitelial dafiado.

Fig. 3.—Diagrammic pathologically deformed specimens (3B and 3C) versus normal ammo-
nites (3A), as a result of injury or infestation to the mantle

que los tubos calcdreos no se hayan conservado, hace pensar que estaban compues-
tos de aragonito, calcita magnesiana o una mezcla de estos dos minerales. Los
moldes internos de los tubos calcireos han podido quedar como relieves positivos
sobre el molde interno de la concha de] ammonites (cuando colonizaron la super-
ficie externa; es decir, fueron colonizadores extrataldmicos) 0 permanecer incluidos
en el molde interno de la concha del ammonites y presentar facetas de fijacion pa-
ralelas a la superficie de éste (si colonizaron la superficie interna de la concha;
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colonizadores intrataldmicos segtin TiNTANT, 1984). El niimero de serpilidos en
cada concha suele ser bajo, cuatro o seis, y estin preferentemente situados en la
superficie externa de la region ventral de la dltima media_vuelta de la cAmara de
habitacién (a una distancia del peristoma comprendida entre 90 y 110°), o bien en
la region umbilical (cerca de la sutura de. enrollamiento). En las conchas que tienen
mayor nimero de serpilidos predominan los individuos jovenes, y mas del 70%
de ellos son colonizadores externos. En general, cuanto mayor es el tamafio de las
conchas mayor es la longitud media de los serptlidos que las colonizan; sin em-
bargo, la densidad de poblacién de los serpulidos es muy variable entre las conchas
de cualquier clase de tamafio, y no hay una alta correlacién directa entre los va-
lores de estos dos pardmetros. ‘

Los resultados del andlisis de las frecuencias de tamafios de los ejemplares com-
pletos pertenecientes al género Bajocisphinctes estan representados en la figura 4.
La distribucién de frecuencias pone de manifiesto que los valores mas frecuentes
para la magnitud en cuestién estin comprendidos entre 20 y 70 milimetros, v la
curva de representacién estid sesgada hacia los valores mayores. La escasez de con-

Briozoarios

Serpdlidos 20

10

5 35 65 95 125mm.

Fig. 4—Distribuciones de frecuencias de tamafios para 190 ejemplares completos pertenecien-
tes a Bajocisphinctes s. 1. (indluyendo macroconchas y microconchas) y porcentaje de
conchas colonizadas (en rayado). A pesar de no haber sido computados los ejemplares
-incompletos, que son mis frecuentes entre las dlases de menor tamafio, la distri-
bucién obtenida presenta un predominio de individuos no-adultos (tamafios inferiores
a 40 mm.). La proporcién de conchas colonizadas esta en relacién directa con la talla,
independientemente de 1a clase de epizoarios.

Fig. 4—Size-frequency distributions for 190 specimens of Bajocisphinctes s. 1. and propor-
tions of colonized shells by serpulids (left-hand figure) and bryozoans (right-hand
figure). .

chas completas de tamafios inferiores a 20 milimetros, reflejada en el gréfico, obe-
dece a que la mayoria estin fragmentadas, es mas dificil controlar su presencia
durante el muestreo, y rara vez pueden ser estudiadas en ambos flancos. Ahora
bien, el sesgo hacia los tamafios grandes que presenta la curva de distribucién no
puede ser explicado por fragmentacién tanitica de las conchas de mayor tamafio
o por la mayor probabilidad de rotura durante el muestreo. Ademds, como se in-
dica en la figura 4, la proporcién de conchas completas colonizadas estd en relacién
directa con su tamafio, independientemente de la clase de colonizadores de que
se trate,

Estos resultados podria pensarse que son debidos a: 1) la mayor estabilidad
mecainica sobre el fondo marino de las conchas més grandes, o bien, 2) a su mayor
capacidad de deriva necroplancténica. La primera de estas dos posibilidades tam-
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bién parece estar corroborada por la menor frecuencia de conchas con sefiales de
fragmentacién bioestratinémica en las clases de tamafio creciente; y, en consecuen-
cia, se podria interpretar que las conchas de mayor tamafio habrian sido los subs-
tratos mis estables y susceptibles de colonizacién, aunque los de menor tiempo de
exposicién (segin la terminologia empleada en el estudio de los ambientes insu-
lares, se trataria de los ambientes mis efimeros y estables). Sin embargo, ademas
de la aparente incongruencia entre la alta frecuencia de conchas colonizadas pos-
mortalmente y las indicaciones de relleno y enterramiento ripidos, no queda ex-
plicada 1a preferente localizacién de los serpdlidos en las proximidades de la re-
gién ventral de la cdmara de habitacién (a unos 110 de distancia desde el peris-
toma y en ambos flancos); y, esta distribucién preferente de los serpulidos, hace
‘dudar de que la colonizacién haya ocurrido cuando las conchas estaban definiti-
vamente sedimentadas sobre el fondo marino. Para que los serpilidos pudieran.
lograr dicho patrén de distribucién, las conchas tuvieron que ser colonizadas cuando
no tenfan ambos flancos apoyados sobre €l fondo marino o lo estaban alternativa-
mente. En cualquier caso, durante la alteracién bioestratinémica y después de la
pérdida de las partes blandas, las conchas tuvieron que estar sometidas a nécro-
cinesis, aunque los elementos fésiles carecan de sefiales de desgaste, el grado de
fragmentacién no sea alto y el amplio rango de tamafios representados (desde in-
dividuos jovenes hasta macroconchas adultas) no muestre evidencias de clasifi-
cacién. Ahora bien, esta conclusién no apoya 1a validez de la segunda posibilidad
planteada anteriormente, seglin la cual las conchas registradas de mayor tamafio
habrian experimentado mayor deriva necroplancténica. El predominio de indivi-
duos jévenes en la asociacién registrada es un criterio contrario a la posibilidad
16gica de que las conchas hayan llegado hasta el lugar de enterramiento por deriva
necroplancténica desde otras dreas marinas alejadas. Si hubiera ocurrido asi, ya
que la capacidad de deriva aumenta con el tamafio de las conchas (cf. CHAMBERLAIN
et al., 1981; FernANDEz L6PEZ, 1983), deberian predominar las de mayor tamafio,
probablemente mostrarian clasificacién y, en principio, cabria esperar una distri-
bucién sesgada hacia la izquierda. Por razones anélogas, tampoco se puede defen-
der que las conchas hayan sido transportadas por rodamiento y/o saltacién sobre
el fondo marino desde otras regiones alejadas. En consecuencia, desechamos un
prolongado transporte como mecanismo de necrocinesis e interpretamos, en base a
los criterios anteriormente expuestos, que los individuos pertenecientes a Bajocis-
phinctes vivieron en dreas proximas al lugar de enterramiento.

Por otra parte, los estudios experimentales realizados con conchas de ammoni-
tes reconstruidas han permitido mostrar la estabilidad variable de los diferentes
tipos de conchas, especialmente en lo que respecta a las relaciones entre cantidad
de liquido presente en las filtimas cAmaras del fragmocono y la orientacién de las
conchas sumergidas (ReymEnT, 1980; 1973, pag. 17). Por ejemplo, los serpenti-
conos altamente evolutos flotan en posicién horizontal cuando no tienen el fragmo-
cono inundado de agua, y experimentan un incremento positivo en el grado de
verticalidad cuando comienzan a ser gradualmente inundados. Ademas, las conchas
evolutas correspondientes a perisfinctidos, cuando estin parcialmente inundadas de
agua, pero en posicién vertical, tienden a orientarse con el plano de enrollamiento
perpendicular a la direccién de las corrientes hidraulicas (Revment, 1973, pé-
gina 24).

En el caso que nos ocupa, si las conchas tenian un cierto grado de inclinacién
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respecto al fondo marino, en vez de estar apoyadas sobre uno de sus flancos, ya
no se cumple el presupuesto anteriormente aceptado segtn el cual las conchas de
mayor tamafio habrian sido {as de mayor estabilidad mecanica: para conchas con
un cierto grado de inclinacién auténoma (por tener el fragmocono sélo parcial-
mente inundado de agua) o no (por la accién de fuerzas externas), la relacién entre
la superficie expuesta a las corrientes hidraulicas y el 4rea \de apoyo sobre el subs-
trato aumenta exponencialmente con el incremento de tamafio. De este modo, so-
metidas a la accién de corrientes hidralicas, las conchas inclinadas de mayor ta-
maiio, al igual que si estuvieran apoyadas sobre uno de sus farivos, también reque-
ririan de mayor energia mecanica de activaciéon para ser transportadas; pero, con
inclinacién auténoma, serian las de menor estabilidad mecanica sobre el substrato.
En consecuencia, para los colonizadores, las conchas auténomamente inclinadas
que tuvieran mayor tamafio representarian los “ambientes insulares” mds estables
(por su resistencia frente al transporte) y duraderos (por tener menor probabili-
dad de enterramiento y mayor resistencia a la fragmentacién bioestratinémica).

Resumiendo los datos obtenidos, y en base a este comportamiento diferencial de las con-
chas como “ambientes insulares”, segiin que mantengan o no verticalidad tanitica auténoma
sobrc el substrato, podemos interpretar que el proceso de colonizacién de las conchas estudiadas
ocurrié generalmente antes de que sus fragmoconos fueran totalmente inundados y mientras
mantenian flotabilidad negativia; en estas circunstancias, durante la alteracidn bioestratiné-
mica, y después de la pérdida del cuerpo blando, tuvieron lugar los siguientes efectos ob-
servables: )

1. El plano de simetria de las conchas rara vez estd en posicién horizontal respecto a la
estratificacién. La posicién mdas improbable de enterramiento, para las conchas auté-
nomamente inclinadas, fue la horizontal.

2. La mayoria de las conchas estin colonizadas. El proceso ocurrié durante un amplio
intervalo temporal de alteracién bioestratinémica, aunque tuvieran flotabilidad nega-
tiva y se encontraran en lugares de alta tasa de sedimentacién.

3. Las conchas mas pequefias son las que presentan mayor grado de fragmentacién bioes-
tratinémica; en las més grandes la colonizacién ha sido mis frecuente y los coloni-
zadores son mas diversos y de mayor tamafio. Por lo tanto, llas conchas de mayor
tamafio representan los “ambientes insulares” mas estables y duraderos.

4. Algunos epizoarios estin preferentemente situados, Cada concha auténomamente incli-
nada (cuya cidmara de habitacién puede tener una longitud comprendida entre 160° y
4200, pero con méxima frecuencia entre 230° y 380°) ofrecié un biotopo de condiciones
variables (por ejemplo, en cuanto a luminosidad, inclinacién del substrato y direc-
cién de las corrientes hidriulicas) en el que los organismos colonizadores pudieron
manifestar tropismos, Concretamente, las larvas de los serpilidos que estin preferen-
temente {localizadas en la regién ventral, a unos 110° del peristoma, se habrian com-
portado como fotofébicas.

5. Las distribuciones de tamafio de las conchas correspondientes a los diferentes niveles
estratigraficos son amplias y abarcan desde microconchas jévenes hasta macroconchas
adultas. La curva de distribucién de frecuencias de tamafio para el conjunto de ejem-
plares foésiles completos estd sesgada hacia los tamafios grandes. Por tanto, aunque las
conchas de menor tamafio son las que presentan mayor grado de fragmentacién, las
macroconchas adultas fueron los tafones de menor conservabilidad en esta regién; lo
cual no impide que pueda haber macroconchas localmente concentradas en el registro
estratigriafico de otras regiones,
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6. UN EJEMPLO DE COLONIZACION DE LAS CONCHAS AUTONOMAMENTE INCLINADAS.

En uno de los fosiles encontrados, y que seguidamente serd descrito e inter-
pretado, el grado de colomacién externa es excepcionalmente alio: tiene mas de
un centenar de serpiilidos, pero, en lp que respecta a la clase y el patron de dis-
tribucién de los epizoarios, presenta el mismo tipo de colonizacion que los fésiles
anteriormente tratados (fig. 5 y lam. 2).

6.1. Estado de conservaciéon de la concha.

El ejemplar f6sil corresponde a una concha de la que se han conservado los
moldes interno y externo. No hay sefiales de desgaste, ni de fracturacién tanatica,
en los tubos calcireos de los serpalidos que colonizaron la superficie externa de la
concha; pero, en el lado izquierdo de la cdmara de habitacién, tenia una rotura
citya sefial se encuentra a una distancia del peristoma de 300-330° y es observable
tanto en el molde interno como en el externo de la concha. También hay sefiales
‘de fracturacién bioestratinomica en el lado derecho del peristoma; esta fractura,
al igual que la anterior, solo afecté a uno de los flancos de la camara de habitacion,
pero es abierta, en vez de cerrada, y de bordes lobulados, menos dentados; por
dicha fractura peristomal, debida a la actuacién de un agente biologico (probable-
mente un crusticeo) cuando la concha se encontraba apoyada sobre el fondo ma-
rino, el ejemplar corresponde a una forma seccate (cf. HOLDER, 1956). La fractura
de posiciéon mas apical debié ocurrir al chocar la concha contra otro cuerpo, ya
que se conserva el peristoma intacto en el lado izquierdo y no hay otras sefiales de
fracturacion (contrapuestas a ella o no) o de desgaste tanatico, ni siquiera en los
tubos de los serpiilidos.

A simple vista puede reconocerse que el relleno micritico de la concha tiene
caricter geopetal: el lado derecho, que corresponde a la parte superior en el sen-
tido de la estratificacion, es més arcilloso que el izquierdo; y, durante la com-
pactacién diagenética, la ornamentacién de la concha y el relieve de los epizoarios
que estaban sobre ella han sido mas intensamente distorsionados en el lado dere-
cho que en el izquierdo. El relleno micritico alcanzé hasta un poco mas de la 4l-
tima vuelta y media de la espira; el resto del fragmocono permanecié vacio antes
del enterramiento final de la concha. Y, ya que la cidmara de habitacién tenia una
longitud de 390°, el tubo sifonal debié estar desarticulado al menos en la fltima
media vuelta del fragmocono para permitir el re1leno de las 1ltimas cdmaras del
fragmocono antes del enterramiento.

E! molde interno tenfa su maximo dlametro or1entado en paralelo con Jas su-
perficies de estratificacion de la capa en que estaba registrado, y estd lateralmente
comprimido por compactacion diagenética gravitacional: la sutura de enrollamien-
to estd distorsionada y no concuerda con la forma espiral logaritmica que debia
tener originalmente en la concha (14m. 2). Es decir, la concha fue enterrada en
posicién ligeramente inclinada; siendo el borde ventrolateral izquierdo de la ca-
mara de habitacién, a una distancia de 90° del peristoma, el punto mds bajo y el
borde ventrolateral derecho, a unos 270° del peristoma, el méas alto. Esta inclina-
cién pudo dificultar el total relleno del fragmocono con sedimento, aunque el tubo
sifonal estuviera totalmente desarticulado.
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Fig. 5—Esquema del ejemplar S5CR82/21 fotografiado en la ldmina 2. La direccién de creci-

miento de los serpiilidos extrataldmicos estd representada con trazo continuo, y la de

los intrataldmicos con trazo discontinuo; en ambos casos, el sentido del crecimiento

esta indicado con una flecha. El material de relleno de la concha y la matriz estan

representados con puntos,

Fig. 5—Detailed graphic representation of encrustation patterns of the serpulids attached to
the shell (solid arrow, extrathalamous epizoa) and inside the body chamber (broken
arrows, intrathalamous epizoa), on the same specimen as in plate 2.
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Otras evidencias de distorsién mecanica de la concha por compactacion diage-
nética gravitacional son las cuatro fracturas radiales que estin impresionadas en
el molde interno, respectivamente, a 360° (coincidiendo con el limite de la cdmara
de habitacién no recubierta por la tltima vuelta de espira), 330 y 150° (diametral-
mente opuestas entre si), y en la constriccion preperistomal. Ninguna de ellas so-
brepasa los limites del molde interno; ahora bien, el grado de impresion de las
fracturas disminuye conforme aumenta su distancia espiral hasta el peristoma.
Y el nicleo de la concha estd reducido a una impresion periostracal de espesor
milimétrico. Esto es, las fracturas impresionadas en el molde interno correspon-
den a lineas de maxima tensién de la concha; y, en el molde interno, el grado de
impresién de las fracturas de la concha estd directamente relacionado con el grado
de distorsién experimentado por el volumen original de la concha (una relacion
inversa entre el grado de' impresién de las fracturas y el volumen original de la
concha es un efecto frecuente entre los fésiles de la Biozona Garantiana en la region
de Tivenys-Sierra de Cardd, debido a concrecion del molde interno antes de la
fracturacion, y ha sido designado por nosotros con el nombre de “moldes internos
desproporcionadamente distorsionados”, FERNANDEz LOPEzZ, 1983, pag. 82).

Resumiendo las observaciones anteriores, podemos decir que la concha, durante el ente-
rramiento rapido en condiciones de baja energia hidriulica y alta tasa de sedimentacion, es-
taba desprovista de partes blandas, tenia desarticulado el sifén, estaba apoyada sobre el lado
izquierdo y quedé enterrada con un cierto grado de inclinacién (inferior a 30°) respecto a la
estratificacién después de ser ripidamente rellenada. Ademas, puede excluirse la posibilidad
de que el molde interno haya sido reelaborado (desenterrado y desplazado después de haber
sido rellenada la concha y antes del enterramiento final): 1) el molde presenta estructuras
geopetales congruentes entre si y concordantes respecto a la matriz; 2.2) no hay disconti-
nuidad estructural entre el relleno sedimentario y la roca englobante, y 3.2) la concha y los
tubos calcireos fueron fracturados por compactacién diagenética gravitacional antes de que
el molde interno fuera litificado; si hubiese estado sometido a reelaboracién, la congruencia
y. concordancia de las estructuras geopetales habrian sido modificadas, y el molde interno
habria sido desarticulado, al menos en €l niicleo, 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 parcial o temporal) esti claramente indicada por los resultados
de la fracturacién bioestratindmica mediante diferentes mecanismos unilaterales, presentes en
los dos lados de la cimara de habitacién,

6.2. Descripcion .morfolégica de la concha.

La concha tenia unos 100 milimetros de didmetro y pertenecia a una macro-
concha casi adulta: la cimara de habitacion presenta egresion umbilical y orna-
mentacion debilitada, las (ltimas suturas estin ligeramente aproximadas y simpli-
ficadas, y el peristoma es simple. La concha era discoidal, evoluta, de ombligo am-
plio y poco profundo. La cAmara de habitacién tiene una longitud de 390°. En el
fragmocono la ornamentacién estd constituida por costillas primarias ligeramente
proversas, que se atenfian en la primera mitad de la cAmara de habitacién, y, final-
mente, desaparecen cerca del peristoma. En la camara de habitacion la seccion
transversal de la vuelta de espira era subtriangular, con la maxima anchura situa-
da en el tercio dorsal de los flancos, que eran convergentes hacia la regién ven-
tral, estrecha y débilmente convexa.
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6.3. Descripcion e interpretacion de los serpulidos.
Los tubos de los serpulidos estan conservados como moldes internos y/o ex-
ternos, mas o menos distorsionados por compactacion diagenética gravitacional.

Los tubos calcdreos debieron tener un didmetro méximo de 1,5 milimetros y una
altura maxima de un milimetro; ninguno sobrepasa 25 milimetros de longitud. La
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Figs. 6-7.—Diagramas de distribucién circular de las direcciones preferentes de fijacién (fi-

— gura 6) y crecimiento (fig. 7) de los serplilidos del ejemplar 5CR82/21. El co-
mienzo de cada tubo de serpiilido corresponde al punto de fijacién de su larva.
Los puntos de fijacién de las larvas extratalimicas se indican con circulos negros
y los de las intratalamicas con circulos blancos; el tamafio de los circulos es pro-
porcional a la clase de tamafio de los serpillidos. Puede observarse que los ser-
pllidos extratalamicos tienen una direccién preferente de fijacién, en ambos lados
de la concha, situada a unos 100° de distancia desde el peristoma.

Figs. 6-7.—Circular-distribution cumulative diagrams of growth directions (fig. 7) and points
of attachmrent (fig. 6) of shell-encrusting serpulids (black rounds, extrathalamous
epizoa; ‘white rounds, intrathalamous epizoa). Specimen 5CR82/21.
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seccion transversal es semicircular, tanto en los moldes interrios como en los ex-
ternos, y el valor numérico ide la relacién longitud/didmetro en ningtn caso es su-
perior a 20. No hay sefiales de quilla dorsal media en los moldes externos. Cada
tubo puede tener un trazado meandriforme y/o rectilineo, pero ninguno de ellos
estd enrollado sobre si mismo.

Estas semejanzas de los individuos, en cuanto a sus propiedades morfolégicas
y estado de conservacién, son indicativas de monotipia a nivel genérico y, proba-
blemente también, a nivel especifico. \

6.3.1. Serpilidos extratalamicos.

El niimero de serpiilidos sobre el lado izquierdo es superior a sesenta y cuatro,
y estan distribuidos por casi toda la cdmara de habitacién y el nicleo; sobre el
lado derecho habia més de 18, y se encuentran localizados preferentemente en la
altima media vuelta de la concha (fig. 6).

- A 1/ 3 B

1111t

Fig. 8—Distribucién de frecuencias de tamafios para los serpilidos que colonizaron el ejem-
plar 5CR82/21. ‘En €l flanco izquierdo (8A) y en €l derecho (8B) de la concha, los
serpiilidos tienen distribuciones polimodales, con predominio de individuos j6venes, pero
de rangos congruentes. Para los serpiilidos de ambos flancos (8C) pueden distinguirse
tres grupos de tamafios: inferior a 8 mm., comprendido entre 8 y 18 mm., y mayor
de 18 mm, ‘

Fig. 8—Frequency histograms for size of serpulids from the spcimen SCR82/ZL, 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 frecuencias para
las longitudes de los serpilidos de cada lado son polimodales, con prédominio de
individuos juveniles, pero de rangos congruentes (comprendidos entre 2 y 24 mi-
limetros). Y, aunque el niimero de serpulidos en el flanco derecho es relativamente
bajo respecto a la cantidad de clases de tamafio escrutadas, es un indicio de poli-
modalidad que las ventajas selectivas de la escasez de valores no afecten a la con-
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Figs. 9-11.—Diagramas de distribucién circular de las direcciones preferentes de fijacién para

T los serptlidos extratalamicos, que colonizaron el ejemplar 5CR82/21, de tamafios
superiores a 18 mm. (fig, 9), comprendido entre 8 y 18 mm. (fig. 10) y menores
de 8 mm. (fig. 11).

Figs. 9-11.—Discrimination of three different phases of attachement of serpulids on the spe-
cimen SCR82/21 (blackrounds, extrathalamous epizoa; white rounds, intrathala-
mous epizoa).
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gruencia entre los rangos de las distribuciones. Esto hace pensar que pueden co-
rresponder a varias generaciones sucesivas y, en principio, se pueden distinguir
tres grupos de tamafio creciente: inferior a ocho milimetros, comprendido entre
8 y 18 milimetros, y mayor de 18 milimetros, respectivamente (fig. 8C).

A diametros gradualmente menores de la cimara de habitacion no hay dife-
rencias acusadas en €l tamafio medio de los serpulidos, ni sus orientaciones son
progresivamente mdis variadas, aunque en las partes conservadas del nicleo hay
un evidente predominio de los individuos de mayor tamafio (fig, 5). Tampoco hay
anomalias de crecimiento o desarrollo en la concha del ammonites, ni serpulidos
que hayan sido englobados por ella.

El extremo apical de cada serpilido corresponde al punto de fijacion de la
larva correspondiente. Y podemos distinguir tres grupos de serpilidos, segin las
distribuciones de tamafio observadas, cuyas larvas probablemente se fijaron en
fases sucesivas; las direcciones circulares de sus respectivos puntos ‘de fijacion
estdn representadas en las figuras 9-11 por medio de métodos estadisticos de com-
paracion de distribuciones circulares (cf. MEISCENER, 1968; REyMENT, 1971, pa-
gina 47). El grupo de serpilidos de mayor tamafio (fig. 9) muestra una direccién
preferente de fijacion situada a 95-100° del peristoma y en ambos flancos de la
concha; esta orientacion es muy frecuente en los ammonites estudiados y su sig-
nificado es uno de los motivos principales de este articulo. Los puntos de fijaciéon
del segundo grupo de tamafios (fig. 10) también estan preferentemente situados,
pero no hay coincidencia entre los dos flancos: es unidireccional en el lado derecho
(a 115°) y bidireccional en el izquierdo (a 155 y 100° separados por un minimo a
135°). En los individuos de menor tamafio (fig. 11) también es diferente en cada
lado: unidireccional en el derecho (a 130°) y bidireccional en el izquierdo (dos
maximos, a 70 y 195°, separados por un minimo a 155°). En resumen, el irea mas
colonizada ha sido la dltima media vuelta de la camara de habitacién, y esto ocu-
rri6 en los dos flancos de la concha; solamente en el grupo de serpulidos de mayor
tamafio coinciden las direcciones preferentes de fijacion de los dos flancos; en los
dos grupos restantes, la direocién preferente del flanco derecho coincide con un
minimo que separa dos direcciones preferentes del flanco izquierdo.

Si se tienen en cuenta las direcciones de crecimiento de los individuos perte-
necientes a los tres grupos de tamafios establecidos, en vez de considerarlos como.
un solo grupo (fig. 7), puede comprobarse que también presentan varias direccio-
nes preferentes {figs. 12-14). En el flanco derecho de la concha los individuos de
mayor tamafio (fig. 12B) tienen una direccion preferente de crecimiento hacia 240°
y tendencia centripeta. En los otros dos grupos de tamafios (figs. 13B y 14B) los
individuos del flanco derecho se han desarrollado desde las proximidades de la
regién ventral de la concha, y su direccién de crecimiento preferente pudo ser
modificada por la posicién periférica que ocupaban; en cualquier caso, muestran
dos direcciones preferentes situadas a 5y 110°. En el flanco izquierdo de la concha
los dos grupos de menor tamafio tienen sendos pares de direcciones preferentes a
60-160° y 70-180° (figs. 13A y 14A); estas dos orientaciones de crecimiento son
claramente centrifugas respecto al centro geométrico de la concha.

También conviene destacar que, mientras los individuos de menor tamafio sue-
len tener una sola direccién de crecimiento durante su desarrollo, casi el 50% de
los individuos de tamafio medio presentan dos direcciones de crecimiento. Entre los
individuos de mayor tamafio, en el lado izquierdo de la concha, mds del 50%

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



Figs. 12-14—Diagramas de distribucion circular de las direcciones preferentes de crecimiento
para los serpilidos extratalamicos, que colonizaron el ejemplar S5CR82/21, de
tamafios superiores a 18 mm, (fig. 12), comprendido entre 18 y 8 mm, (fig. 13)
y menores de 8 mm. (fig. 14)

Figs. 12-14—Discrimination of three different classes of extrathalamous serpulids on the
specimen S5CR82/21. Size variation representing several generations of shell-
attached serpulids,
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muestran tres o mas direcciones de crecimiento durante su desarrollo ontogenético;
en este tltimo grupo de serpiidos no hay una clara direccién preferente de cre-
cimiento, aunque el diagrama circular presenta un maximo a 215°.

Tedricamente, si las diferentes trayectorias de cada serpilido han estado de-
terminadas por cambios ambientales (por ejemplo, cambios en la posicién de la
concha), el nimero de giros en cada individuo con independencia de su tamafio
nos permitiria agrupar aquellos que han vivido simultineamente y los mas j6-
venes serian los que presentarian menor numero de giros. De este modo, se po-
drian establecer tres hipotéticas fases sucesivas de orientacién de la concha sepa-
madas por dos cambios: los individuos que hayan crecido desde antes del pentil-
timo cambio tendran generalmente tres o mas trayectorias y dos o mds giros; y
los que sélo hayan crecido después del pendltimo cambio tendran dos trayectorias
y un giro durante su desarrollo.

Estas consideraciones tedricas y las observaciones previamente realizadas pare-
cen confirmar la idea de que el conjunto de los serpalidos corresponde a tres
fases sucesivas-de colonizacién, y que los individuos de mayor tamafio crecieron
simultineamente en ambos lados de la concha y con los de las generaciones
posteriores. Ahora bien, los individuos no muestran tendencia alguna a formar
agrupamientos; mas aun, teniendo en cuenta la distribucién de los tubos, su den-
sidad de poblacion, el escaso nimero de individuos que se han cruzado en su
recorrido y los frecuentes cases de trayectorias desviadas arffe un individuo préxi-
mo, cabe pensar que los serpilidos tuvieron comportamiento tigmotixico. Por
tanto, las direcciones preferentes de crecimiento 'durante una determinada fase de
colonizacién habran estado influenciadas por la densidad de poblacion existente y
las -anteriores Wirecciones preferentes de. crecimiento; de tal manera que, si ha
habido varias fases de colonizacion, cada generaciéon habra influido con sus patro-
nes de fijacién y crecimiento en las 'dlI‘C'C'ClOIleS preferentes de las fases poste-
riores, -

Ademas, si la concha ha sido resedimentada, las zonas de maximo rozamiento
habran sido los biotopos mas adversos para la fijacién y crecimiento de los epi-
zoarios en estos “ambientes insulares”. La ormamentacién de la concha, por ser
aproximadamente lisa en las dreas generalmente colonizadas, no habria sido una
variable ambiental importante en cuanto a la direcciéon preferente de crecimiento;
pero, en funcion del relieve, si pudo actuar como substrato diferencialmente favo-
rable para la fijacién de las larvas. Finalmente, es importante destacar que, con
independencia de la orientacién de {a concha del ammonites, las zonas de mernor
luminosidad habrin estado situadas en las regiones umbilical y/o ventral.

- Por todas estas razomes, las direcciones de las sucesivas trayectorias parciales
acumuladas no pueden indicar direcciones preferentes de crecimiento (fig. 7). En
el caso de las figuras 6 y 7, ademas, se presupone que todos los individuos corres-
ponden a una sola generacién; lo cual es improbable teniendo en cuenta: el rango
de tamafios de los serpiilidos, la distribucién de los individuos en la concha y la
correlacién de los grupos de tamafio creciente con la numerosidad de giros pre-
sentes en los individuos que los integran,

Resumiendo todas las observaciones respecto a los serpilidos que colonizaron la super-
ficie externa de la concha, podemos indicar las siguientes conclusiones:
1. El crecimiento y desarrollo de los serptilidos fue posterior a la interrupcién del cre-
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cimiento de la concha del ammonites. La @ltima media vuelta de la cimara de habita-
cion fue el area mas colonizada, y esto ocurri® en ambos lados de la concha,

2. En base a la distribucién de tamaifio de los serptlidos y a la correlacién de los grupos
de tamafio creciente con la numerosidad de giros que presentan sus individuos, los °
serpilidos corresponden a varias generaciones sucesivas: al menos dos, Los individuos
de mayor tamafio crecieron simultineamente en ambos lados de la concha y con los
de la(s) generacidn(es) posterior(es). Las diferentes generaciones han tenido que suce--
derse en un intervalo temporal inferior a la vida media de los individuos.

3. En la primera generacién (fig. 9) coinciden las direcciones preferentes de fijacion de
las larvas en cada lado de la concha, con un valor préximo a 100°. En el flanco de-
recho los individuos tienen una direccién preferente de crecimiento centripeto hacia
2400 (fig. 12B), casi diametralmente opuesta a la direccion preferente de fijacion
(figs. 9A y 9B).

4. Para los restantes grupos de menor tamafio (figs. 10 y 11) las direcciones preferentes
de fijaci6n del lado derecho (115-130°) coinciden con unos minimos que separan dos
direcciones preferentes en el lado izquierdo. Durante €l crecimiento los individuos del
lado izquierdo mostraron clara tendencia centrifuga con dos pares de direcciones pre-
ferentes a 60-160° y 70-180° (figs, 13A. y 14A) que se aproximan a sus respectivas di-
recciones de fijacién (figs. 10A y 11A).

6.3.2. Serpulidos intretalamicos.

En las proximidades del lado derecho del peristoma (fig. 5B) un serpulido
colonizd el interior de la concha y alcanzé una longitud cuyo valor fue superior
a 20 milimetros. Ademas, el tubo calcireo de este serpilido fue fracturado en sus
dos extremos, junto con la concha del ammonites, por algan organismo (proba-
blemente un crusticeo). El serptilido alcanzé una longitud igual o mayor que los
serpiilidos de mayor tamafio de la superficie externa y su idesarrollo ontogenético
ocurrié antes de la fracturacién peristomal. Si su fijacién ocurrié después de la
pérdida de las partes blandas del ammonites, entonces los serpilidos colonizaron
el lado derecho de la concha (interna y externamente) antes de ser enterrada sobre
el lado izquierdo, y el proceso de colonizacién cesaria al quedar la concha total-
mente enterrada. ‘

En el lado izquierdo de la cAmarma de habitacién hay otros casos de coloniza-
¢ién interna, a una distancia desde el peristoma de 40, 160, 170 y 290° respectiva-
mente (fig. 5A). Los tres primeros estdn orientados hacia el peristoma y tienen va-
lores de longitudes comprendidos entre 9 y 12 milimetros, mientras que el cuarto
estd orientado en sentido apical en mas de dos tercios de su longitud y alcanzd
un tamafio de 17 milimetros. Es decir, en los cuatro casos el valor de la longitud
es proximo o superior al de la media de los serptlidos del exterior. La orientacion
en sentido apical, en el cuarto caso, légicamente estd relacionada con la rotura de
la concha que se encuentra entre 300 y 330°. En consecuencia, dicha fractura
ocurrié durante o antes del crecimiento del serpilido y antes de estar la’concha
definitivamente apoyada sobre el lado izquierdo; en cualquier caso, cuando tuvo
lugar la colonizacién interna, la cAmara de habitacién estaria inundada de agua al
menos hasta los puntos de fijacién de las larvas y desarrollo de los serpulidos.

Ordenando los datos, tenemos los siguientes resultados: '
1. La cimara de habitacién tuvo que estar inundada de agua, y das superficies internas
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del lado izquierdo no cubiertas con lodo micritico, para que ese lado pudiera ser co-
lonizado internamente; dicho estado se mantuvo durante el crecimiento de los serpilidos
que dlcanzaron un tamafio igual o superior al tamafio medio de los de la superficie
externa. La fractura en el lado izquierdo de la concha se produjo antes o durante el
desarrollo de los serpilidos internos; tras la fracturacién, la concha tendria flotabi-
lidad negativa y tuvo que estar appyada sobre el fondo marino.

2. El serptilido que coloniz6 internamente el lado derecho de la concha ya habia alcanzado
el tamafio actual cuando ocurrié la fracturacién del peristoma. :

3. Todavia no ha sido descartada la posibilidad de que la primera generacién se fijase
durante la vida del ammonites (después de cesar €l crecimiento de la concha); mo obs-
tante, a juzgar por la distribucién asimétrica de los serpillidos en los flancos de la
concha, es improbable que ésta tuviera posicién totalmente verticalizada durante la fi-
jacién y parte del tiempo de desarrollo de esos serpilidos, Los otros dos grupos de
tamafios son posteriores a la muerte del ammonites, a la pérdida de su cuerpo blando,
a la fracturacién del flanco izquierdo y a la inundacién de la cdmara de habitacion.

6.4. Interpretacion de la posicion de la concha durante la colowizaciom.

Hemos dicho que, tras la inundacién de la cimara de habitacién, y antes de la
fracturacién del peristoma, la colonizacion posterior a la primera fase de fijacién
ocurri6 mientras la concha tenia flotabilidad negativa y estaba apoyada sobre el
fondo marino en posicién indlinada (auténoma o forzada). ;Quiere esto decir que
el area no colonizada del lado derecho de la concha representa la superficie de
apoyo? En tal caso la direccion preferente de colonizacidn coincidiria con la direc-
cién radial de mayor gradiente positivo de pendiente, los serpulidos del lado iz~
quierdo habrian tenido geotropismo negativo y las larvas habrian sido escidfilas
respecto a la luz; ademds, la concha tendria que haber mantenido dicha posicion
mientras crecieron los serptilidos. Esta conclusién es inadmisible a tenor de las
evidencias de resedimentacién de la concha que presenta el fésil.

Si la concha estaba auténomamente inclinada, la direccién preferente de apoyo
tuvo que estar a unos 120°. Dicha direccién coincidiria con la de luminosidad mi-
nima, y la fijacién y desarrollo de los serpilidos estarfa dificultada o incluso anu-
lada preferencialmente en esa misma direccién si la concha experimenté roza-
miento sobre el substrato (lo cual es muy probable debido a la alta resistencia a
las corrientes hidraulicas que ejerceria en esa posiciéon duranteé un tiempo igual
al de la colonizacién posterior a la primera fase de fijacién). Esto concuerda con
lo que se observa en los diagramas 10 y 11: la direccién preferente del lado de-
recho (que no estaria sometido a rozamiento) coincide con un minimo en el lado
izquierdo; el 4rea ventro-lateral izquierda de rozamiento aumentaria progresiva-
mente a medida que el fragmocono se inundaba y la concha perdia su verticalidad
auténoma. La region de maxima penumbra se extenderia desde la region ventral
hacia el Jado izquierdo y, en dicho lado, los serpilidos se desarrollarian centrifuga-
mente hacia las zonas mas préximas de méximo flujo y/o luminosidad compor-
tandose como reotropicos y/o fotdfilos (figs. 13 y 14). Con esta orientacién de la
concha, las larvas se habrian comportado como fotofdbicas durante la fijacién.

La validez de esta interpretacién también estd corroborada por el comporta-
miento de los serptilidos del primer grupo. Puesto que se trata de individuos de
morfologia semejante, cabe pensar que eran coespecificos y tenian comportamiento
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similar, al menos mientras que la densidad de poblacién no haya hecho prevalecer
diferencialmente el comportamiento tigmotaxico. En las figuras 9 y 12, vemos
que tanto las direcciones preferentes de fijacién como las de crecimiento son uni-
direccionales, coincidentes a ambos lados de la concha y «casi diametralmente opues-
tas entre si. En consecuencia, la concha todavia no estaba permanentemente apo-
yada sobre el fondo marino, tenia flotablidad neutral o positiva y estaba inclinada
sobre el flanco izquierdo. Los serpiilidos se fijaron fotofdbicamente y se desarro-
llaron con fototropismo positivo y/o geotropismo negativo. La direccion preferente
de maxima flotacién seria diametralmente opuesta a la de colonizacion y, durante
ese proceso, el peristoma estaba dirigido hacia arriba. Esta posicioh no concuerda
con las reconstrucciones en base a los criterios de TrRuEMAN (1941, fig. 14; cf.
Raup & CHAMBERILAIN, 1967) y es dificil defender su adecuacién funcional y fi-
siolégica para el ammonites vivo; por tanto, la fijacion del primer grupo de ser-
pulidos (fig. 9) fue posterior a la muerte del ammonites y anterior a la acumula-
ci6n de la concha, ya con flotabilidad negativa, sobre el fondo marino,

Si, por el contrario, seguimos defendiendo la hipdtesis de que el area no colo-
nizada representa el drea de apoyo sobre el fondo marino, tendriamos que aceptar
también (ademas de las limitaciones y contradicciones anteriormente indicadas)
que los serpulidos del lado derecho de la concha (fig. 12B) tuvieron crecimiento
fotofdbico y/o geotrdpico positivo, contrariamente al comportamiento de los del
flanco izquierdo. También tendriamos que aceptar que la concha, mientras man-
tenja aproximadamente la misma area de apoyo sobre el lado derecho, estuvo so-
metida en el lado izquierdo a flujos de corrientes unidireccionales al principio y
bidireccionales después. En definitiva, tal hipdtesis s6lo es admisible mediante
nuevas hipotesis auxiliares, algunas de ellas incluso contrarias entre si, y es re-
chazada.

En conclusién, la colonizacién ocurrié después de la muerte del ammonites, La fijacidn
de los serpiilidos de la primera gemeracion (fig. 9) tuvo lugar cuando la concha flotaba en
posicion inclinada sobre el lado izquierdo y con el peristoma dirigido hacia arriba. La(s)
generacién(es) posterior(es), tras la rotura de la concha en el lado izquierdo (figs. 10 y 11)
ocurri6 cuando la concha mantenia wverticalidad auténoma, pero ya habia perdido su capa-
cidad de flotacién, y estaba apoyada sobre el irea ventrolateral izquierda, Las larvas de los
serpilidos tuvieron comportamiento fotofébico, y durante el crecimiento se manifestaron
como tigmotaxicos, fotéfilos y /o geotrépicos negativos, Teniendo en cuenta la tasa de cre-
cimiento de 10s serpilidos actuales, el proceso de colonizacién debié durar varias semanas o
meses. El tiempo de necrocinesis de la concha fue igual o superior al; de colonizacién. Al
principio, la necrocinesis de la concha fue en suspensién; después, durante un tiempo supe-
rior a la mitad del tiempo total de colonizacidén, la concha fue resedimentada sobre el fondo
marino mientras mantenia inclinacién auténoma; en esta posicién inclinada, dependiente del
grado de inundacién del fragmocono, permanecié al menos varios dias, probablemente se-
manas, Finalmente, apoyada sobre el lado izquierdo y después de que alglin agente biolégico
destruyb parte del peristoma, fue ripidamente rellenada y enterrada (teniendo el tubo sifémnal
desarticulado). ’

7. IMPLICACIONES PALEOCBATIMETRICAS.

Respecto a la capacidad de inundacion e las conchas de cefalopodos, los estu-
dios experimentales realizados con Nautilus actuales muestran que las conchas
son rapidamente inundadas si la profundidad a la que se encuentran sobrepasa los
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diez metros. Y las estimaciones para algunos ammonites (no heteromorfos) indi-
can que aproximadamente el mismo limite batimétrico puede ser aplicado a las
conchas que estin auténomamente inclinadas en el fondo marino (Raup, 1973;
CHAMBERLAIN ef al., 1981). Por estas razones, la presencia de conchas de cefals-
podos con orientacién vertical originalmente auténoma ha sido utilizada por dife-
rentes autores como indicador de batimetria somera (cf SmrtH, 1979; CoLLiNs,
1978; REYMENT, 1970).

Desde el punto de vista paleogeografico, los materlales margosos de la Biozona
Garantiana en esta region corresponden a sedimentos de plataforma marina exter-
na, pero, en contra de algunas 1nterpretac1ones paleobatimétricas de los materiales
bajoclenses deél Surco Ibérico, estid totalmente injustificado afirmar que se depo-
sitaron por debajo de la zona fética. A partir de los datos e interpretaciones ante-
riormente expuestos, hemos condluido que las conchas pudieron ser colonizadas
mientras mantenian inclinacién autémoma sobre el fondo marino y se encontraban
por debajo del nivel de base del oleaje. Ademas, teniendo en cuenta los resultados
obtenidos por otros autores respecto a la capacidad de inundacién de las conchas
de cefalépodos, tales interpretaciones implican que el enterramiento de las conchas
registradas tuvo lugar en condiciones batimétricas del orden de varias decenas de
metros como miximo., :

8. CONCLUSIONES.

Los representantes del género Bajocisphinctes, cuyos fésiles se encuentran en la Cordi-
llera Ibérica principalmente en materiales de {a Biozona Garantiana, tienen propiedades mor-
folégicas y bioestratigraficas distintivas de las de otros Leptosphinctinae, aunque constituyen
un grupo de transiccién entre Leptosphinctes y Bigotites. Al principio del desarrollo ontoge-
nético las formas correspondientes a Bajocisphinctes presentan analogias morfolégicas con
las del género Bigotites, mientras que en el estadio adulto tienen mis semejanzas morfols-
gicas con las del género Leptosphinctes. Desde el punto de vista biocronolégico los represen-
tantes mas antiguos del género Bajocisphinctes coexisten con los mas recientes del género
Leptosphinctes y probablemente derivaron de una especie de aquél al final de la Biocronozona
Niortense; a su vez, los representantes mis antiguos de Bigot#ites coexistieron con los mas
recientes de Bajocisphinctes y debieron derivar de alguna especie de éstos durante la Biocro-,
nozona Garantiana, Desde el punto de vista filogenético, los cambios morfolégicos entre estos
tres taxones debieron corresponder a procesos neoténicos (en el sentido de Gourp, 1977) o
proterogenéticos (de acuerdo con la teoria de ScHiNDEWOLF, 1950).

Las asociaciones de conchas pertenecientes a Bajocisphinctes s. 1. (incluyendo macrocon-
chas y microconchas), registradas en varios afloramientos de la Sierra de Albarracin, pre-
sentan evidencias de que dichos ammonites vivieron en 4reas proximas al lugar de enterra-
miento: las distribuciones de frecuencias de tamafio son amplias y abarcan desde microcon-
chas jovenes hasta macroconchas adultas; ademds de no estar clasificadas, las asociaciones
registradas localmente suelen presentar predominio de conchas pequefias pertenecientes a in-
dividuos jévenes y distribuciones de frecuencias sesgadas hacia los tamafios grandes.

Algunos individuos, menos del 1%, muestran un tipo especial de patologia que consiste en
la presencia de un refieve continuo a modo de quilla (forma pseudocarinata n. {.) debido a
un traumatismo en la regién antero-ventral del epitelio del manto.

La mayoria de las conchas pertenecientes a este grupo taxondmico fueron colonizadas du-
rante un amplio intervalo temporal de alteracién bioestratindmica, antes de que sus fragmo-
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conos fueran totalmente inundados de agua, aunque tuvieran flotabilidad negativa y se en-
contraran en lugares de alta tasa de sedimentacién, Las conchas de mayor tamafio fueron los
“ambientes insulares” méas estables y duraderos para los organismos colonizadores (serpalidos,
talofitas, briozoarios y ostreidos) y, aunque las macroconchas adultas registradas suelen estar
completas, constituyeron los tafones de menor conservabilidad en estos lugares de enterra-
miento, A su vez, en base a estos hechos, podemos sacar una condlusién de interés teérico:
el grado de integridad o de resedimentacién 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 serpilidos se pudieron fuar sobre una misma
concha de ammonites carente de partes blandas. Las larvas de los serpilidos tuvieron com-
portamiento fotofdbico, y durante el crecimiento se manifestaron como tigmotixicos, foté-
filos y/o geotrépicos negativos. En un ejemplar hemos estimado que ¢l proceso de coloniza-
cion debié ocurrir durante varias semanas o meses; la duracién del proceso de necrocinesis
de 1a concha fue igual o superior a la de colonizacién; y durante un intervalo temporal su-
perior a la mitad de la duracién de colonizacién fue resedimentada sobre el fondo marino
mientras mantenia inclinacién| auténoma.

Estos resultados también ponen de manifiesto la baja capacidad de inundacién de las
conchas cuando se encontraban en el fondo marino y en las proximidades del lugar de en-
terramiento. En contra de las {iltimas interpretaciones paleobatimétricas de los materiales bajo-
cienses del Surco Ibérico, rechazamos la posibilidad de que hayan sido depositados por debajo
de la zona fética. Las observaciones tafonémicas expuestas en este articulo confirman que
€l enterramiento de las conchas del fondo marino ocurri4 por debajo del nivel de base del .
oleaje, pero a una profundidad maxima del orden de varias decenas de metros durante la
Biocronozona Garantiana,
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LAMINA 1
Ejemplares patologicos de Bajocisphinctes:

1.—Forma inflata (Keure, 1977). Molde interno de una microconcha en vista lateral de-

~ recha (IA) y ventral (1B). La,Gltima vuelta de espira corresponde a la cimara de ha-

bitacién. Tiene prominencias ventrales discontinuas y costulacién anémala (tCE2/47).
Zona Garantizna. Cella (Teruel). X 1.

2—Forma pseudocarinata, nov. Mclde interno, incompleto, de una microconcha en vista
~ lateral derecha (2A) y ventral (2B). El principio de la Giltima vuelta de espira conser-
vada corresponde al comienzo de la cidmara de habitacién, Las costillas secundarias son
muy cortas en los dos flancos y estin contrapuestas o son alternantes entre si a ambos
lados del relieve continuo a modo de quilla que ocupa la linea media ventral. (EB28/38).
Zona Garantiana, Embalse de San Blas (Teruel). X 1.

3.—Forma pseudocarinata, nov. Molde interno, incompleto, de una macroconcha en vista
lateral derecha (3A), ventral (3B), y lateral izquierza (3C). Sélo parte de la ttlima
vuelta de espira conservada corresponde a la cidmara de habitacién. Las costillas pri-
marias son retroversas o subradiales y ocupan casi la totalidad de los flancos; en cada
“segmento del desarrollo pntogenético” las costillas son cada vez mas retroversas, En
la regién externa o ventral presenta un relieve positivo, continuo y a modo de quilla,
que delimita las costillas de cada flanco (EB3A/4). Zona Garantiana. Embalse de San
Blas (Teruel). X 1.
4.—Detalle del ejemplar de la figura 3C, ampliada tres veces, Las costillas primarias de
T las vueltas mis internas son proversas. La flecha indica el lugar de la espira en el
que 1a costulacién pasa a ser definitivamente anémala, Este cambio brusco de la or-
namentaciéon debid estar relacionado con un traumatismo.

5.—.Forma abrupta (StamL, 1824) - juxtasulcats (GeEczy, 1965). Molde interno, incompleto
" de la cAmara de habitacién de una macroconcha en vista ventral (5A) y lateral izquier-
da (5B). Tiene rotura marginal de la concha claramente reconocible, seguida de costu-
laciéon disimétrica y linea media ventral desviada hacia el flanco izquierdo (2M110-
40/26). Zona Garantiana. Moscardon (Teruel). X 1,

PLATE 1

Different types of deformity, as resulting from injuries or infestation to the mantle, in
specimens of Bajocisphinctes s. 1. (macroconch and microconch).

LAMINA 2

Molde interno de una macroconcha casi adulta, La superficie externa de la concha fue co-
lonizada por serpiilidos después de la muerte del ammonites. En el flanco derecho (B,
superficie superior en la posicién de enterramiento) tiene ornamentacién y epizoarios mdis
distorsionados que en el flanco izquierdo (A), debido a deformacién por compactacién dia-
genética gravitacional. No obstante, puede verse que hay mayor nimero de serpilidos en
el flanco izquierdo que en el derecho, La concha aragonitica del ammonites y los tubos
calcireos de los serpiilidos han sido disueltos durante la diagénesis (SCR82/21). Zona Ga-
rantiana, Bronchales (Teruel), X 1.

PLATE 2

Steinkern from a macroconch of Bajocisphinctes (SCR82/21) showing attached specimens
of serpulids to both flanks (also to the venter and inside the body chamber). Zona Garan-
tiana, Bronchales (Teruel). Figures natural size.
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