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ABSTRACT

The successions of fossils and the strata that contain them can be regarded as dissociable. In interpreting taphono-
mic relationships we avoid the problem of describing biological evolution regarding a scale that is itself based
on an interpretation of biological evolution. It is proposed that the new categories of paleontological classifica-
tion established in this paper should be termed registratic units.
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RESUMEN

Las sucesivas entidades registradas y los estratos que las contienen pueden ser consideradas como disociables en-
tre si. Interpretando las relaciones tafonémicas evitamos el problema de describir la evolucidn bioldgica respecto
a una escala que en si misma estd basada en una interpretacion de la evolucién bioldgica. Se propone que las
nuevas categorias de clasificacién paleontoldgica establecidas en este articulo deben ser llamadas unidades regis-
traticas. ’

Palabras clave: Tafonomia evolutiva. Unidades registraticas. Sucesiones paleobioldgicas. Paleoecologia. Teoria
evolutiva.
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INTRODUCCION

En trabajos previos hemos destacado las diferen-
cias entre las entidades bioldgicas de distinto nivel de
organizacion (organismos, poblaciones bioldgicas, co-
munidades, ecosistemas, ...) y las entidades registra-
das (elementos conservados, poblaciones tafénicas,
asociaciones conservadas, tafosistemas, ...), asi como
la relacion metodolégica que permite interpretar las pri-
meras en funcion de las segundas, teniendo en cuenta
los resultados de la fosilizacion y produccién de enti-
dades conservadas. En la presente comunicacion escrita
exponemos nuevos conceptos paleontoldgicos, signifi-
cativos dentro del sistema conceptual de la Tafonomia
evolutiva, que son tiles para inferir y discernir las re-
laciones temporales entre entidades bioldgicas pretéri-
tas. Los temas tratados son principalmente las relacio-
nes espacio-temporales entre entidades registradas y en-
tidades bioldgicas, ademds del problema de justificar
con datos exclusivamente paleontoldgicos las unidades
de la escala biocronoldgica.

SUCESIONES Y
SECUENCIAS REGISTRATICAS

Para inferir el orden de sucesion de dos o mds en-
tidades bioldgicas histéricas en un lugar o region con-
creta suele afirmarse que basta con aplicar, a los co-
rrespondientes restos y/o sefiales registrados, el prin-
cipio de la superposicion de los estratos. Sin embargo,
dicho «principio» no puede ser aplicado para tales fi-
nes: las entidades registradas en los estratos inferiores
de una serie estratigrafica no corresponden necesaria-
mente a las entidades bioldgicas mas antiguas repre-
sentadas en dicha serie. Cada nivel o capa de una serie
estratigrafica puede ser o no el resultado de un episo-
dio sedimentario singular (cf. Simpson, 1985; Bayer y
Seilacher, 1985; Einsele y Seilacher, 1982); y, aun en-
tendiendo por estrato la unidad genética elemental del
registro estratigrafico, que corresponde a un episodio
sedimentario, las entidades registradas en dos o mas
estratos sucesivos pueden tener la misma edad de re-
gistro (por acumulacion simultdnea de las entidades
conservadas en los distintos estratos) o pueden corres-
ponder a entidades bioldgicas histéricamente simulta-
neas (por ejemplo, por fosilizacion direccional en los
sucesivos estratos) e incluso pertenecer a entidades bio-
légicas cada vez mds antiguas en los estratos mas re-
cientes (debido a conservacién de elementos reelabo-
rados desde otras regiones, por ejemplo). Pero, ade-
mas de estas limitaciones, la aplicacion de la «super-
posicion» a las asociaciones conservadas (durante los
episodios sedimentarios correspondientes a los estra-
tos en los cuales estdn actualmente) lleva a considerar
que todos los elementos registrados en un determina-
do estrato tienen la misma clase de antigiiedad, ya que
entre ellos no puede ser establecido un orden de suce-

sién mediante el concepto de «superpuesto a». Es ne-
cesario utilizar otros conceptos relacionales compara-
tivos (o conceptos cuantitativos, légicamente mas fuer-
tes y diferentes al de «superpuesto a») para poder or-
denar segtn su antigiiedad los elementos conservados
durante y/o después del episodio sedimentario del cual
resulto el estrato en que estdn registrados. En muchos
casos es suficiente la utilizacion de conceptos exclusi-
vamente topoldgicos (por ejemplo, dentro de, exterior
a, ...) para lograr ordenar y jerarquizar los elementos
conjuntamente registrados en un cuerpo rocoso de ma-
nera que dicho orden implique un orden temporal en-
tre ellos, sin hacer uso de datos biocronoldgicos pre-
vios (Ferndndez Loépez, 1985b, c, d; 1984; 1979).
Las entidades registradas en los sucesivos estratos
o niveles de una serie estratigrafica obedecen a relacio-
nes causales que podemos llamar tiempos de memori-
zacion del registro estratigrafico. Pero si el registro es-
tratigrafico es un transmisor de informacion relativa
a entidades biologicas pretéritas, como ya hemos di-
cho otras veces, entonces no es el determinante de la
informacion registrada; por ello, un material no-fosi-
lifero no es evidencia de un ambiente abiético del pa-
sado, ni un sedimento fosilifero es una prueba de que
en el correspondiente ambiente sedimentario existieran
las entidades bioldgicas productoras de los restos y/o
sefiales registrados en él. Estas y otras razones que ex-
pondremos a continuacion obligan a considerar como
de naturaleza diferente a las sucesiones estratigraficas
y a las sucesiones constituidas por entidades registradas.
Una sucesion estratigrafica consta de niveles es-
tratigraficos sucesivos, cada uno de los cuales tiene un
espesor de valor positivo, y la potencia o espesor de
la serie estratigrafica es una propiedad absoluta de ella
(que, mds concretamente, corresponde a una magni-
tud extensiva). Cualquier sucesion o serie estratigrafi-
ca consta de al menos dos niveles sucesivos; y para di-
vidir una de estas series es suficiente con separar dos
niveles sucesivos, mientras que para llevar a cabo la adi-
cion de diferentes series parciales o de distintos niveles
estratigraficos basta con unir sendos niveles. Para que
existan entidades registradas en un lugar concreto so-
lo es necesario que dichas entidades hayan sido pro-
ducidas por entidades bioldgicas y que no hayan sido
perdidas (exportadas y/o destruidas) por alteracion ta-
fondmica; es decir, una entidad bioldgica no puede es-
tar representada en el registro estratigrafico antes de
su existencia. Y el tiempo de fosilizacion de una enti-
dad registrada no puede ser anterior a su tiempo de pro-
duccién. Por tanto, las diferentes entidades registra-
das en un lugar concreto pueden ser ordenadas median-
te una serie de enunciados de relaciéon que hagan refe-
rencia a las relaciones causales que podemos llamar
tiempos de produccion y fosilizacion. Respecto al tiem-
po de sedimentacién de un cuerpo rocoso, el tiempo
de produccion de las entidades registradas podra ser:
anterior (en el caso, por ejemplo, de elementos reela-
borados y conservados en materiales mas recientes),
coetdneo o penecontemporaneo (si dichos tiempos son
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equivalentes al menos en parte) y/o posterior (debido
a sobreimposicion de restos y/o sefiales de entidades
bioldgicas en materiales previamente sedimentados).
Ahora bien, el tiempo de sedimentaciéon o formacion
de un cuerpo rocoso no ha de ser necesariamente equi-
valente al tiempo de memorizacion y, ya que la capa-
cidad de memoria es una propiedad de dichos mate-
riales, el tiempo de memorizacion podra ser al menos
en parte equivalente o bien posterior al tiempo de se-
dimentacion, pero no anterior. A su vez, el tiempo de
memorizacion podra o no ser equivalente al tiempo de
produccion y/o fosilizacion para cualquier entidad re-
gistrada en un cuerpo rocoso, pero el tiempo de me-
morizacidn del sedimento estard en la relacion de par-
te con el tiempo de fosilizacion de las entidades regis-
tradas en €l. Y a partir de cualquier elemento registra-
do podemos inferir la siguiente sucesion retrospectiva
de acontecimientos: memorizacién en un cuerpo roco-
so, produccion del elemento conservado, y nacimien-
to de la entidad productora correspondiente; por ana-
logia, si se trata de un tafén o de una poblacién tafé-
nica, podemos distinguir entre: memorizacion del ta-
fon, tafonizacion (término que proponemos para de-
notar la produccién de una o mas poblaciones tafoni-
cas conservadas o del correspondiente tafon ancestral),
y especiacion de la entidad bioldgica correspondiente
(o bien, aparicion historica de la poblacion o de las po-
blaciones bioldgicas productoras del tafén original).

Cualquier sucesion registrdtica esta constituida al
menos por dos entidades registradas, topoldgicamen-
te sucesivas, cada una de las cuales esta contenida en
un cuerpo rocoso distinto o comun al de la(s) restan-
te(s); pero cualquier cuerpo rocoso o sucesion estrati-
grafica no contiene una entidad registrada o una suce-
sidn registratica. El método para evidenciar la sucesion
registratica en un lugar o region concreta es conocido,
aunque su aplicacion supone a menudo dificultades em-
piricas. Una vez establecidas las relaciones topologi-
cas entre diferentes entidades registradas se puede re-
construir una sucesion ordenada respecto a una de las
entidades; es decir, una sucesion de enunciados de re-
lacion como «la entidad registrada 2 es la mas proxi-
ma a la entidad registrada 1», «la entidad registrada
3 es la siguiente mas proxima a la entidad 1», «la enti-
dad 4 sucede a la entidad 3», «la entidad 5 sigue a la
entidad 4», etc. Pero en esa serie de enunciados de re-
lacién los términos «mas proximo a», «sigue a» 0 «su-
cede a» no implican que «esta por encima de» en el
sentido de la estratificacion o que «estd superpuesto
a», sino que sus correspondientes episodios de produc-
cion y fosilizacion son al menos en parte temporalmente
sucesivos. Teniendo en cuenta este concepto relacio-
nal de sucesion también podemos obtener un concep-
to de clase de sucesion registratica (eligiendo conven-
cionalmente una entidad registrada a continuacion de
la cual todas las entidades se consideran como de la
misma clase) que es necesario para clasificar sistema-
ticamente en unidades las diferentes entidades registra-
das; a dichas unidades las denominaremos unidades re-

gistrdticas y seran tratadas en el ultimo apartado del
presente trabajo.

Por otra parte, el analisis 16gico del concepto cuan-
titativo de duracion permite distinguir entre la propie-
dad y sus valores numéricos. Gracias a esta diferencia
conceptual, aunque no se pueda calcular el valor de la
duracion de una o mas entidades bioldgicas pretéritas,
se puede utilizar la amplitud temporal (es decir, el in-
tervalo vacio de cualquier duracion) para establecer re-
laciones de orden temporal. Este procedimiento ha si-
do empleado por diversos autores para distinguir en-
tre amplitud geocronolégica y amplitud biocronoldgi-
ca. La amplitud geocronoldgica corresponde al inter-
valo vacio de la duraciéon de un proceso geoldgico o
al intervalo temporal entre dos acontecimientos geo-
l6gicos (de acuerdo con Hedberg, 1976), mientras que
la amplitud biocronoldgica puede ser entendida como
el intervalo vacio de la duracion de un proceso biolo-
gico o el intervalo temporal entre dos acontecimientos
bioldgicos, lo cual no excluye que los acontecimientos
o procesos de entidades bioldgicas puedan ser consi-
derados como acontecimientos o procesos geoldgicos.
En cualquier caso, es importante no confundir las pro-
piedades intrinsecas o absolutas con las relacionales;
por esta razon, respectivamente, se debe distinguir en-
tre duracidn y amplitud temporal o entre longitud y dis-
tancia; teniendo en cuenta esta distincidén conceptual,
es evidente que la duracion positiva de una entidad bio-
légica, cuyo valor puede ser conocido o desconocido,
es contrastable mediante diferentes amplitudes biocro-
noldgicas y/o geocronoldgicas. Andlogamente, convie-
ne distinguir entre amplitud cronoestratigrafica (es de-
cir, el intervalo vacio del espesor de un cuerpo rocoso,
o distancia entre dos cuerpos rocosos sucesivos, al que
le corresponde una amplitud biocronoldgica y/o geo-
cronoldégica concreta cuya duracion puede ser de va-
lor conocido o desconocido) y amplitud bioestratigra-
fica (entiéndase como tal, el intervalo vacio del espe-
sor de un cuerpo rocoso que contiene una entidad re-
gistrada, o distancia entre dos cuerpos rocosos sucesi-
vos que contienen sendas entidades registradas). De-
bido a su relevancia paleontolégica, proponemos que
la amplitud bioestratigrafica sea distinguida de la am-
plitud registrdtica. Con el término amplitud registrdti-
ca denotamos el intervalo entre dos entidades registra-
das topoldgicamente sucesivas, sean 0 no consecutivas
en la sucesion registratica. Podemos afirmar que a ca-
da amplitud registratica o bioestratigrafica le corres-
ponde una duracién positiva; sin embargo, no pode-
mos decir que a una amplitud registratica o bioestrati-
grafica nula le corresponde una duracién nula, o que
la magnitud de las diferentes amplitudes es proporcio-
nal a su duracion: alos restos y/o sefiales conservados
de entidades bioldgicas, siendo temporalmente sucesi-
vas, les puede corresponder una amplitud bioestrati-
grafica nula si pertenecen a entidades conjuntamente
memorizadas y, siendo de entidades bioldgicas simul-
taneas, amplitudes registraticas o bioestratigraficas su-
cesivas si pertenecen a entidades sucesivamente produ-
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cidas y/o memorizadas. La duracion relativa a las am-
plitudes registrdticas esta justificada por el tiempo de
produccion y fosilizacién de las correspondientes enti-
dades registradas, mientras que la duracién correspon-
diente a cualquier amplitud bioestratigrafica sélo esta
justificada por el tiempo de memorizacion de los res-
pectivos cuerpos rocosos. Por tanto, no se puede afir-
mar que dos entidades bioldgicas son simultdneas o su-
cesivas porque sus respectivas informaciones estan me-
morizadas en el mismo cuerpo rocoso o en cuerpos ro-
cosos sucesivos, aunque el marco euclideo que tradi-
cionalmente ha sido utilizado puede servir en muchos
casos como referente del orclen de sucesion temporal.
Mas aun, la relacion de coincidencia o de sucesion to-
poldgica evidenciada entre cliferentes entidades regis-
tradas no garantiza la relacion de simultaneidad o de
precedencia temporal entre las entidades bioldgicas que
ellas representan. Pero el unico método paleontoldgi-
co disponible para saber que dos o mds entidades re-
gistradas, conjunta o disjuntamente memorizadas en
el registro estratigrafico, representan entidades biold-
gicas simultdneas o sucesivas es averiguar si sus respec-
tivos tiempos de produccion y fosilizacién son contem-
pordneos o sucesivos; es decir, los datos paleontoldgi-
cos relevantes para inferir las relaciones temporales en-
tre dos o mas entidades bioldgicas pretéritas son las re-
laciones topoldgicas entre sus correspondientes entida-
des registradas, no las relaciones estratigraficas entre
los cuerpos rocosos en los cuales estan memorizadas.

También cabe senalar que entre las sucesivas en-
tidades registradas supraindividuales sélo se pueden es-
tablecer las relaciones que denominamos amplitudes re-
gistraticas o amplitudes bioestratigraficas, porque ca-
da una de las entidades registradas supraindividuales
carece de espesor, longitud o potencia concreta. Co-
mo ya hemos indicado en parrafos anteriores, las am-
plitudes registraticas corresponden a intervalos topo-
logicos, mientras que las amplitudes bioestratigréficas
pueden ser consideradas como intervalos espaciales; asi
entendidas, estas amplitudes son respectivamente pro-
piedades relacionales de las entidades registradas y de
los cuerpos rocosos, y no scn propiedades absolutas.
Con el término «ser de mds edad que» también pode-
mos denotar una propiedad relacional de las entida-
des bioldgicas: la relacion de precedencia temporal. Y
del mismo modo que esta relacion de precedencia tem-
poral (ser de mds edad que) sélo ordena entre aconte-
cimientos sucesivos las entidades bioldgicas supraindi-
viduales (pero no sus elementos constituyentes, que per-
tenecen a la edad de la entidad bioldgica supraindivi-
dual), la relacién de sucesion topoldgica sélo ordena
las distintas entidades registradas identificadas o esta-
blecidas mediante relaciones topoldgicas (pero no los
elementos constituyentes de cada entidad registrada su-
praindividual); en el primer caso, mediante la relacion
de precedencia temporal, relacionamos un numero li-
mitado de acontecimientos (sin duracién) que delimi-
tan duraciones de entidades bioldgicas; y, en el segun-
do caso, mediante la relacion de sucesion topoldgica,

tratamos con un numero limitado de entidades regis-
tradas topoldgicamente distintas, que pueden delimi-
tar o no espesores estratigraficos positivos. Para «di-
vidir» la menor sucesién registratica posible es necesa-
rio establecer al menos un nueva entidad topoldgica-
mente distinta, mientras que para llevar a cabo la «adi-
cién» de las entidades registradas que constituyen una
sucesion registratica hay que ordenar las entidades re-
gistradas topoldgicamente sucesivas; y notese que en
dicha ordenacion no se tiene en cuenta la situacion re-
lativa de cada uno de los elementos constituyentes de
las entidades registradas supraindividuales. De estas
afirmaciones conviene destacar que paraestablecer un
nuevotérmino en una sucesion registratica no basta con
dividir o partir uno de los términos ya conocidos de
dicha serie, sino que es necesario descubrir y analizar
al menos un nuevo componente previamente descono-
cido de la serie; es decir, la obtencion de una sucesion
registratica mds numerosa no se logra dividiendo una
de las entidades registradas conocidas, sino analizan-
do alguna de las entidades ya conocidas o bien descu-
briendo otra que no pertenece a la misma clase que al-
guna de las entidades previamente establecidas; hablan-
do metafdricamente, «partir en rodajas mads finas» la
sucesion registrdtica o bioestratigrafica conocida no sir-
ve para evidenciar un mayor mimero de entidades re-
gistradas topoldgicamente sucesivas.

El intervalo vacio de un espesor concreto o un in-
tervalo estratigrafico dado sirve para ejemplificar los
intervalos espaciales, mientras que el intervalo entre dos
entidades registradas concretas y topoldgicamente su-
cesivas es un ejemplo de intervalo topoldgico. Los in-
tervalos espaciales o los intervalos topoldgicos permi-
ten establecer relaciones topoldgicas entre diferentes en-
tidades registradas. Pero tanto la existencia de estos in-
tervalos espaciales como la de los temporales, que se
admiten en Bioestratigrafia, suele estar justificada por
ordenaciones topoldgicas (e. gr., arriba-abajo, interno-
externo, dentro-fuera, ...) establecidas previamente. En
Paleontologia, la identificacion de las relaciones topo-
légicas entre entidades registradas es un instrumento
conceptual para interpretar las relaciones temporales
entre las entidades bioldgicas que las han producido,
asi como también entre los cuerpos rocosos en los cuales
estan memorizadas; y cualquier relacion temporal en-
tre entidades bioldgicas pretéritas debe ser contrasta-
da con este tipo de relaciones, pero la aplicacion del
llamado principio de la superposicion de los estratos
no es una condicion necesaria para llevar a cabo dicha
contrastacion. La significacion del mencionado prin-
cipio y su validez actual deben ser revisadas por los
estratigrafos.

La identificacién o el descubrimiento de relacio-
nes topoldgicas que determinan intervalos entre suce-
sivas entidades registradas o entre elementos de una
misma asociacion registrada también es necesaria pa-
ra poder tratar la continuidad/discontinuidad de las su-
cesiones registraticas. Al igual que en otras ciencias,
en Paleontologia se puede afirmar que no existe regis-
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tro continuo, ni percepcion continua, pero la continui-
dad reconstruida (de naturaleza operatoria) es suscep-
tible de contrastacion intersubjetiva (cf. Piaget, 1971;
Hoffman, 1981). Légicamente, la continuidad/discon-
tinuidad de una sucesion registratica debe ser interpre-
tada a partir de las entidades registradas que la consti-
tuyen; y, a estos efectos, es ilogico afirmar que una en-
tidad registrada «esta seguida por» o «sigue a» un ni-
vel o sucesion estratigrafica. Ya hemos argumentado
que las sucesiones registraticas y las sucesiones estrati-
graficas son entidades de naturaleza diferente; por tan-
to, en una sucesion registrdtica, cualquier entidad re-
gistrada sigue a o esta seguida por otra entidad de su
misma clase, pero no por un nivel o una sucesion es-
tratigrafica. Y en el caso de que dichas entidades sean
asociaciones, cualquier cambio lateral y/o vertical de
asociacion podra ser caracterizado por un cambio de
alguna de sus propiedades (composicion, estructura y
ambiente externo).

En cualquier entidad registrada concreta se pue-
den distinguir dos clases de propiedades: las propieda-
des originales (es decir, los caracteres propios de las en-
tidades biologicas productoras) y las propiedades se-
cundarias (que pueden ser tratadas como caracteres re-
sultantes de la alteracién tafonémica). Cada disconti-
nuidad en una sucesion registratica, que podemos lla-
mar discontinuidad registrdtica, estara delimitada por
un cambio en la propiedades originales y/o secunda-
rias de dos entidades registradas topologicamente su-
cesivas y consecutivas. Para poner de manifiesto la exis-
tencia de una discontinuidad registrdtica es necesario
probar que la correspondiente sucesion registratica no
es continua; es decir, existe una discontinuidad regis-
tratica si ha habido una discontinuidad durante el pro-
ceso de produccion y/o fosilizacion de las sucesivas en-
tidades registradas. Dicha discontinuidad podra ser
consecuencia de cambios ocurridos durante la altera-
cion tafonomica y/o en la informacién producida, pe-
ro también podré estar determinada por cambios his-
tdricos controlados evolutiva y/o ecoldgicamente. La
pérdida de informacidn conservada suele estar relacio-
nada con la transformacién y/o destruccion de los ma-
teriales correspondientes a un intervalo temporal con-
creto, de tal manera que si no hay registro estratigrafi-
co de un intervalo temporal, entonces pueden faltar res-
tos y/o seiiales de las entidades biologicas correspon-
dientes a dicho intervalo temporal; no obstante, pue-
de haber entidades registradas propias de un intervalo
temporal del cual no hay registro estratigrafico (sedi-
mentario o no-sedimentario). Es decir, una laguna es-
tratigrafica no implica la existencia de una discontinui-
dad registratica (cf. Ferndandez Lopez, 1984). Por ig-
norar esto, algunos autores han supuesto erréoneamente
que la edad de los cuerpos rocosos situados por enci-
ma de una laguna estratigrafica es al menos la de los
fosiles mas antiguos contenidos en dichos cuerpos ro-
cosos. Para expresar de una manera mas intuitiva ésta
ultima idea, podemos afirmar que, si las discontinui-
dades estratigraficas son consideradas como paginas

perdidas de un texto, al menos algunas palabras de las
paginas perdidas pueden haber caido en el texto res-
tante (cf. Seilacher, 1984, p. 53; Darwin, 1859, p. 407).
Ademds, una discontinuidad registratica puede estar
materializada por la presencia de entidades importa-
das desde otros tafosistemas. E1 cambio entre dos en-
tidades registradas topoldgicamente sucesivas y conse-
cutivas también puede deberse a sus diferencias en la
redundancia y/o en la transformacion experimentada
durante la fosilizacion. Las modificaciones de los fac-
tores de produccion de las entidades conservadas tam-
bién pueden ocasionar discontinuidades en las sucesio-
nes registraticas. Logicamente, es necesario conocer
cual ha sido el mecanismo o patrén de produccién de
los restos y/o sefiales para poder averiguar que dicho
mecanismo ha cambiado; a menudo esto puede lograrse
reconociendo los efectos diferenciales en las sucesivas
entidades producidas y registradas, o bien aplicando
principios de integracion ecoldgica y/o evolutiva en-
tre las correspondientes entidades bioldgicas represen-
tadas en el registro fdsil. En este tipo de analisis pa-
leobioldgico local o regional debe tenerse en cuenta que
cualquier comienzo o cese en el proceso de produccion
de restos y/o sefiales puede estar determinado respec-
tivamente por la apariciéon o desaparicion, local o re-
gional, de las correspondientes entidades biologicas.

Para muchos autores, una laguna de registro ocu-
rre cuando un taxén particular estd representado por
debajo y por encima pero actualmente no lo esta en
un intervalo estratigrafico dado (cf. Holman, 1985;
Paul, 1982; Simpson, 1961). De acuerdo con las ideas
anteriormente expuestas, nosotros aceptamos que al-
gunas lagunas en las sucesiones registraticas ocurren
cuando un taxon (o un grupo de taxones) estd(n) re-
presentado(s) en sucesivas entidades registradas pero
no en alguna(s) intermedia(s y consecutivas) de dicha
sucesion. En algunos casos se puede afirmar que ocu-
rre una laguna de registro porque un taxon conocido
estd representado por debajo y por encima pero no en
un intervalo estratigrafico dado; cada una de estas la-
gunas de registro evidencia una situacién en la cual al
menos una poblacion monoespecifica concreta tiene
que haber existido (a tenor del principio de continui-
dad del proceso de evolucion bioldgica) aunque el ta-
xOn no esté representado en niveles estratigraficos con-
tiguos. Y estas lagunas permiten interpretar el grado
de continuidad del registro bioestratigrafico (y la con-
tinuidad del proceso de memorizacion) o del registro
estratigrafico (y la continuidad del proceso de sedimen-
tacion, por ejemplo), pero no el grado de parcialidad
o de representatividad de las entidades registradas o de
las sucesiones registraticas. Si las lagunas de registro
detectadas sélo corresponden a episodios de inexisten-
cia local o regional de las entidades bioldgicas corres-
pondientes, entonces la sucesion registratica no es par-
cial respecto a la sucesion paleobioldgica local o regio-
nal, ni irrepresentativa, aunque sea discontinua. Tam-
poco el grado de continuidad de una sucesién bioes-
tratigrafica o de una sucesion estratigrafica es un cri-
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terio para evaluar la representatividad de los limites de
distribucion de las entidades registradas o de las suce-
siones registraticas: la representatividad del rango de
distribuciéon de una entidad memorizada discontinua-
mente en el registro estratigrafico puede ser maxima
(éste es el caso de las entidades biologicas que sélo en
ocasiones han habitado una localidad o regién) o mi-
nima aunque esté memorizada en niveles estratigrafi-
cos sucesivos y contiguos (cuando sélo hay evidencias
de parte del tiempo de existencia local o regional de
dicha entidad bioldgica o se trata de entidades reela-
boradas, por ejemplo). En la practica bioestratigrafi-
ca, muchos autores suponen que los materiales con ma-
xima frecuencia de fosiles pertenecientes a una clase
concreta representan el episodio sedimentario ocurri-
do durante el acmé del taxdn correspondiente, pero este
presupuesto puede dar lugar a conclusiones erroneas.
La frecuencia de fosilizacion debe ser entendida como
la proporcion de entidades o informacién bioldgica re-
gistrada (que es una propiedad relativa de las entida-
des registradas respecto a las entidades bioldgicas co-
rrespondientes) y no como un sinénimo de frecuencia
de registro (o concentracién de las entidades registra-
das en un cuerpo rocoso, que es una propiedad abso-
luta de las entidades registradas). Es posible que en al-
gunos casos haya congruencia espacio-temperal entre
la maxima frecuencia de fosilizacion y la maxima con-
centracion de entidades registradas, e incluso una alta
correlacién entre los valores de las respectivas varia-
bles, pero dicha covariacion necesita ser inferida y con-
trastada en cualquier caso. Los intervalos temporales
de méaximo desarrollo de una entidad bioldgica, de ma-
xima produccion de restos y/o sefiales por parte de di-
cha entidad bioldgica, y de maxima conservabilidad de
las entidades producidas no han de ser necesariamente
contemporaneos. La existencia de entidades registra-
das que representan grupos taxondémicos supraespeci-
ficos monotipicos tampoco puede ser usada como cri-
terio independiente para estimar la parcialidad o la re-
presentatividad del registro fosil o de una entidad re-
gistrada; ademads de los casos de géneros o familias ge-
nuinamente monotipicos, la monotipia o la politipia
de las entidades registradas puede ser el resultado de
la alteracion tafondmica o de los factores productivos.
También cabe sefialar que los argumentos uniformita-
ristas utilizados por algunos autores para contrastar la
parcialidad y la representatividad del registro fésil so-
lo son validos si se ignora cjue la conservabilidad de
una entidad producida es una propiedad relativa a la
de otra entidad producida, y disposicional respecto a
unas condiciones ambientales concretas; por el contra-
rio, en Tafonomia evolutiva se acepta como presupues-
to que la fosilizacion no es necesariamente un proceso
al azar, sino que diversos factores pueden haber deter-
minado la parcialidad, el sesgo y otras’modificaciones
de la informacion bioldgica conservada. Por lo tanto,
una laguna en la sucesion registratica puede ser enten-
dida como el vacio alterativo (término con el cual de-
notamos las entidades producidas que han sido perdi-

das durante la alteracién tafonémica) més el vacio pro-
ductivo (término que denota las entidades no produci-
das). En consecuencia, el término laguna en la suce-
sion registratica o laguna registrdtica sera utilizado en
Paleontologia para denotar la existencia de vacio alte-
rativo y/o productivo entre dos entidades registradas
topoldgicamente sucesivas, sean o no consecutivas y co-
rrespondan o no a niveles estratigraficos contiguos.
Ahora bien, la existencia de una laguna registratica no
esta implicada por la de un vacio erosional en los cuer-
pos rocosos correspondientes, ni por la existencia de
hiato sedimentario; y, por las mismas razones, una la-
guna registratica no implica la existencia de una lagu-
na en la sucesion estratigrafica. En conclusion, la con-
tinuidad/discontinuidad de una sucesion registratica no
estd determinada por la continuidad/discontinuidad de
la serie o sucesion estratigrafica correspondiente. Las
sucesiones estratigraficas y las sucesiones registraticas
son entidades de diferente naturaleza e independientes
(en el sentido de disociables) entre si.

Las relaciones entre sucesivas entidades registra-
das permiten poner de manifiesto si sus propiedades
originales y/o secundarias varian gradualmente (y di-
chas entidades constituyen secuencias) o cambian (en
cuyo caso, un par de entidades registradas topoldgica-
mente sucesivas y consecutivas delimitan una discon-
tinuidad en la sucesion registratica). Cualquier secuen-
cia registrdtica esta integrada al menos por dos entida-
des registradas topoldgicamente sucesivas y consecuti-
vas que difieren en sus propiedades originales y/o se-
cundarias. Cuando las diferencias entre dos o mas en-
tidades registradas topologicamente sucesivas y conse-
cutivas son el resultado de la alteracion tafondmica,
dichas entidades constituyen una secuencia tafonémi-
ca (Fernandez Lopez, 1985b, c¢). Las secuencias tafo-
noémicas son una clase particular de secuencias regis-
traticas. Al igual que las secuencias sedimentarias, las
secuencias registraticas pueden ser consideradas como
el resultado de una serie de acontecimientos sucesivos
relacionados entre si por una polaridad; es decir, a ca-
da secuencia registrdtica le corresponde una estructu-
ra temporal; ademas, si cualquier secuencia registrati-
ca ocupa un lugar en la dindmica del sistema tafono-
mico o tafosistema al que pertenecen sus elementos
constituyentes, cada una de ellas tiene una naturaleza
y una estructura espacio-temporal concretas. Ahora
bien, a diferencia de las secuencias sedimentarias, las
secuencias registraticas carecen de espesor longitud o
potencia concreta.

Numerosos autores han defendido la existencia de
secuencias paleoecologicas o ecosecuencias pretéritas
a partir de los datos obtenidos en el registro fésil. Sin
embargo, rara vez ha sido contrastado si el caracter se-
cuencial de las sucesivas entidades registradas se debe
a procesos de fosilizacion direccional o si, en definiti-
va, se trata de una secuencia tafonémica cuya polari-
dad es el resultado al menos en parte de la alteracion
tafonomica. A veces incluso han sido utilizadas las pre-
suntas ecosecuencias pretéritas como prueba de las va-
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riaciones en intensidad o velocidad de cambio-de-estado
experimentado por entidades bioldgicas pretéritas su-
praindividuales. Pero el concepto de secuencia regis-
tratica o el de secuencia tafondmica, al igual que el de
secuencia sedimentaria, sélo permite identificar pola-
ridades escalares entre sucesivas entidades bioldgicas
pretéritas, y no posibilita la estimacion del valor de la
tasa o de la intensidad de los correspondientes proce-
sos de fosilizacion, produccion u ontogénesis por uni-
dad de tiempo. También es importante sefialar que no
todas las propiedades de un sistema han de correspon-
der a caracteristicas polares; y solo seran evidencia de
polaridad aquellas propiedades que hayan cambiado
o al menos se encuentren en equilibrio inestable. A ve-
ces no hay polaridad y sin embargo hay desarrollo, co-
mo ocurre en los procesos fisicos, biologicos o tafo-
nomicos de cooperacién (estos ultimos se llevan a ca-
bo mediante interacciones retroactivas entre las corres-
pondientes entidades conservadas y el ambiente exter-
no). Todo cambia, pero no todo cambio se debe a una
«lucha de contrarios» (cf. Bunge, 1981, p. 68; 1971).
En general, puede afirmarse que los cambios materia-
lizados por las sucesiones registraticas, sean secuencia-
les 0 no, son evidencias de las diferentes respuestas
tafonémico-paleoecoldgicas de las respectivas entida-
des bioldgicas pretéritas durante las fluctuaciones ocu-
rridas en los sistemas bio-sedimentarios. Y la Tafono-
mia evolutiva es la uinica disciplina paleontoldgica que
puede ofrecer garantias de que las evidencias registra-
das de diferentes entidades biologicas, que determinan
una aparente direccién evolutiva y/o ecoldgica en
un(os) grupo(s) taxonémico(s) concreto(s), no obede-
cen a factores productivos o alterativos; tales garan-
tias estaran justificadas por evidencias pasitivas que
permitan confirmar y/o refutar los procesos de fosili-
zacion normalizadora (si las relaciones entre las enti-
dades conservadas y su ambiente externo se mantienen
estables), fosilizacion direccional (cuando una secuen-
cia concreta de interacciones entre las entidades con-
servadas y el ambiente externo cambia de forma cons-
tante en una misma direccidn) o fosilizacion disrupti-
va (si al diversificarse el ambiente externo que era ho-
mogéneo se inicia la diversificacion de las interaccio-
nes entre las entidades conservadas y sus respectivos
ambientes, de tal manera que, sometidos a diferentes
ambientes, diversos grupos de elementos conservados
pertenecientes a un mismo tafon se diferencian entre
si y dan lugar a tafones distintos).

El descubrimiento o el reconocimiento de sucesi-
vas secuencias registraticas también permite identificar
la existencia de discontinuidades registraticas, pero
cualquiera de estas discontinuidades no ha de corres-
ponder necesariamente a una laguna registratica. Pa-
ra saber si una discontinuidad entre dos secuencias re-
gistraticas (tafonémicas o no) corresponde a una la-
guna registratica es necesario confirmar y/o refutar la
existencia de vacio alterativo y/o productivo entre dos
entidades registradas topoldgicamente sucesivas y con-
secutivas que pertenecen a distintas secuencias regis-

traticas. La relevancia del concepto de secuencia regis-
tratica se debe a que permite contrastar si el grado de
continuidad/discontinuidad evidenciado en el registro
fésil tiene correlato real tafonémico y/o paleobioldgi-
co. Los conceptos de sucesion registratica y de secuen-
cia registratica son necesarios para contrastar cualquier
ecosecuencia pretérita, pero también son metodologi-
camente necesarios para tratar cualquier direccionali-
dad de un proceso paleobiolégico evolutivo.

SUCESIONES Y SECUENCIAS
TANATICAS

Ya hemos indicado que la relacion de coinciden-
cia o de sucesion topoldgica evidenciada entre diferen-
tes entidades registradas no garantiza la relacion de si-
multaneidad o de precedencia temporal entre las enti-
dades bioldgicas que ellas representan. Las semejan-
zas y diferencias entre las sucesiones registrdticas y las
presuntas sucesiones producidas deben ser contrasta-
das mediante datos relativos a las modificaciones ta-
fonomicas ocurridas; pero, incluso cuando dichas mo-
dificaciones son irrelevantes y las sucesiones registra-
ticas son representativas de las sucesiones producidas
(por tratarse de un caso de fosilizacion normalizado-
ra) dichas sucesiones son de naturaleza diferente a la
de las sucesiones paleobioldgicas.

El cambio brusco en la composicién taxonémica
de las sucesivas asociaciones registradas en una region
concreta ha sido interpretado por diferentes autores co-
mo un fendémeno ligado a un cambio brusco en el sis-
tema biosedimentario correspondiente; sin embargo, a
menudo se ignora que las modificaciones ambientales
no sélo afectan a las entidades biolégicas sino también
a los procesos de produccién y/o fosilizacion. Es im-
portante tener en cuenta que los cambios en los siste-
mas tafonomicos pueden no estar correlacionados con
cambios en los ecosistemas correspondientes. En cual-
quier caso, las diferencias entre las sucesivas entida-
des registradas solo seran evidencias de cambios paleo-
biologicos locales o regionales, si se logra contrastar
que no son el resultado de los procesos de fosilizacion
y/0 produccién y que las correspondientes entidades
biologicas existieron en dicho lugar. Una vez interpre-
tadas las sucesivas entidades producidas, teniendo en
cuenta las entidades registradas, es necesario contras-
tar el cardcter autéctono o aldctono de sus elementos
constituyentes, o de la entidad conservada supraindi-
vidual en cuestion, y a ser posible el grado de esta pro-
piedad. Las sucesivas entidades autdctonas producidas
por entidades bioldgicas indigenas o exdticas pueden
servir como referencias para interpretar la sucesion pa-
leobioldgica local o regional (cuyos organismos cons-
tituyentes no es necesario que estén vinculados por la
relacidn de descendencia); pero las sucesivas entidades
aléctonas que han sido local o regionalmente registra-
das no son evidencias, por definicion, de relaciones bié-
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ticas en, o cerca de, el lugar de enterramiento (aunque
correspondan a entidades biologicas emparentadas).
Por tanto, una sucesion registrdtica es evidencia de una
sucesion paleobioldgica, local o regional, sélo si esta
constituida por elementos autdctonos; en caso contra-
rio, cuando se trata exclusivamente de elementos aldc-
tonos, solo puede ser considerada como evidencia de
sucesivas entidades conservadas local o regionalmen-
te. Por razones metodologicas, conviene distinguir a
las sucesiones tanaticas, de las sucesiones registraticas
y de las sucesiones paleobioldgicas. Las sucesiones ta-
ndticas estdn constituidas por entidades conservadas,
con elementos autdctonos y/o aldctonos antes de su
enterramiento, que son topaldgicamente sucesivas en
una localidad o regién concreta. Cada sucesion regis-
tratica puede o no ser representativa de una sucesion
tanatica local o regional y, a su vez, cada sucesion
autoctotandtica (constituida por elementos o entidades
autoctonas) puede o no representar una sucesion pa-
leobiolodgica local o regional; ahora bien, las sucesio-
nes aloctotandticas (constituidas por entidades alocto-
nas) no son evidencia de, ni representan, sucesiones pa-
leobioldgicas de la misma localidad o region que la su-
cesion registrdtica a partir de la cual han sido inferi-
das. Logicamente, las sucesiones tandaticas pueden te-
ner caracter secuencial y, en tal caso, puede hablarse
de secuencias tandticas s.l., secuencias autoctotandti-
cas y secuencias aloctotandticas.

SUCESIONES Y SECUENCIAS
PALEOBIOLOGICAS

Cualquier sucesion paleobioldgica consta de dos
o mds entidades bioldgicas, topolégicamente sucesivas
en una localidad o region concreta, de las cuales solo
una puede ser o no actual. Las sucesiones faunisticas
y las sucesiones floristicas, inferidas por numerosos
autores a partir del registro fésil, son dos clases de su-
cesion paleobioldgica; pero no son las unicas clases po-
sibles: una asociacion floristica que «estd seguida por»
0 «sigue a» (en sentido topoldgico) una asociacion fau-
nistica también es un caso particular de sucesion pa-
leobioldgica. El método para establecer la sucesion pa-
leobiolégica en una localidad o regién concreta, a partir
de las distintas entidades bioldgicas (faunisticas y/o flo-
risticas) inferidas teniendo en cuenta las diferentes en-
tidades producidas en dicha localidad o region, es ana-
logo al utilizado para establecer las sucesiones regis-
trdticas o las sucesiones autoctotandticas: una serie de
enunciados de relacién entre diferentes entidades pa-
leobioldgicas. Una secuencia paleobiologica estd inte-
grada por dos o méds entidades bioldgicas, topoldgica-
mente sucesivas y consecutivas en una localidad o re-
gion concreta, de las cuales s6lo una puede ser o no
actual, que difieren gradualmente entre si por los va-
lores de alguna(s) variable(s) biologica(s) particular(es).

La seriacién segin un orden de sucesion de las en-
tidades paleobioldgicas o de las entidades registradas,
el encaje de los intervalos correspondientes y la métri-
ca temporal sélo son operaciones generales, y particu-
larmente topoldgicas, aplicadas al tiempo. La distin-
cidn entre estructura o relaciones topoldégicas y métri-
ca permite plantear y resolver los problemas entre la
teoria absoluta del tiempo y la relacional: si el tiempo
es independiente de las entidades reales o fisicas, en-
tonces su estructura topoldgica es independiente de la
estructura topologica de las entidades reales histdricas;
pero no podemos descartar esta posibilidad porque las
relaciones temporales sélo estan justificadas mediante
relaciones entre entidades reales o fisicas. En Paleon-
tologia, admitimos que la realidad historica no esta
constituida por sucesos o0 acontecimientos, sino por en-
tidades sustanciales que son espacio-temporales; cual-
quier acontecimiento o proceso es una propiedad de
alguna entidad real o fisica y, como tal, no tiene exis-
tencia propia (cf. Fernandez Lépez, 1985a). Y para afir-
mar que la Vida tiene realidad historica no hay justifi-
cacién paleontoldgica alguna: el origen/extincién o el
principio/final y la historia (evolutiva o no) son de las
entidades bioldgicas supraindividuales y concretas, pero
no de las propiedades de dichas entidades, ni del tiem-
po. Aguirre Enriquez (1982) ha destacado la importan-
cia y la necesidad de optimizar la adecuacion de una
definicion al sentido epistemoldgico de Vida y de lo vi-
vo, para su uso en las disciplinas cientificas. A nues-
tro parecer, el concepto de Vida puede ser de gran va-
lor heuristico, si adquiere una significacion cuyo alcan-
ce sobrepase las fronteras de lo explicable mediante una
Teoria de la evolucion bioldgica y dentro de un siste-
ma conceptual en el que dicha teoria solo represente
una parte de los componentes; por lo tanto, no parece
conveniente que la Paleontologia renuncie a este con-
cepto, pero tampoco es deseable que la utilizacién del
término vida, vivo o viviente sirva para hacer impreci-
sas las proposiciones, problemas y soluciones de la Bio-
logia o de la Paleontologia. Por otra parte, la existen-
cia de sucesivas entidades bioldgicas histéricas, inter-
pretadas a partir de las entidades producidas y regis-
tradas en un lugar o region, no implica una relacién
de causalidad entre ellas, tal relacién hay que contras-
tarla con datos paleobioldgicos; las entidades bioldgi-
cas historicamente sucesivas que pueden ser inferidas
para una regiéon concreta, mediante el andlisis
tafondmico-paleoecoldgico de las correspondientes en-
tidades producidas y autdctonas, son unicas, estaticas,
y no prueban por si mismas el hecho de la evolucion
bioldgica, ni estd implicada unarelacion de descenden-
cia entre ellas. También conviene sefialar, como ulti-
ma salvedad, que la distincion, identificacién o utili-
zacion de amplitudes biocronoldgicas no implica que
las entidades bioldgicas correspondientes sean episo-
dicas; es un método analitico que permite interpretar
la estructura temporal de dichas entidades independien-
te de que hayan sido episddicas o continuas.



SUCESIONES PALEOBIOLOGICAS Y SUCESIONES REGISTRATICAS 37

Las sucesiones paleoecoldgicas son consideradas
por la mayoria de los autores como sucesiones ecolo-
gicas historicas analogas a las sucesiones ecologicas ac-
tuales, pero no hay una concepcién unanime respecto
a las relaciones entre las sucesiones ecoldgicas, las su-
cesiones faunisticas (o floristicas) y los llamados reem-
plazamientos faunisticos (o floristicos) (cf. Brandt-
Velbel, 1984; Cisne et al. 1984, 1978; Delance, 1984;
Hoffman, 1982ab, 1981; Dodd y Stanton 1981; Rollins
et al. 1979; Johnson, 1977; Kauffman y Scott, 1976;
Walker y Alberstandt, 1975; Hayami y Ozawa, 1975;
Woodger, 1978). Algunos de los problemas aparentes
son debidos a una utilizacién inadecuada de los con-
ceptos, hipotesis y datos de la Biologia. Puede decirse
que la Neontologia, y concretamente la Ecologia de en-
tidades biologicas actuales, se ocupa de procesos muy
breves, si estos se comparan con los procesos geologi-
cos que a menudo son estudiados; y la Teoria ecologi-
ca solo puede dar explicaciones funcionales, mientras
que la Teoria de la evolucion bioldgica solo da expli-
caciones evolutivas (cf. Shapere, 1974). Pero las limi-
taciones logicas, teoréticas y metodoldgicas que obli-
gan a distinguir entre explicaciones funcionales y ex-
plicaciones evolutivas no justifican la existencia de un
tiempo ecoldgico, un tiempo evolutivo y un tiempo geo-
légico; y la reduccién de los procesos o de los aconte-
cimientos bioldgicos a situaciones o «estados de cosas»
tampoco implica que las entidades correspondientes ca-
rezcan de duracién. Podemos afirmar que las solucio-
nes y los problemas funcionales significativos dentro
del sistema conceptual de la Neontologia tienen como
referente cualquier dindmica de una entidad biolégica
actual y concreta ocurrida a «corto plazo», pero esta
proposicion no implica que los procesos ecoldgicos sean
mads breves que los evolutivos. No hay argumentos teo-
réticos para defender que un proceso o un cambio de
estado-de-cardcter de una entidad biolégica poblacio-
nal es evolutivo o ecoldgico porque es respectivamen-
te de «larga o corta duracién». En principio, una enti-
dad bioldgica poblacional concreta puede haber expe-
rimentado simultdaneamente modificaciones ecoldgicas
y evolutivas (lo cual no quiere decir que defendamos
gradualismo filético vs. equilibrio interrumpido). Los
modelos e hipdtesis que dan cuenta de los mecanismos
ecologicos o de los mecanismos evolutivos son atem-
porales, y las modificaciones paleobioldgicas de refe-
rencia aspiran a ser interpretadas y explicadas con ar-
gumentos paleoecoldgicos y/o evolutivos atemporales.
Los procesos bioldgicos, actuales o pasados, aspiran
a ser explicados de la mejor manera posible y, por el
momento, ésta es el resultado de integrar las interpre-
taciones funcionales y las interpretaciones evolutivas
como explicaciones complementarias para los proce-
sos paleobioldgicos.

Las sucesiones ecoldgicas han sido caracterizadas
por tener dos propiedades fundamentales: 1) tenden-
cia a la organizacion de las comunidades o de las bio-
cenosis, y 2) influencia, pero no control, ejercida por
las comunidades o las biocenosis sobre su ambiente ex-

terno. En una sucesion ecoldgica ideal suelen distin-
guirse tres estadios: 1) instalacion de la comunidad o
de la biocenosis pionera, constituida por poblaciones
bioldgicas, r-selectivas, con abundantes individuos, pe-
ro con bajos valores de diversidad y equitabilidad es-
pecifica; 2) reemplazamiento(s) sucesivo(s) de la comu-
nidad o de la biocenosis preexistente, instalacion de
nuevas poblaciones adaptadas a las nuevas condicio-
nes bioldgicamente influenciadas, predominio creciente
de estrategas-k e incremento de los valores de diversi-
dad y equitabilidad especifica; 3) climax de la sucesién
o estadio de mdxima estabilidad que tedricamente per-
manecera hasta ser perturbado por un factor extrinse-
co de regulacion relativamente breve. De acuerdo con
estas ideas, si se trata de sucesiones paleoecoldgicas,
las relaciones bioticas entre las sucesivas comunidades
o biocenosis que integran una sucesion paleobioldgica
pueden ser directas (de parentesco, cuando las comu-
nidades o biocenosis estan vinculadas entre si por la
relacion de descendencia) y/o indirectas (cuando no hay
entre ellas una relacion de descendencia); pero en los
reemplazamientos faunisticos (o floristicos) las relacio-
nes entre las sucesivas comunidades o biocenosis solo
son indirectas (a través del ambiente externo). Los con-
ceptos de sucesion paleoecolodgica y reemplazamiento
faunistico (o floristico) no son contrarios, ni contra-
dictorios; los reemplazamientos son un caso particu-
lar de sucesion paleoecoldgica y de sucesion paleobio-
l6gica. Ademas, carece de sentido afirmar que un reem-
plazamiento faunistico o floristico, haya sido gradual
o brusco, ha sido causado por la competencia entre los
representantes de los diferentes grupos taxonomicos
que lo integran. El reemplazamiento puede ser enten-
dido como un proceso 0 como un acontecimiento ex-
perimentado por entidades bioldgicas que constituyen
una sucesion paleobioldgica, pero no podemos consi-
derar como causal larelacién indirectaentre dichas en-
tidades bioldgicas, porque eso implicaria que al menos
una entidad biolégica controla su ambiente externo (lo
cual es incompatible con el concepto de ambiente
externo).

En general, las variaciones secuenciales y/o cicli-
cas inferidas paralas sucesivas entidades biologicas pre-
téritas, de una localidad o regién concreta, no pueden
ser consideradas en si mismas como pruebas de un pro-
ceso evolutivo y/o ecolégico. Tales variaciones, aun
cuando puedan implicar modificaciones en la compo-
sicion genética de dichas entidades, pueden ser funda-
mentalmente el resultado de fluctuaciones aleatorias
(que sdlo representen cambios fenotipicos no causados
por factores extrinsecos de regulacién). La inferencia
de una ecosecuencia pretérita requiere contrastar que
las sucesivas modificaciones fenotipicas o los sucesi-
vos fenotipos son el resultado de variaciones ambien-
tales histdricas (a corto o a largo plazo); es decir, que
ha habido una o mas modificaciones ecotipicas o eco-
tipos sucesivos por influencia de factores extrinsecos
de regulacion sobre las entidades bioldgicas que cons-
tituyen una sucesion o una secuencia paleobiolodgica.
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En conclusién, una ecosecuencia puede ser un ca-
so particular de reemplazamiento faunistico (y/o flo-
ristico), de sucesion ecoldgica y/o de sucesion paleo-
bioldgica; pero, las sucesiones paleobioldgicas no re-
presentan necesariamente sucesiones ecoldgicas preté-
ritas, reemplazamientos faunisticos (y/o floristicos) o
ecosecuencias pretéritas. Y el valor de la duracion de
las sucesiones paleobioldgicas no es un criterio védlido
para diagnosticar y discernir las sucesiones ecoldgicas
y las sucesiones evolutivas.

A partir del concepto relacional de sucesion pa-
leobiolégica podemos establecer un concepto de clase
de sucesion paleobioldgica, eligiendo convencionalmen-
te una entidad bioldgica a continuacién de la cual to-
das las entidades inferidas se consideran como de la
misma clase; y, en funcion de que el criterio de clasifi-
cacion empleado sea evolutivo y/o ecolégico, cualquier
sucesion faunistica o floristica es susceptible de ser con-
siderada como una sucesion evolutiva y/o ecoldgica.
Por este procedimiento se establecen las biocronozo-
nas. A continuacion trataremos el significado del tér-
mino unidad registratica, asi como el problema de jus-
tificar con datos exclusivamente paleontoldgicos las
unidades de la escala biocronolodgica.

UNIDADES REGISTRATICAS

Las entidades bioldgicas histéricas, o los aconte-
cimientos «situados entre otros dos», que son inferi-
das a partir de entidades registradas topoldgicamente
sucesivas pueden ser mas nunnerosas que en la realidad;
asi, por ejemplo, dos entidades producidas y registra-
das topoldgicamente sucesivas pueden corresponder a
una entidad bioldgica histéricamente singular. Por ello,
considerar el valor de la duracion como el nimero de
acontecimientos inferidos entre otros dos es tan erré-
neo como aceptar que el valor de la potencia de las su-
cesiones estratigraficas es directamente proporcional al
nimero de entidades registradas topoldgicamente su-
cesivas y memorizadas en ellas. Por las mismas razo-
nes, es tan erréneo pensar que se puede estimar la car-
dinalidad o la numerosidad de las entidades registra-
das topoldégicamente sucesivas (ligadas por la relacion
de precedencia temporal) utilizando soélo los valores de
las potencias estratigraficas, como pretender medir du-
raciones mediante la numerosidad de las entidades his-
tdricas o de los acontecimientos sucesivos inferidos (li-
gados por la relacion de orden temporal). Para evitar
errores de estos tipos, los posibles intervalos tempora-
les entre distintas entidades bioldgicas locales o regio-
nales deben ser contrastados (es decir, confirmados y/o
refutados) haciendo referencia a una duracion de va-
lor positivo entre los acontecimientos de dichas enti-
dades bioldgicas. Esta referencia deberd estar justifi-
cada mediante sefiales o indlicadores de procesos pa-
leobioldgicos irreversibles; es decir, deberd estar justi-
ficada por una estructura temporal evolutiva que re-

presente un cambio continuo, y los indicadores no pue-
den ser hechos basados en el criterio de aparicion, coe-
xistencia, sucesion o extincién de entidades bioldgicas
historicamente singulares, sino variaciones, cambios o
transformaciones unicas e irreversibles experimentadas
por una entidad bioldgica o por entidades bioldgicas
filogenéticamente relacionadas. La referencia a una du-
racioén de valor positivo entre dos acontecimientos pa-
leobiologicos sucesivos también puede ser justificada
mediante sefiales o indicadores de procesos paleobio-
l16gicos periddicos relacionados con periodicidades as-
tronémicas. Y a efectos de medicién de tiempo, en cual-
quier caso, es necesario que las sefiales o indicadores
temporales utilizadas como referencia sean equivalen-
tes (cf. Grize, 1971; Kitts, 1966). Pero, sélo si las enti-
dades elegidas para establecer clases de sucesiones pa-
leobioldgicas representan acontecimientos evolutivos de
grupos taxonomicos concretos y filogenéticamente re-
lacionados (que, en virtud del principio de irreversibi-
lidad, seran acontecimientos temporalmente sucesivos)
entonces las correspondientes clases de sucesiones re-
gistraticas podran ser evidencias paleontoldgicas de dis-
tintas duraciones sucesivas y de diferentes unidades bio-
cronoldgicas con las cuales se pueden establecer esca-
las ordinales de tiempo.

Para la Historia de la Tierra, los gedlogos actua-
les suelen utilizar dos escalas ordinales de tiempo: la
de la radiocronologia (basada en tasas de descomposi-
cién isotdpica) y la de la biocronologia (basada en la
evolucién orgdnica o bioldgica, pero no en la evolu-
cién de la Vida) que respectivamente han sido deno-
minadas: escala cronométrica y escala cronoestratica.
Estas dos escalas pueden ser usadas en muchos senti-
dos pero cuando se estandarizan para uso global pue-
den asumir el prefijo «geo»: geocronométrica y geo-
cronoestratica. También puede argumentarse que la
geocronologia tiene otras escalas de tiempo, esencial-
mente diferentes, como la escala natural o de fenome-
nos que serd distinguida como escala cronolégica (cf.
Harland, 1978). La cronologia de los cuerpos rocosos
puede ser determinada mediante métodos radiométri-
cos (con la escala cronométrica) o haciendo uso de mé-
todos bioestratigraficos (con la escala cronoestratica).
La escala cronoestratigrafica estd basada en la evolu-
cion de los sistemas biosedimentarios y en otros crite-
rios de correlacion temporal entre cuerpos rocosos (po-
laridad magnética, contenido en f¢siles, ...). Para ave-
riguar y expresar el intervalo temporal durante el cual
se formo un cuerpo rocoso que carece de fosiles taxo-
némicamente significativos, y sin utilizar criterios ra-
diométricos, se requiere de una escala cronoestratigra-
fica de referencia; pero los materiales de cada unidad
cronoestratigrafica a menudo sélo son reconocibles por
la presencia de unos fésiles taxonémicamente signifi-
cativos, debido a que las unidades de dicha escala sue-
len estar justificadas mediante criterios paleontologi-
cos. Este procedimiento es legitimo en la medida que
define el orden temporal de formacion de los cuerpos
rocosos seglin la informacion bioldgica memorizada en
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ellos. Ahora bien, el problema de interpretar las rela-
ciones temporales entre cuerpos rocosos mediante hi-
potesis filogenéticas basadas a su vez en interpretacio-
nes estratigraficas (cf. Eldredge y Gould, 1977; San-
chiz, 1979) o el problema de describir la evolucién bio-
légicarespecto a una escala estratigrafica que en si mis-
ma estd basada en una interpretacion de la evolucion
biolégica (cf. Harland, 1978; Harper, 1980, 1981) pue-
de ser resuelto si la escala de referencia paleontologi-
ca, la escala biocronoldégica, es justificada mediante in-
terpretaciones tafonomico-paleoecoldgicas de las enti-
dades producidas por las entidades biologicas corres-
pondientes. Para conseguir una escala paleontoldgica
de referencia temporal solo es necesario evidenciar y
clasificar sistemdticamente en unidades las diferentes
clases de entidades registradas topoldgicamente suce-
sivas, teniendo en cuenta sus tiempos de produccion
y fosilizacion, de tal manera que las unidades estable-
cidas correspondan a intervalos temporales sucesivos;
una vez nombradas cada una de estas unidades tem-
poralmente sucesivas, es posible determinar nominal-
mente las relaciones temporales entre diferentes enti-
dades biolodgicas y atribuir cualquier entidad registra-
da o cualquier entidad paleobioldgica a una clase de
edad. Por definicion, cada una de estas unidades re-
gistraticas establecidas, que podemos llamar unidades
cronorregistrdticas, estaran materializadas por crono-
rregistros que comprendan las entidades producidas y
registradas durante un intervalo temporal concreto de
tiempo geoldgico, cuya duracion puede ser de valor co-
nocido o desconocido; y las evidencias del intervalo
temporal correspondiente a cada amplitud biocrono-
logica de referencia seran las amplitudes registraticas
contrastadas al menos en dos localidades diferentes. Es
decir, cada unidad biocronoldgica propuesta debe es-
tar justificada por una unidad cronorregistratica; y ca-
da biocronozona concreta de referencia debe estar evi-
denciada por un cronorregistro. También puede ser util
en Paleontologia establecer unidades registraticas que
estén basadas en la composicién taxonomica represen-
tada por las entidades registradas, independientemen-
te de su tiempo de produccion y fosilizacion; estas uni-
dades seran denotadas en lo sucesivo con el nombre de
unidades taxorregistrdticas; y cada unidad taxorregis-
tratica tendra como correlato real al menos un taxo-
rregistro concreto. Los taxorregistros son entidades re-
gistradas taxonomicamente caracterizables con inde-
pendencia de sus tiempos de produccion y fosilizacion.
Las relaciones entre taxorregistros y cronorregistros son
andlogas a las que hay entre biozonas y zonas estan-
dar. Cada zona estandar puede estar representada por
mas de una clase de biozona, y cada cronorregistro po-
drd ser evidenciado con diferentes taxorregistros, in-
cluso en una misma localidad; pero, y ésta es una de
las razones que justifican la utilizacion practica de las
unidades registraticas, en una localidad o region con-
creta pueden existir cronorregistros y taxorregistros a
los cuales no les corresponde unidad estratigrafica al-
guna (ni cronozona, ni biozona alguna). Para evitar

la inflaccion nomenclatorial, cada unidad cronorregis-
tratica sera nominada de acuerdo con su unidad bio-
cronoldgica de referencia; asi, por ejemplo, la Biocro-
nozona Humphriesianum estard evidenciada por el
Cronorregistro Humphriesianum y éste, a su vez, pue-
de estar representado por mas de una clase de taxorre-
gistro o al menos por el Taxorregistro Humphriesia-
num. También es importante sefialar que la extension
geografica de los taxorregistros y de los cronorregis-
tros estara restringida al drea en la cual hay entidades
registradas de una o mas clases taxonémicamente de-
terminables; por tanto, la distribucién geografica de
cualquier unidad registratica no ha de ser necesariamen-
te coincidente con la de las unidades estratigraficas co-
rrespondientes o con la distribucion paleobiogeografi-
ca de una(s) entidad(es) bioldgica(s) concreta(s). Para
las unidades registraticas, al igual que en el caso de las
unidades estratigraficas, se puede utilizar un sistema
jerarquico de clasificacion; en dicho sistema, las uni-
dades elementales son los cronorregistros y los taxo-
rregistros, que respectivamente posibilitan el estable-
cimiento de clasificaciones cronorregistraticas y taxo-
rregistraticas.

A partir del concepto relacional de sucesion bioes-
tratigrafica, registratica o paleobioldgica se puede ob-
tener un concepto de clase de sucesidon, como ya he-
mos indicado. Y mediante estos conceptos de clase se
pueden establecer unidades bioestratigraficas, registra-
ticas o paleobioldgicas (por ejemplo, biocronoldgicas)
concretas que son contrastables al menos en una loca-
lidad diferente a la utilizada para evidenciarlas o infe-
rirlas por vez primera. Pero en los trabajos de correla-
cién biocronoldgica no suele estar explicitado el pro-
cedimiento para averiguar las relacionestemporales en-
tre sucesiones faunisticas (o floristicas) inferidas en lu-
gares distanciados. La constancia en el orden de suce-
sidn de ciertas asociaciones o entidades bioldgicas y de
determinados estadios-de-caracter, inferidos para su-
cesiones faunisticas (o floristicas) de distintas localida-
des, es considerada por la mayoria de los autores co-
mo el mejor criterio paleontoldgico de simultaneidad.
Algunos han sefialado la necesidad de distinguir entre
«similitud de disposicion» (homotaxis segiin Huxley,
1862) e «identidad de fecha» (cronotaxis segin Weller,
1960); no obstante, el término correlacion suele ser uti-
lizado para referir la actividad destinada a lograr al-
gun establecimiento cronotaxial positivo sin implicar
un grado particular de éxito (cf. Harland, 1978). En
numerosos trabajos de correlaciéon biocronoldgica se
supone que es simultanea la aparicion/desaparicion o
el cambio de estado-de-cardcter de las entidades bio-
l6gicas comparadas. En contra de esta presunta simul-
taneidad, varios autores han denunciado que las lla-
madas transgresiones faunisticas no son necesariamente
sincrénicas en el area de reparticion de un taxén y que
la evolucion de un linaje no es homogénea en los dife-
rentes dominios paleogeograficos ocupados por los re-
presentantes del taxén en cuestion (cf. Marchand y
Thierry, 1982). A estos hechos tradicionalmente se les
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ha quitado importancia argumentando que las migra-
ciones fueron procesos breves comparados con la du-
racién de la Tierra y que las diferencias temporales se-
ran menos significativas cuanto menor sea la duracién
de las entidades bioldgicas utilizadas y cuanto mayor
sea su antigiiedad; ademds, cuanto mayor sea la capa-
cidad de dispersion de los organismos mayor sera la
probabilidad de que se trate de entidades registradas
simultdneamente en el drea de distribucion de los re-
presentantes del grupo taxonomico en cuestién, y no
de registros temporalmente sucesivos resultantes de un
proceso de migracion bioldgica. Sin embargo, en es-
tos argumentos se ignora que la contemporaneidad en-
tre fésiles y cuerpos rocosos en cualquier localidad no
garantiza la contemporaneidad de los procesos de me-
morizacion y/o produccién ocurridos en lugares dis-
tanciados. Y el problema principal es que la definicion
causal del orden temporal entre sucesivas entidades bio-
l6gicas locales o regionales conduce a una indetermi-
nacion con respecto a la comparacion temporal de los
acontecimientos bioldgicos ocurridos en lugares distan-
tes. El unico procedimiento para averiguar el grado de
simultaneidad de dos acontecimientos o sucesos ocu-
rridos en lugares diferentes es determinar la velocidad
de una sefial o indicador enviado desde uno a otro y,
como es sabido, para medir esta velocidad debemos co-
nocer previamente cuando son simultdneos los dos su-
cesos (cf. Scott, 1985; Gardies, 1979; Van Fraassen,
1970; Stegmiiller, 1970; Kitts, 1966). Este problema no
puede ser resuelto empiricamente, sino s6lo por me-
dio de una estipulacion. La presencia de inmigrantes
en dreas alejadas no puede ser utilizada como criterio
paleontoldgico cronotaxial independiente, ya que la es-
timacion de la velocidad de inmigracién requiere a su
vez de datos biocronolégicos previos. En el caso de las
entidades bioldgicas histdricas que han sido inferidas
en lugares distantes, el grado de simultaneidad estipu-
lada puede ser estimado teniendo en cuenta los restos
y/o sefiales aloctonos cuyo desplazamiento desde un
lugar a otro haya sido durante un intervalo temporal
maximo de valor determinable, porque para estimar el
valor de la duraciéon mdxima correspondiente no se ne-
cesita de datos biocronolégicos, sino simplemente evi-
dencias tafondmicas; y las limitaciones espacio-tempo-
rales de este criterio de correlacion pueden ser evalua-
das teniendo en cuenta la durabilidad y el grado de aloc-
tonia de cada entidad conservada particular. Por esta
razon, los elementos aléctonos son de suma importan-
cia para establecer correlaciones biocronoldgicas entre
entidades registradas en lugares distanciados.

Las diferentes unidades elementales biocronologi-
cas (biocronozonas), bioestratigraficas (biozonas), cro-
noestratigraficas (cronozonas) o registraticas (crono-
rregistros y taxorregistros), establecidas con criterios
paleontoldgicos, son unidades convencionales, de na-
turaleza operatoria, pero no son necesariamente arbi-
trarias o subjetivas. Cualquier unidad concreta perte-
neciente a una de estas clases debe ser susceptible de
contrastacion intersubjetiva. Y los datos registrados no

deben ser confundidos con los datos obtenidos; éstos
ultimos sélo son una muestra o una estimacion de los
primeros. En general, se puede afirmar que las suce-
siones paleobioldgicas y las sucesiones tandticas preté-
ritas son inobservables (pero han de ser contrastables,
para poder ser aceptadas), mientras que las sucesiones
registrdticas y las sucesiones bioestratigraficas son ob-
servables al menos parcialmente, y las llamadas suce-
siones faunisticas obtenidas han sido observadas al me-
nos por un paleontdlogo. Los datos obtenidos y los que
pueden ser aceptados como observables por interpola-
cién son los datos recomendables para establecer los
limites entre unidades bioestratigraficas o registraticas.
Cualquier estimacién de un limite bioestratigrafico, re-
gistrdtico o biocronoldgico sélo es una aproximacién
al limite real de la unidad en cuestién. Para evitar equi-
vocos, proponemos que las llamadas sucesiones fau-
nisticas y/o floristicas obtenidas u observadas en el re-
gistro fosil sean denominadas sucesiones registrdticas
obtenidas (cuando estdn constituidas por dos 0 mas en-
tidades registradas topoldgicamente sucesivas), sucesio-
nes registradas obtenidas (cuando las sucesiones estan
constituidas por dos o mds entidades registradas estra-
tigraficamente sucesivas) o sucesiones bioestratigrdfi-
cas obtenidas (si las sucesiones de referencia estdn cons-
tituidas por dos o mds niveles estratigraficos que con-
tienen sendas entidades registradas). Estos términos y
conceptos permiten discernir, respectivamente, entre:
a) asociaciones registradas topologicamente sucesivas,
cada una de las cuales estd contenida en un cuerpo ro-
coso distinto o comun al de la(s) restante(s), b) asocia-
ciones registradas en niveles estratigraficos sucesivos
y ¢) cuerpos rocosos fosiliferos que forman parte de,
0 constituyen, una sucesion estratigrafica. A este res-
pecto también conviene destacar que las biozonas son
cuerpos rocosos caracterizables por su contenido fo-
sil, cuyos limites corresponden al rango de distribucién
horizontal y vertical de una(s) entidad(es) registrada(s)
concreta(s) penecontempordanea(s) con ellos. El siste-
ma bioestratigrafico estd basado en el contenido fosil
de los cuerpos rocosos, pero no en el contenido fau-
nistico y/o floristico (en éste segundo caso, se admiti-
ria implicitamente que los fdsiles son entidades biolo-
gicas que han cambiado de estado, lo cual es incom-
patible con los conceptos de la Tafonomia evolutiva).

Antes de finalizar el presente trabajo, parece con-
veniente exponer algin caso concreto, que sirva como
ejemplo, de la posible utilidad de las unidades regis-
traticas. A estos efectos, mencionaremos el caso del li-
mite entre los materiales del Jurasico inferior y los del
Jurasico medio en el Corte Santa Mera-II (cf. Ferndn-
dez Lopez y Suarez Vega, 1979). La sucesion bioestra-
tigrafica obtenida, correspondiente a dicho limite, es-
ta constituida por los materiales de los niveles estrati-
graficos 2MEI18C y 2MEI9A (cuya fotografia esta pu-
blicada en Ferndndez Lopez, 1985d, figura 2). La aso-
ciacion registrada estratigraficamente inferior esta com-
puesta por elementos caracteristicos del Toarciense su-
perior (Zona Aalensis); pero entre los elementos que
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integran la asociaciéon del nivel 2MEI9A unos son ca-
racteristicos del Toarciense superior (Zona Aalensis) y
otros lo son del Aaleniense inferior (Zona Opalinum).
La coexistencia de estos elementos en el mismo nivel
estratigrafico no es una evidencia de que durante el
transito Lias/Dogger coexistieron los representantes de
Leioceras y los de Pleydelia-Cotteswoldia, ni sirve pa-
ra confirmar que el nivel en cuestion es un nivel de con-
densacion estratigrafica. El estado de conservacion de
los fosiles permite afirmar que las conchas pertenecien-
tes a formas de Leioceras estaban resedimentadas o
acumuladas, mientras que las de Pleydellia y Cottes-
woldia estaban reelaboradas, cuando fueron conjun-
tamente enterradas. Es decir, la asociacion registrada
en el nivel 2ME19A es una asociacion mezclada en la
que pueden ser identificadas dos asociaciones topolo-
gicamente sucesivas: una asociacion constituida por ele-
mentos acumulados o resedimentados y una asociacion
integrada por elementos reelaborados. Y estas dos aso-
ciaciones registradas en el nivel 2MEI19A constituyen
una sucesion registratica, siendo la asociacion reelabo-
rada mads entigua que la asociacion resedimentada y
mas antigua que los materiales en los cuales esta
memorizada.

Un ejemplo de la Cordillera Ibérica que ha sido
tratado recientemente, durante las excursiones organi-
zadas por el Grupo Franceés de Estudio del Jurasico y
el Grupo Espafiol del Mesozoico, es el limite entre los
materiales bajocienses y los materiales bathonienses en
el Corte 26C de Caudiel (cf. Ferndndez Lopez, Gomez
y Goy, 1985). En esta localidad hemos obtenido la si-
guiente sucesion bioestratigrafica, representada en la
figura 1 del presente trabajo:

Tramo 26C34-26C35 (10,9 metros).— Calizas mi-
criticas, localmente biodetriticas, en capas gruesas, con
nddulos de silex frecuentes en la parte superior del tra-
mo. Texturas y estructuras de bioturbacion abundan-
tes. En los ultimos cinco metros contienen abundantes
macrofosiles reelaborados, mientras que en los niveles
inferiores suelen estar resedimentados: lamelibran-
quios, crinoideos, ammonites, belemnites, braquiépo-
dos, espongiarios. Los ammonites identificados a cin-
co metros del techo del tramo son elementos resedimen-
tados caracteristicos de la Biozona Humphriesianum
(nivel 26C35C):

Nannina aff. hannoverana (Hiltermann)
Strigoceras sp.

Poecilomorphus gr. cycloides (d’Orbigny)
Oppelia cf. subradiata (Sowerby)
Oecotraustes sp.

Stephanoceras sp.

Itinsaites sp.

Chondroceras cf. gervilli (Sowerby)

Entre los macrof¢ésiles de los dltimos tres metros de este
tramo hemos identificado, en estado reelaborado, ele-
mentos caracteristicos de la Biozona Humphriesianum,
Subzona Blagdeni (niveles 26C35D y 26C35E):

Poecilomorphus gr. cycloides (d’Orbigny)
Oppelia flexa (Buckman)

Oecotraustes sp.

Stephanoceras tenuicostatum Hochtetter
Stemmatoceras dubium Schmidtill y Krumbeck
Itinsaites sp.

Normannites sp.

Chondroceras evolvescens (Waagen)
Sphaeroceras sp.

La ultima capa contiene abundantes elementos reela-
borados caracteristicos de las Biozonas Humphriesia-
num y Subfurcatum (nivel 26C35F):

Poecilomorphus gr. cycloides (d’Orbigny)

Oppelia cf. flexa (Buckman)

Stephanoceras sp.

Itinsaites sp.

Normannites sp.

Chondroceras cf. evolvescens (Waagen)

Stephanoceras sp.

Caumontisphinctes sp.

Leptosphinctes cf. leptus (Buckman)

Tramo 26C36 (5,5 metros).— Calizas biodetriticas, lo-
calmente en capas lenticulares con laminaciones cru-
zadas de bajo angulo. Texturas de bioturbacién fre-
cuentes. Macrofosiles abundantes, en general resedi-
mentados: crinoideos, lamelibranquios, belemnites y
ammonites. Los materiales de la base del tramo local-
mente contienen asociaciones mezcladas (nivel
26C36A), constituidas por elementos caracteristicos de
las Biozonas Subfurcatum, Garantiana y Parkinsoni;
e incluso elementos reelaborados desde materiales mas
antiguos que los infrayacentes, junto a elementos re-
sedimentados caracteristicos de la Biozona Zigzag. En-
tre los ammonites resedimentados hemos identificado:
Oxycerites sp. y Procerites sp. Entre los elementos ree-
laborados hemos determinado:

Oxycerites sp.

Oecotraustes sp.

Nodi ferites cf nodifer (Buckman)
Skirroceras cf. dolichoecum (Buckman)
Caumontisphinctes sp.

Strenoceras sp.

Garantiana sp.

Hlawiceras gr. tetragonum (Wetzel)
Lobosphinctes sp.

Tramo 26C37 (1,5 metros).— Calizas micriticas, local-
mente biodetriticas, en capas delgadas. Texturas y es-
tructuras de bioturbacion frecuentes. Macrofdsiles fre-
cuentes, resedimentados o acumulados en los ultimos
cincuenta centimetros del tramo, y reelaborados o re-
sedimentados en la parte inferior del tramo: ammoni-
tes, belemnites, lamelibranquios, braquiépodos, crinoi-
deos. A un metro de la base hay un nivel de removili-
zacion (nivel 26C37D) constituido por calizas micriti-
cas, que contiene abundantes macrofdsiles resedimen-
tados o reelaborados; la asociacion registrada en este
nivel es una asociacion mezclada con elementos carac-
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Figura 1. Sucesion bioestratigrafica obtenida en el Corte 26C de Caudiel.
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2. Sucesion registratica obtenida en el Corte 26C de Caudiel. Con asteriscos se indica el estado reelaborado de los elementos fosiles

Figura

y con circulos han sido seitalados los elementos acumulados o resedimentados.
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teristicos de la Biozona Zigzag. Los elementos reela-
borados de la asociacion obtenida pertenecen a: Oxy-
cerites sp., Alcidellus cf. costatus (Roemer), Zeissoce-
ras cf. primaevum (Grossouvre). Los elementos rese-
dimentados corresponden a: Morphoceras sp. y Pro-
cerites spp.

En la figura 1 hemos indicado las posiciones es-
tratigraficas de las diferentes asociaciones obtenidas.
La atribucion de los materiales del tramo 26C36-26C37
a la Biozona Zigzag esta justificada por la presencia
de elementos resedimentados pertenecientes a Morp-
hoceras sp. y Procerites spp. El estado de conservacion
de las sucesivas asociones registradas en este tramo per-
mite concluir que la sucesion registratica corresponde
a una secuencia tafonémica negativa, generada por una
degradacion de la turbulencia en el tafosistema; por el
contrario, la sucesion registrdtica del tramo 26C35 pue-
de ser considerada como una tafosecuencia positiva,
resultante del aumento gradual de la energia externa
del tafosistema y relacionada con una disminucién gra-
dual del caracter marino local; por tanto, estas dos ta-
fosecuencias delimitan una discontinuidad registratica.
La polaridad de las secuencias tafondémicas y la de las
secuencias sedimentarias, respectivamente evidenciadas
con criterios tafondmicos y sedimentoldgicos, es con-
cordante. Los materiales del techo del tramo 25C3S5 tie-
nen frecuentes elementos reelaborados caracteristicos
de la Biozona Subfurcatum; por ejemplo, los pertene-
cientes a Caumontisphinctes y Strenoceras. Entre los
materiales bajocienses y los bathonienses de esta suce-
sion estratigrafica hay, por tanto, una laguna estrati-
grafica que comprende las Biozonas Subfurcatum
(part.), Garantiana y Parkinsoni. Como se representa
en el esquema de la figura 2, los diferentes elementos
taxonomicamente determinados han podido ser orde-
nados mediante una serie de enunciados de relacion que
hacen referencia a sus respectivos tiempos de produc-
cién y fosilizacion, no a sus tiempos de memorizacion
en el sedimento. El orden de sucesion de las asociacio-
nes registradas topoldgicamente sucesivas, que consti-

tuyen la sucesion registratica obtenida, implica que ca-
da una de estas asociaciones registradas es al menos en
partetemporalmente sucesiva respecto a la anterior, pe-
ro la produccioén de los diferentes elementos que inte-
gran cada una de las asociaciones identificadas no ha
sido necesariamente simultdnea. Algunos elementos re-
gistrados en niveles estratigraficos sucesivos los hemos
atribuido a una misma asociacion registrada de la su-
cesion registratica porque no hay evidencias positivas
de que sus respectivos tiempos de produccién sean su-
cesivos. Teniendo en cuenta los caracteres secundarios
resultantes de la alteracion tafonémica, los elementos
de una asociacién mezclada pueden ser atribuidos a di-
ferentes asociaciones registradas topoldgicamente su-
cesivas, como en el caso de la asociacion obtenida en
la base del tramo 26C36. Y notese, por ejemplo, que
a la amplitud registrdtica entre las asociaciones
S5(26C35FP) y 9 (26C36AP) le corresponde una ampli-
tud bioestratigrafica nula, ya que los elementos que in-
tegran las asociaciones 6(26C36AU), 7(26C36AT) y
8(26C36AS) fueron conjuntamente memorizados con
los de la asociacion 9(26C36AP) en la base del tramo
26C36. También es importante destacar que algunos
elementos reelaborados del nivel 26C36A incluso son
mds antiguos que los materiales del nivel infrayacen-
te; éste es el caso del ejemplar de Skirroceras cf. doli-
choecum. Las asociaciones registradas topoldgicamente
sucesivas que han sido identificadas en este localidad
representan varios taxorregistros y cronorregistros su-
cesivos (figura 3). La Biocronozona Sauzei ha sido evi-
denciada en esta sucesion registratica, aunque en la su-
cesion bioestratigrafica descrita en el presente trabajo
no esta justificada la presencia de materiales de la Bio-
zona o de la Cronozona Sauzei. También las Biocro-
nozonas Garantiana y Parkinsoni estdn respectivamente
evidenciadas por los Cronorregistros Garantiana y Par-
kinsoni, aunque en dicha sucesién estratigréfica no hay
niveles o capas de las correspondientes biozonas o cro-
nozonas.

UNIDADES PALEONTOLOGICAS | SIGLAS DE  LAS

SIGLAS DE LOS

T TAXORREGISTROS | ASOCIACIONES REGISTRADAS| NIVELES ESTRATIGRAFICOS| B10ZONAS
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% —26C 36AP
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Cr.  Zigzag Tr. 2igzag 10 —26 C 370S J6°C a6 Bz. 2igzag Cz. Zigzag

A z .-?" .-;" Bz . Parkinsoni Cz. Parkinsoni

Cr. Parkinsoni Tr.  Parkinsoni B —-26 C 36AS
Cr¢, Garantiana Tr. Garantiana 7 — 26HCH36AT
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r ubfurcatum Tr.
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Figura 3. Unidades paleontolodgicas y estratigrdficas, que respectivamente estan representadas por asociaciones registradas y por cuerpos roco-

sos estratificados, evidenciadas en el Corte 26C de Caudiel.
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CONCLUSIONES

La utilizacion del orden de sucesion temporal evi-
denciado entre dos o mds estratos es tan inadecuada
para inferir las relaciones temporales entre las entida-
des paleobioldgicas cuya informacion estd memoriza-
da en ellos, como la aplicacién de los principios de la
evolucién bioldgica lo es para evidenciar las relacio-
nes temporales entre cuerpos rocosos fosiliferos. La su-
perposicion o el orden de sucesidn espacio-temporal de
los estratos sélo es atribuible a los cuerpos rocosos es-
tratificados, mientras que los principios de la evolu-
cion bioldgica tienen como exclusivo dominio de apli-
cabilidad las entidades bioldgicas (no las entidades
registradas).

Las sucesiones estratigréificas y las sucesiones re-
gistraticas son de diferente naturaleza e independien-
tes (disociables) entre si. Ademas de ser parcial y po-
der estar sesgada la informacion bioldgica de las suce-
sivas entidades producidas y registradas, debemos ad-
mitir que puede estar modificada la numerosidad de
las entidades y su orden de sucesion. Pero el inico mé-
todo paleontolégico disponible para saber que dos o
mas entidades registradas, conjunta o disjuntamente
memorizadas en el registro estratigrafico, representan
entidades bioldgicas simultdneas o sucesivas es averi-
guar si sus respectivos tiempos de produccion y fosili-
zacion son contempordneos o sucesivos; es decir, los
datos paleontoldgicos relevantes para inferir las rela-
ciones temporales entre dos o mds entidades biologi-
cas pretéritas son las relaciones topoldgicas (basadas
en relaciones causales que podemos llamar tiempos de
produccién y fosilizacion) entre sus correspondientes
entidades registradas, no los valores concretos de la du-
racion de las propias entidades investigadas, ni las re-
laciones estratigraficas entre los cuerpos rocosos en los
cuales estan memorizadas. Los conceptos de sucesion
registratica y de secuencia registratica son necesarios
para contrastar cualquier ecosecuencia pretérita o la di-
reccionalidad de un proceso paleobioldgico evolutivo.

A partir del concepto relacional de sucesion que
hemos expuesto en el presente trabajo (es decir, me-
diante el concepto de sucesion paleobioldgica, sucesion
tanatica o sucesion registrdtica, por ejemplo) se puede
obtener un concepto de clase de sucesion. Solo si las
entidades elegidas para establecer clases de sucesiones
paleobioldgicas representan acontecimientos evolutivos
de grupos taxonomicos concretos y filogenéticamente
relacionados (que en virtud del principio de irreversi-
bilidad serdn acontecimientos temporalmente sucesi-
vos), entonces las correspondientes clases de sucesio-
nes registraticas podrdn ser evidencias paleontologicas
de distintas duraciones sucesivas y de diferentes uni-
dades biocronoldgicas con las cuales se pueden esta-
blecer escalas ordinales de tiempo. Los indicadores pa-
leobiolégicos necesarios para contrastar la duracion po-
sitiva correspondiente a cualquier unidad biocronolé-
gica concreta seran las variaciones, cambios o trans-
formaciones unicas eirreversibles experimentadas por

una entidad biolégica o por entidades bioldgicas filo-
geneticamente relacionadas. Para justificar una escala
paleontoldgica de referencia temporal, la escala bio-
cronoldgica, se requiere de un sistema de unidades, que
denominamos unidades registraticas, materializadas
por cronorregistros (entidades producidas y registra-
das durante un intervalo temporal de tiempo geologi-
co). Los taxorregistros son entidades registradas taxo-
nomicamente caracterizables, con independencia de su
tiempo de produccién y fosilizacion. En el caso de las
unidades registraticas se puede utilizar un sistema je-
rdarquico de clasificacion en el quelas unidades elemen-
tales son los cronorregistros y los taxorregistros. En
cualquier caso, teniendo en cuenta los datos tafono-
micos se pueden evidenciar unidades registraticas que
justifiquen la inferencia de las correspondientes uni-
dades biocronoldgicas; por este procedimiento se re-
suelve el problema metodolégico de tener que descri-
bir o interpretar las relaciones entre diferentes entida-
des paleobiolodgicas respecto a una escala cronoestra-
tigrafica que estd basada en una interpretacion de las
relaciones entre diferentes entidades paleobiolégicas.

AGRADECIMIENTOS

Por las sugerencias y comentarios recibidos, res-
pecto al manuscrito original del presente trabajo, de-
seo expresar mi agradecimiento a los doctores: E. Agui-
rre Enriquez (C.S.I.C., Madrid), M. De Renzi (Dpto.
Geologia, Fac. Ciencias Bioldgicas, Valencia), A. Goy
Goy (Dpto. Paleontologia, Fac. Ciencias Geoldgicas,
Madrid), N. Lépez Martinez (Dpto. Paleontologia,
Fac. Ciencias Geoldgicas, Madrid), J. Martinell Calli-
c6 (Dpto. Paleontologia, Fac. Ciencias Geoldgicas,
Barcelona) y A. Perejon Rincén (C.S.I.C., Madrid).

Manuscrito recibido: 20 de marzo, 1986
Manuscrito aceptado: 8 de abril, 1986

BIBLIOGRAFIA

Aguirre Enriquez, E. 1982. El misterio de la vida. En: His-
toria Natural II. (Ed. R. Alvarado) Corrogio, Barcelo-
na, 206-265.

Bayer, U. & Seilacher, A. (Eds.) 1985. Sedimentary and Evo-
lutionary Cycles. Springer, Berlin, 1-465.

Brandt-Velber, D. 1984. On defining limits to Paleoecologi-
cal interpretation in the fossil record. Geobios, Mém. spec.
8, 415-418.

Bunge, M. 1981. Materialismo y ciencia. Ariel, Barcelona,
1-235.

Bunge, M. 1971. Conjuncion, sucesion, determinacién y cau-

salidad. En: Las teorias de la causalidad (Eds. M. Bun-
ge; F. Halbwachs; Th. Kuhn; L. Rosenfeld & J. Piaget).
Trad. Ed. Sigueme, Salamanca, 47-69.



SUCESIONES PALEOBIOLOGICAS Y SUCESIONES REGISTRATICAS 45

Cisne, J.L.; Gildner, R.F. & Rabe, B.D. 1984. Epeiric sedi-
mentation and sea level: synthetic ecostratigraphy. Le-
thaia, 17, 267-288.

Cisne, J.L. & Rabe, B.D. 1978. Coenocorrelation: gradien
analysis of fossil communities and its applications in stra-
tigraphy. Lethaia, 11, 341-361.

Darwin, Ch. 1859. E! origen de las especies Trad. Ed. Sar-
pe, Madrid, 1-638.

Delance, J.H. 1984. Les successions paléoécologiques: sig-
nification biologique et caractérisation dans les environ-
nements des plate-formes carbonatées. Geobios, Mém.
spec. 8, 419-424.

Dodd, J.R. & Stanton, R.J. 1981. Palececology, Concepts
and Applications. John Wiley & Sons, New York, 1-559.

Einsele, G. & Seilacher, A. 1982. Cyclic and Event Stratifi-
cation. Springer, Berlin, 1-536.

Eldredge, N. & Gould, S.J. 1977. Evolutionary Models and
Biostratigraphic Strategies. En: Concepts and Methods of
Bioestratigraphy (Eds. E.G. Kauffman & J.E. Hazel).
Dowden, Hutchinson & Ross, Stroudsburg, 25-40.

Fernandez Lopez, S. 1985 a. Diversidad nomenclatorial y uni-
cidad conceptual de las llamadas zonas oppelianas. I Jor-
nadas de Paleontologia, Zaragoza, 1-9.

Fernandez Lépez, S. 1985b. Séquences sédimentaires et sé-
quences taphonomiques. Strata, 2, 116-122.

Fernandez Lopez, S. 1985c. El Bajociense en la Cordillera
Ibérica. 1. Taxonomia y sistematica (Ammonoidea). II.
Bioestratigrafia. III. Atlas. Tesis Doctoral. Dpto. Paleon-
tologia, Universidad Complutense Madrid, 1-850.

Ferndndez Lépez, S. 1985d. Criterios elementales de reela-
boracion tafondmica en ammonites de la Cordillera Ibé-
rica. Acta Geoldgica Hispdnica, (1984), 19, 105-116.

Ferndndez Lopez, S. 1984. Nuevas perspectivas de la Tafo-
nomia evolutiva: tafosistemas y asociaciones conservadas.
Estudios geoldgicos, 40, 215-224.

Fernandez Ldpez, S. 1982. La evolucion tafondmica (un plan-
teamiento neodarwinista). Boletin Real Sociedad Espariola
Historia Natural, (Geol., 1981), 79, 243-254.

Fernandez Loépez, S.; Gomez, J.J. & Goy, A. 1985. Le
Dogger de Caudiel. Sédimentologie des carbonates dé-
veloppés sur un monticule de materiaux volcaniques. Stra-
ta, 2, 101-115.

Fernandez Lopez, S. & Suarez Vega, L.C. 1980. Estudio
bioestratigrafico (Ammonoidea) del Aaleniense y Bajo-
ciense en Asturias. Estudios geoldgicos, 35, 231-239.

Gardies, J.L. 1979. Ldgica del Tiempo. Paraninfo, Madrid,
1-227.

Grize, J.B. 1971. Intento de formalizacién del tiempo no mé-
trico a partir de datos psicogenéticos. En: La Epistemo-
logiadel tiempo (Ed. J. Piaget). El Ateneo, Buenos Aires,
117-148.

Harland, W.B. 1978. Geochronologic Scales. En: Contribu-
tions to The Geologic Time Scale (Eds. G.V. Cohee; M.F.
Glaessner & H.D. Hedberg). Amer. Ass. Petr. Geol., Tul-
sa, 9-32.

Harper, C.W. 1981. Inferring succession of fossils in time:
The need for a quantitative and statistical approach. Jour-
nal of Paleontology, 55, 442-452.

Harper, C.W. 1980. Relative age inference in paleontology.
Lethaia, 13, 239-248.

Hayami, 1. & Ozawa, T. 1975. Evolutionary models of
lineage-zones. Lethaia, 8, 1-11.

Hedberg, H.D. 1976. International Stratigraphic Guide. John
Wiley & Sons, New York, 1-200.

Hoffman, A. 1982a. Growing points in community paleoe-
cology. Neues Jahrburges fiir Geologie und Paldontolo-
gie, Abhandlungen, 164, 252-258.

Hoffman, A. 1982b. Community evolution and stratigraphy.
Newsletter on Stratigraphy, 11, 32-36.

Hoffman, A. 1981. The ecostratigraphy paradigm. Lethaia,
14, 1-7.

Holman, E.W. 1985, Gaps in the fossil record. Paleobiology,
11, 221-226.

Johnson, M.E. 1977. Succession and replacement in the de-
velopment of Silurian brachiopod populations. Lethaia,
10, 83-93.

Kauffman, E.G. & Scott, R.W. 1976. Basic Concepts of
Community and Paleoecology. En: Structure and Classi-
fication of Paleocommunities (Eds. R. W. Scott & R.R.
West). Dowden, Hutchinson & Ross, Stroudsburg, 1-28.

Kitts, D.B. 1966. Geologic time. Journal of Geology, 74,
127-146.

Marchand, D. & Thierry, J. 1982. Ammonites et coupures
biostratigraphiques. Possibilités et limites: exemples pris
dans le Callovien et I’Oxfordien d’Europe occidentale. 9¢
Réunnion Annuel Sciences de la Terre. Paris.

Paul, C.R.C. 1982. The Adequacy of the Fossil Record. En:
Problems of Phylogenetic Reconstruction (Eds. K.A. Joy-
sey & A.E. Friday). Academic Press, London, 75-117.

Piaget, J. 1971. Problemas del tiempo y de la funcién. En:
La Epistemologia del tiempo (Ed. J. Piaget). El Ateneo,
Buenos Aires, 1-73.

Rollins, H.B.; Carothers, M. & Donahue, J. 1979. Trans-
gression, regression and fossil community succession. Le-
thaia, 12, 89-104.

Sanchiz, F.B. 1979. Consideraciones sobre la inferencia fi-
logenética como fundamento de la metodologia biostra-
tigrafica. Reunion Grupo espariol Litnite Neogeno-Cua-
ternario, Madrid, 1-6.

Scott, G.H. 1985. Homotaxy and biostratigraphical theory.
Palaeontology, 28, 777-782.

Seilacher, A. 1984. Storm beds: their significance in event
stratigraphy. En: Stratigraphy Quo Vadis?. (Eds. E. Sei-
bold & J.D. Meulenkamp). Amer. Ass. Petr. Geol. Stu-
dies in Geology, 16, 49-54.

Shapere, D. 1974. Sobre las relaciones entre las teorias com-
posicionistas y evolucionistas. En: Estudios sobre la filo-
sofia de la Biologia (Eds. F.J. Ayala & T. Dobzhansky).
Ariel, 1983, Barcelona, 246-266.

Simpson, G.G. 1961. The History of Life. En: Evolution af-
ter Darwin. (Ed. S. Tax). University Chicago Press, Chi-
cago, 117-180.

Simpson, J. 1985. Stylolite-controlled layering in an homo-
geneous limestone: pseudo-bedding produced by burial
diagenesis. Sedimentology, 32, 495-505.

Stegmuiiller, W. 1970. Teoria y experiencia. Ariel, 1979, Bar-
celona, 1-546.

Van Fraassen, B.C. 1970. I'ntroduccicn a lafilosofia del tiem-
po y del espacio. Labor, 1978, Barcelona, 1-240.

Walker, K.R. & Alberstandt, L.P. 1975. Ecological succe-
ssion as an aspect of structure in fosil communities. Pa-
leobiology, 1, 238-257.

Woodger, J.H. 1978. Biologia y lenguaje. Tecnos, Madrid,
1-191.





