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ABSTRACT

One of the ammonite subfamilies present in the northern Spain Lias and Dogger materials is the Hammatoceratinae, whose
record is mostly scarce proportionaly to the other groups. 43 species and 7 genera have been identified, with a distribution
range trom the Toarcian (Variabilis Zone, Illustris Subzone) to the Bajocian (Discites Zone). Discrimination between the
Mesogean and the NW Europe areas characteristic elements is possible on account of the study of the morphologycal aspects
and the identification of the differents taphonomical associations. The origin of the group might be found in some Mesogean
forms, which were the origin of invasions towards platform areas. In most of the cases the registrated elements correspond to
drifted shells whith more or less remote original regions in relation to the burial place; the minor occurrence corresponds to
real pioneer individuals of some areas of the Iberian Basin and the Vasco-Cantabrian Basin during several episodes of the
Insigne, Aalensis and Opalinum Zones.
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RESUMEN

Los Hammatoceratinae constituyen una de las subfamilias de ammonoideos que estdn presentes en los materiales del Lias y
del Dogger del Norte de Espaiia, con un registro escaso en relacion al resto de los ammonoideos. Se han distinguido 43 espe-
cies y 7 géneros que se distribuyen desde la Zona Variabilis (Subzona Illustris) del Toarciense hasta la Zona Discites del Bajo-
ciense. El estudio de las diferentes morfologias y la identificacién de las diferentes asociaciones tafondmicas, permiten reco-
nocer en ellas elementos procedentes de dreas mesogeas y del NW de Europa. El origen de este grupo podria encontrarse en
determinadas formas mesogeas, que pudieron invadir dreas de plataforma. En la mayorfa de los casos los elementos registra-
dos corresponden a conchas derivadas procedentes de regiones mas o menos alejadas del lugar de enterramiento. Asi mismo
existen elementos que pudieron colonizar algunas dreas de la Cuenca Ibérica y de la Cuenca Vasco-Cantdbrica, durante deter-
minados episodios de las Zonas Insigne, Alensis y Opalinum.
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INTRODUCCION

En los tltimos anos se han realizado estudios sobre los
ammonoideos de la subfamilia Hammatoceratinae, en el Este
y Norte de la Peninsula Ibérica, que han quedado recogidos
en diferentes monografias y articulos ya publicados (Ureta,
1985; Goy, et al., 1991; Martinez, 1992 a,b). En este trabajo
se presentan los resultados obtenidos sobre este grupo, que
permiten proponer una serie de precisiones sobre su distri-
bucién bioestratigrafica, clasificacién taxondmica, interpre-
tacion filogenética, asi como realizar observaciones e inter-
pretaciones de cardcter paleobiogeografico. Por otra parte, se
ha creido conveniente refigurar los holotipos de las especies
nuevas propuestas en la Tesis doctoral de la autora del pre-
sente trabajo, Martinez (1992b), debido a la deficiente cali-
dad de las reproducciones originales.

https://doi.org/10.7203/sjp.23932

Los ejemplares estudiados proceden de diferentes sec-
ciones de la Cordillera Ibérica y de la Cordillera Cantdbrica
oriental (Fig. 1). Aunque en su mayor parte fueron recogidos
durante la realizacion de los trabajos de campo correspon-
dientes a la citada Tesis doctoral, se han revisado también los
ejemplares procedentes de diferentes colecciones de otros
autores (Goy, 1974; Ureta, 1985; etc). El andlisis detallado de
los muestreos realizados, pone de manifiesto que los Ham-
matoceratinae son relativamente escasos en relacion a otros
grupos de ammonoideos. Por lo general no suponen mas del
3% del total y s6lo en determinados episodios muy puntuales
representan el 30 o el 40% de los ammonoideos registrados.

Desde el punto de vista taxonémico, se han distinguido
43 especies incluidas en 7 géneros; que, por orden de apari-
cion son: Geczyceras Martinez, Hammatoceras Hyatt, Bred-
yia Buckman, Planammatoceras Buckman, Euaptetoceras
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Figura 1. Afloramientos jurdsicos y localizacién de los cortes estudiados en las Cordilleras Ibérica y Cantdbrica Oriental: Cm: Camino: Cy:
Cillamayor; SA: San Andrés; Cs: Camesa; Sl: Salinas de Pisuerga; Cn: Canales; Ph: Piedrahita de Nufio; Vy: Villavelayo; Cv: Cas-
trovido; Pr: Préjano; Mg: Muro de Aguas; Ht: Hontoria; Va: Vadillo: TI: Talveila; Ap: Aldealpozo; Pc: Pinilla del Campo; Bo:
Borobia; Re: Ricla; Al: La Almunia de Dofia Godina; Be: Belchite; Mn: Moneva; My: Moyuela; Ob: Obén; Bb: Balbacil; Mr:
Maranchén; Cl: Clares; Co: Codes; Tu: Turmiel; Fz: Fuentelsaz; Ri: Ribarredonda; Re: Renales; Hu: Huertahernando; BS: La Bue-
nafuente del Sistal; VC: Villar de Cobeta; Bu: Buefia; Ag: Aguatén; SP: Sierra Palomera; PA: Perales de Alfambra; EB: Embalse

de San Blas; Jv: Javalambre (Segiin Martinez, 1992b).

Buckman, Parammatoceras Buckman y Eudmetoceras
Buckman.

DISTRIBUCION BIOESTRATIGRAFICA

En la Cordillera Ibérica, los Hammatoceratinae (Fig. 2) se
extienden desde la Subzona Illustris del Toarciense hasta la
Zona Discites del Bajociense. Se aprecian 5 intervalos con una
mayor abundancia relativa de especimenes: 1) Zona Variabilis
y parte inferior de la Zona Thouarsense, 2) Zona Insigne (Sub-
zona Insigne)-Zona Pseudoradiosa (Subzona Levesquei), 3)
Zona Aalensis (Subzona Aalensis)-Zona Opalinum (Subzona
Comptum), 4) Zona Murchisonae (Subzona Bradfordensis p.p.)
y 5) Zona Murchisonae (Subzona Bradfordensis p.p.)-Zona
Concavum. Por otra parte, existen dos lagunas registriticas: 1)

Zona Thouarsense (Subzona Thouarsense-Subzona Fascige-
rum) y 2) Zona Pseudoradiosa (Subzona Pseudoradiosa). En la
Cordillera Cantdbrica Oriental, debido al escaso nimero de
ejemplares obtenidos, los datos no son lo suficientemente sig-
nificativos para poder establecer con precisién los limites de los
intervalos citados, a partir de la Zona Murchisonae.

La Subzona Insigne del Toarciense se caracteriza por
contener una gran diversidad taxondémica, con una relacién
individuos/especie del género Geczyceras relativamente
baja; por el contrario el género Hammatoceras, presenta
menor niimero de especies pero con un alto nimero de indi-
viduos por especie. A partir de la Zona Aalensis y durante el
Aaleniense el registro se hace cada vez mds esporadico y dis-
continuo, excepto entre la Subzona Aalensis y la Subzona
Comptum, donde se encuentra el género Bredvia de forma
relativamente constante y continua. En la Zona Murchisonae
las especies mds frecuentes pertenecen al género Planamma-
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Figura 2. Distribucion bioestratigrafica de los taxones identificados. (Modificado de Martinez, 1992b).
toceras, mientras que el resto de los elementos obtenidos
tiene una presencia fortuita.
Los Hammatoceratinae engloban a ammonoideos con
conchas que tienen distinto grado de involucion, pudiendo
variar de evolutas a involutas, con secciones comprimidas a

subovaladas, subredondeadas, subrectangulares, subojivales,
etc. Presentan carenas netas, en general poco elevadas,
ombligos de profundidad variable y la ornamentacion es
generalmente gruesa, habitualmente con nudos y costillas
sinuosas o rectas. A pesar de esta gran variabilidad morfol6-
gica, existe un cardcter distintivo que es la linea de sutura
(Fig. 3); ésta es en general muy recortada, con Iébulo E de
longitud variable, el L bien desarrollado y el conjunto de
l6bulos umbilicales retraidos y oblicuos.

Teniendo en cuenta las caracteristicas morfoldgicas de
las lineas de sutura, se pueden diferenciar dos grupos de
Hammatoceratinae:

— Uno que posee suturas muy recortadas, con L de tronco
tabular, l6bulos auxiliares fuertemente retraidos y obli-
cuos entre sf y E largo, al que corresponde el género
Geczyceras (Martinez, 1992b) (Fig. 3b; Lam. [, fig. 2a).

1cm

Figura 3. Linea de sutura. a. Hammatoceras capuccinum Buckman,
Ej. Fz14/24; H= 84,9 mm; b. Geczyceras victorii (Bona-
relli). Ej. Fz16/25; H= 51,2 mm.
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— Otro que posee suturas mds simples, L de tronco trian-
gular y grueso, I6bulos auxiliares menos retraidos y E
de menor longitud, al que corresponde el género Ham-
matoceras (Fig. 3a; Lam. 1, fig. 1a).

Morton (1975) propone un indice de complejidad sutu-
ral a partir de la longitud del 16bulo L y su anchura méxima,
aplicandolo a formas de Hammatoceras y Geczyceras obser-
vamos que en éste dltimo, los valores estdn comprendidos
entre el 30% y el 51%, mientras que en Hammatoceras se
distribuyen en una banda estrecha y de valores mds bajos
(15% a 26%) (ver Martinez, op. cit., b; p. 202, fig. 40).

El grupo que presenta suturas de alta complejidad se
caracteriza ademds por poseer enrollamientos evolutos, sec-
ciones subovaladas o subrectangulares y ombligos amplios y
poco profundos. Este conjunto de caracteres ha sido interpre-
tado por autores como Tintant et al. (1982) como adaptacio-
nes a formas de vida pasiva y con capacidad para los movi-
mientos verticales. Dentro de este grupo también estdn
incluidos los géneros del Aaleniense: Eudmetoceras, Pla-
nammatoceras, Euaptetoceras y Parammatoceras, si bien
los tres (ltimos poseen enrollamientos involutos y secciones
triangulares y afiladas, lo que ha sido interpretado como
adaptaciones a una forma de vida nectobenténica, cerca del
fondo en aguas tranquilas.

Los elementos de estos géneros, tanto en el Toarciense
como en el Aaleniense, se encuentran, en las series de las
cuencas estudiadas, representados por un nimero de especies
alto y con un niimero de individuos bajo, lo que hace pensar
que no corresponden a faunas autoctonas.

El grupo de suturas menos recortadas y de complejidad
sutural menor, que incluye también al género Bredyia, pose-
en enrollamientos mds involutos, con secciones ojivales y
afiladas y ombligos estrechos y profundos. Este conjunto de
caracteres ha sido interpretado como adaptaciones a medios
someros y mas o menos confinados.

Los representantes de estos dos géneros, se encuentran
en determinados niveles de las series estudiadas con un
niimero de especies relativamente bajo, pero con un nimero
de individuos alto.

INTERPRETACION FILOGENETICA

A la vista de los datos obtenidos y de acuerdo con Arkell
(1957), Geczy (1966), etc., el origen de los Hammatocerati-
nae se encontraria en determinadas faunas autdctonas de
dreas mesogeas, correspondientes a la Zona Bifrons o a la
parte inferior de la Zona Variabilis. Teniendo en cuenta este
supuesto, es posible que, a partir de formas primitivas como
los (Hammatoceras?) Praerycites Venturi, 1981 se produz-
can diferentes emigraciones hacia dreas de plataforma, que
den lugar, en la Subzona Illustris, a los Hammatoceratinae
mds antiguos registrados en la Cordillera Ibérica, Cordillera
Cantdbrica Oriental y en el Centro-Oeste de Francia: Geczy-
ceras costatum (Gabilly, 1973), G. clausum (Gabilly, 1973)
y G. gabillyi Martinez, 1992 (Lam. II, fig. 1). Posteriormen-
te, a partir de G. bonarellii (Parisch y Viale, 1906) especie
tipica de dreas mesogeas o submesogeas, pudo originarse G.
speciosum (Janensch, 1902) especie con una distribucién
geogrifica muy amplia y que tiene su primer registro en la
Cordillera Ibérica en la Subzona Fallaciosum. Esta especie,

Figura 4. Geczyceras goyi Martinez. Ej. Ow7/1. Holotipo. Fragmo-
cono y parte de la cdmara de habitacién. Zona Insigne.
Obdn. a: vista lateral; b: vista ventral. (La flecha indica el
comienzo de la cidmara de habitacién).

pudo dar lugar en dreas de plataforma al género Hammatoce-
ras y en particular a las especies H. insigne, H. semilunatum
(Quenstedt, 1885) y H. pachu (Buckman, 1921). Por otro
lado G. speciosum también pudo dar lugar a H. capuccinum
Buckman, 1921 y al grupo de Geczyceras porcarellense
(Bonarelli, 1899), G. perplanum (Prinz, 1904), G. allobro-
gense (Dumortier, 1874), G. victorii (Bonarelli, 1899), G.
meneghinii (Bonarelli, 1899) y G. goyi Martinez, 1992 (Fig.
4) que a su vez, en dreas del Tethys, darfan lugar a los Pla-
nammatoceras. Probablemente a partir de G. perplanum y G.
allobrogense se produjo una nueva diferenciacion de formas
tipicas de dreas de plataforma, origindndose el género Bred-
via, con morfotipos tipicos de la Cuenca Ibérica como B. ure-
tae Martinez, 1992 (Lam. II, fig. 2) y B. fuentelsacensis Mar-
tinez, 1992 (Lam. I, fig. 3). Uno de los representantes de este
género, B. brancoi (Prinz, 1904) o alguna forma afin, pudo
dar lugar a los Parammatoceras y estos a los Eudmetoceras.
La relacién filogenética de Euaptetoceras y Parammatoceras
resulta bastante mas dificil de justificar a partir de los datos
obtenidos en las dreas estudiadas, ya que el material es muy
escaso y discontinuo. En otras dreas donde el registro es mas
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Figura 5. Tipos y distribucion de Asociaciones registradas de Ham-
matoceratinae en el Toarciense y Aaleniense de las cuen-
cas estudiadas (modificado de Martinez, 1992b).
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abundante, Hungria por ejemplo, ciertos autores como Geczy
(1966) indican que pueden proceder de formas de origen
mediterrdneo como Csernieyceras Geczy, 1966,

ASOCIACIONES TAFONOMICAS E
IMPLICACIONES PALEOBIOGEOGRAFICAS

Desde el punto de vista tafonémico se han distinguido
las siguientes asociaciones (Fig. 5) (cf. Ferniandez-Lopez,
1985):

Las Asociaciones de tipo 3 son las mds generalizadas,
en ellas, casi todos los restos corresponden a individuos adul-
tos o de talla grande, que probablemente corresponden a con-
chas derivadas o flotadas desde dreas muy alejadas. Incluiri-
an sobre todo a ciertos elementos de Geczyceras en las Zonas
Insigne y Pseudoradiosa del Toarciense y a Eudmetoceras,
Luapietoceras y Parammatoceras en el Aaleniense.

En las Asociaciones de tipo 2 predominan las conchas
de individuos de tamaiio semejante, en general grande y son
muy escasos o faltan los individuos jovenes. Probablemente
han sufrido deriva necroplanténica desde otras dreas mas o
menos alejadas. Incluirfan a determinados elementos de
Geczyceras en las Zonas Variabilis, Insigne y Pseudoradiosa
del Toarciense y a ciertas Bredyia y Planammatoceras en la
Zona Aalensis del Toarciense, y en la Zona Opalinum del
Aaleniense.

En las Asociaciones de tipo 1 predominan los indivi-
duos jovenes que pueden ser monoespecificos, con presencia
de pares dimorficos. Probablemente corresponden a una sola
asociacion faunistica que vivié cerca del lugar de enterra-
miento. Los tinicos taxones cuyos elementos probablemente
corresponden a este tipo de asociacion son Hammatoceras
insigne (Schliibler in Zieten, 1830) en determinados episo-
dios de la Subzona Insigne y con dudas Bredyia subinsignis
(Oppel, 1956), en determinados episodios de las Subzonas
Buckmani y Comptum.

En definitiva, si tenemos en cuenta los tipos de asocia-
ciones tafonémicas identificadas podria decirse que las con-
diciones ambientales tanto en la Cuenca Ibérica como en la
Cuenca Vasco-Cantdbrica durante el Toarciense superior y el
Aaleniense, no fueron en general favorables para la coloni-
zacién y el desarrollo de los Hammatoceratinae, de manera

que las conchas correspondientes a la mayoria de los ele-
mentos reconocidos han debido experimentar un transporte
post-morten desde otras dreas.
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Lédmina 1.

1. Hammatoceras capuccinuwm Buckman. Ej. Fz14/24. Fragmocono. Zona Insigne (Subzona Insigne). Fuentelsaz. a: vista lateral;

b: vista ventral.

2. Geczyceras victorii (Bonarelli). Ej. Fz16/25. Fragmocono. Zona Insigne (Subzona Insigne). Fuentelsaz. a: vista lateral; b:

vista ventral.
Escala grifica: 1 cm.

Lamina II.

L. Geczyceras gabillyi Martinez. Ej. Ph411/1. Holotipo. Fragmocono. Adulto. Zona Thouarsense. Piedrahita de Nufio. a: vista

lateral; b: vista ventral.

2. Bredyia uretae Martinez. Ej. 2My82/1. Holotipo. Fragmocono y parte de la cimara de habitacién. Zona Aalensis (Subzona

Buckmani). Moyuela. a: vista lateral; b: vista ventral.

3. Bredyia fuentelsacensis Martinez. Ej. Fz148/2. Holotipo. Fragmocono. Zona Opalinum (Subzona Comptum). Fuentelsaz. a:

vista lateral; b: vista ventral.
Escala grifica: 1 cm.
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