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Classificacio paleoecologica de les
formes dels rudistes - una eina
per a l'analisi paleoambiental

Eulalia Gili* & Peter W. Skelton**

Resum

Els rudistes com a suspensivors epibentonics ses-
sils sols podien adaptar-se a les pressions am-
bientals per mitja del creixement de la closca. Per
aixo, les closques dels rudistes mostren una serie
de formes, les caracteristiques basiques de les
quals estan en estreta relacio amb el caracter de
l'habitat que ocupaven. SKELTON & GIIl (en prem-
sa) classifiquen les closques dels rudistes en tres
morfotipus ecologics generals, basats en els para-
dignies definitis per SKELTON (1979a). En aquest
treball exposem els trets principals d'aquesta
classificacio, fent ressaltar les seves implications
paleoecologiques.
Elevadors (elevators): tot el marge de creixe-
ment de la valva fixa estava involucrat en el crei-
xement cap amunt. L'index d'elevacio, E, que
compren la mitjana entre la maxima (a) i la mini-
ma ((3) inclinacio de la paret externa del marge de
creixement de la valva fixa, s'aproximava a 90.°
E podia variar, pero el limit inferior per al creixe-
ment normal es per definicio E=45". Aconseguien
1'estabilitzaci6 per la implantacio passiva de la
valva fixa en el sediment, eventualment reforcada
per la fixacio lateral en els veins. Ocupaven subs-
trats tous, generalment fangosos, amb acumula-
cio neta positiva. Els rudistes elevadors estaven,
doncs, restringits a ambients d'energia baixa a
moderada, rarament subjectes a torrents tractius.
Adherents (clingers): una part del marge de crei-
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Abstract

Palaeoecological classification of rudist
morphotypes - a valuable tool for palaeo-
environmental analysis.

As sessile epibenthic suspension feeders, the ru-

dists were only capable of adjusting to their situation

in a habitat by shell growth. They therefore show a
range of shell forms, the basic features of which can

be closely linked with the nature of the habitat occu-
pied. SKELTON & Giu (in press) recognize three bro-

ad ecological morphotypes, on the basis of compa-
rison with paradigms orginally defined by SKELTON

(1 979a).
Elevators : the entire growth margin of the attached
valve was invoved in upward growth. The elevation
index, E, comprising the mean of the highest (a) and
lowest ((3) declination of the outer wall of the atta-
ched valve's growth margin therefore tended in life
towards 90°. E could vary, but a lower limit for nor-
mal growth is defined at E = 459. Stabilization was
achieved by passive implantation of the attached
valve due to the accumulation of surrounding sedi-
ment, sometimes assisted by lateral attachment to
neighbours. The morphotype was particulary asso-
ciated with originally soft, usually muddy substrata,
with positive net accumulation and only sporadic
episodes of sediment removal during the animal's li-
fe. Rudists of this morphotype were therefore lar-
gely restricted to low to moderate current energy re-
gimes, with or without spasmodic (usually storm-in-
duced) traction removal of sediment. Clingers (ori-
ginally termed encrusters in SKELTON (1979, a): part
of the growth margin of the attached valve directly
overgrew the substratum, either cementing to it

97



SISTEMES I PROCESSOS

xement de la valva fixa creixia directament sobre
el substrat, cimentant-se, si era dur, (adherents
fixos) o adaptant-se a la seva superficie (adhe-
rents friccionals ). Com que (3 tendia aixi a 0°, E
havia de ser per definicio < 45°. L'estabilitat era
assolida pel contacte directe de la base de la clos-
ca amb el substrat. Els rudistes adherents extre-
maven l'area de la superficie de contacte basal
(A) aproximant-la a l'area del poligon convex di-
buixat pel perimetre basal de la closca sobre la
superficie del substrat (A', o area virtual de su-
port). Aixi A/A' tendia a aproximar-se a 1, i per de-
finicio havia de ser > 0.75. Ocupaven substrats
des de relativament estables a durs amb sedimen-
tacio neta de negligible a positiva, pero amb flu-
xos de sediment solament ocasionals. La majoria
dels rudistes adherents podien afrontar entrades
de sediment intermitents fent creixer cap amunt,
escalonadament, la superficie de creixement ba-
sal. Les conditions de corrent associades podien
implicar la inhibicio frequent o regular de deposi-
ci.o, pero els torrents tractius eren rars. Ajacats
(recunbents): la clan d'aquest morfotipus era
tambe l'estabilitzacio, generant amb els marges
Mures de les valves sobre el substrat una base
ampla per a la closca. E era aixi, una altra vegada
< 45°. Pero a diferencia de l'adherent, l'area de
contacte amb el substrat (inestable), A, tenia po-
ca importAncia per a 1'estabilitzaci6. Els rudistes
ajagats extremaven els diametres efectius del
contorn de la base de la closca (es a dir A') de ma-
nera que aquesta adquiria una forma arquejada o
estrellada que resistia la boleiada i soscavacio
dels corrents. En consequencia, A/A' era menor
que 1, i per definicio havia de ser < 0.75.
Ocupaven sorres calcaries mobils, amb removi-
ments de sediment frequents i sedimentacio posi-
tiva neta negigible.

where it was hard (attached clingers ) or growing
closely over its surface (frictional clingers ). Since
(3 therefore tended to be about O. E is defined as
having been < 45° in shells in life position.
Stabilization was achieved by the direct contact of
the base of shell with the substratum. This basal
contact surface area (A) teded therefore to be maxi-
mized, so approximating to the area of the convex
polygon mapped onto the substratal surface from
the peripheral outline of the shell (A', or virtual area
of support). Thus A/A' tended to apprach 1, and is
defined as having been >0.75. The morphotype was
associated with a range of substrata where net se-
dimentation was negligible to positive, though with
only occasional influxes of sediment, during the ani-
mal's life. Sediment accumulation could be matched
by upward stepping o' the basal growth surface.
Substratal surfaces range from being relatively sta-
ble to hard. Associate current conditions might in-
volve frequent or regular inhibition of settling, and
even winnowing, of fine-grade sediment though with
only rare traction removal of sand and coarse-grade
sediment. Recumbents : stabilization was again the
key to this morphotype, with a zone of the (unatta-
ched) valve margins lying flush against the substra-
tum, so as to produce a broad basal form to the en-
tire shell. E was thus again <452. Unlike the clinger,
however, the area of contact with the (unstable)
substratum, A, was of little importance for stabiliza-
tion. Rather, the shell form resisted being flipped
over by currents, or undermined and buried in a
scour hollow, by having a widely dispersed arcuate
or stellate basal form, with large effective diameters
and, hence, maximized A'. Consequently A/A' was
much less than 1, and is defined as having been
<0.75. This morphotype was associated with mobil
lime sand to shell rubble substrata, where deflation
by traction currents was frequent and net positive
sedimentation negligible.

MOTS CLAD: Bivalves, rudistes, morfologia , KEYWORDS : Bivalves, rudists, morphology,
paleoecologia. palaeoecology.

Introduccio

Els rudistes son una superfamilia
(Hippuritacea) extingida de bivalves epi-
bentonics sessils de morfologia estranya que
prosperaren als mars soms del Tethys i re-

gions contigiies al Jurassic superior i
Cretaci.

Els primers rudistes (familia Diceratidae)
tenien un sistema lligamental paravicunlar
extern que obligava la closca a creixer en es-
piral (SKELTON, 1978). La cimentacio inicial
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al substrat d'un dels apexs o la implantacio

passiva en el sediment estable els proporcio-

nava una plataforma de fixacio a partir de la

qual creixien cap amunt espiralment, mante-

nint la zona de nutricio per sobre la superfi-

cie dura o el sediment estable. Els rudistes

posteriors que conservaren el lligament ex-

tern (famIlia monofiletica Requieniidae, es

fixava per la valva esquerra) estaven tambe

restringits a aquest habit de creixement.

Va ser d'entre els diceratids que es fixa-

ven per la valva dreta que va tenir floc la in-

novacio morfogenetica mes important.

Aquesta va consistir en l'escurcament i la

conseguent invaginacio del lligament.

L'efecte va ser 1'alliberament de les valves

del constrenyiment constructional d'haver

de creixer en espiral (SKELTON, 1978). El

creixement initial fix i el desenrotllament de

la closca els va permetre diversificar-se en

una amplia gamma d'habitats (SKELTON,

1985).

L'interes paleoecologic per la relacio en-

tre diversitat morfologica i diversitat d'habi-

tats, va suscitar la necessitat de classificar

les formes dels rudistes. El problema, amb la

majoria dels esquemes proposats, es que

barregen trets de la forma de la closca que

estan vinculats a 1'ambient amb trets que son

simplement estructures caracteristiques del

seu grup taxonomic (e.g. PHILIP, 1972, p. 213;

MASSE, 1976, p. 346; KAUFFMAN & SOHL, 1979,

p. 726) Amb aquests tipus d'esquemes resul-

ta dificil comparar rudistes que no tinguin un

parentiu estret. SKELTON (1974a) elabora un

encertat esquema de classificacio sense <<in-

terferencies» taxonomiques, defmint uns pa-

radigmes basats en les pressuposades res-

postes de les closques a determinades varia-

bles ambientals. Aixb no obstant, aquestes
definitions eren sols qualitatives i, per tant,

no es podien utilitzar de manera coherent

per falta de precisio. SKELTON & GILI (en

premsa) han revisat i redefinit aquests para-

digmes en termes de parametres mesura-

bles, objectius i facils d'utilitzar en analisis

paleoambientals. Aquesta classificacio basa-

da en els paradigmes originariament definits

per Skelton es la que s'explica aqui.

Classificacio paleoecologica de
les formes dels rudistes

Identificacio dels requeriments funcio-
nals dels rudistes

Revisarem breument 1'evidencia relacio-

nada amb els dos factors que varen revelar-

se fonamentalment importants en la cons-

truccio dels paradigmes de Skelton: (1) el

mode d'alimentar-se, i (2) la manera d'acon-

seguir un equilibri estable en diferents subs-

trats i en diferents regims de torrents am-

bientals.

Its evident que tots els rudistes eren es-

sencialment organismes epifaunals sessils.

Tots varen creixer, de joves, enganxats a al-

gun objecte dur (potser nomes a un boci de

closca). L'adhesio tenia lloc per la cara ante-

roventral de 1'apex espirogirat d'una valva i

podia estendre's durant 1'estadi adult

(DOUVILLE, 1910). La preservacio de closques

de rudistes, en posicio de vida, enganxades a

un substrat dur es un fet torrent, i en molts

exemplars (principalment d'Hippuritidae i

Radiolitidae) hom pot observar una adhesio

lateral entre individus adults (PHILIP, 1972;

vegeu lamines I i II, 2,3).

A aquesta evidencia directa del creixe-

ment epibentonic sessil, podria afegir-s'hi la

probabilitat que els rudistes no tinguessin

peu, si mes no, en 1'estadi adult. Aquesta su-

posicio es basada en 1'absencia d'impres-

sions Glares de musculs retractors d'un peu

(SKELTON, 1978). El creixement plastic de la

closca era aixi Punic mitja que tenien per

adaptar-se a les pressions ambientals.

Les dades sedimentologiques mostren

que tot i que els rudistes creixien en una se-
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Lilt. I. 1) Dues closques adultes de Pironaea milovano-
vici Kuhn del Campania del barranc de la Casella
(Valencia ) enganxats lateralment ( col.leccio del
Departament de Geologia de la Universitat Autonoma
de Barcelona , exemplar num. 29.906). Escala 5 cm. 2)
Exemplar geniculat de Vaccinites galloprovincialis
Matheron amb un Hippurites praecessor Douville en-
ganxat a la paret de la closca , del Santonia de les
Collades de Basturs (Pallars Jussa) (col•leccio del
Departament de Geologia de la Universitat Autonoma
de Barcelona , exemplar num . 58.140 ). Escala 5 cm. 3)
Exemplar multigeniculat d'Hippurites radiosus des
Moulins amb un individu mes jove (fletxa) enganxat a la
paret de la closca, del Maastrichtia inferior de Vallcebre
(Bergueda) (colleccio del Departament de Geologia de
la Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar num.
46.243). Escala 5 cm.

Lateral attachment of two clustered adults , Pironaea
milovanovici Kuhn , from, the Campanian of barranc de
la Casella ( Valencia ) ( Universitat Autonoma de
Barcelona , Geology Dpt . collection, specimen n°
29.906 ) 2) Geniculate specimen of Vaccinites gallo-
provincialis Matheron from the Santonian of les
Collades de Basturs ( Pallars Jussa) (Universitat
Autonoma de Barcelona , Geology Dpt . collection, spe-
cimen n° 58.140 ). Note a smaller rudist elevator,
Hippurites praecessor Douville , attached to the shell
wall. Scale bar is 5 cm . 3) Multigeniculate specimen of
Hippurites radiosus des Moulins from the Lower
Maastrichtian of Vallcebre ( Bergueda) (Universitat
Autonoma de Barcelona , Geology Dpt . collection, spe-
cimen n ° 46.243). Arrow indicates young specimen at-
tached to the shell wall . Scale bar is 5 cm.
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LAm. II. 1) Agregat de Hippurites socialis Douville en el
Santonia de les Collades de Basturs (Pallars Jussa). 2)
Detail d'un agregat de Hippurites resectus Defrance de
I'Espa (Bergueda), probablement del Turonia superior
(col•leccio del Departament de Geologia de la
Universitat Autonoma de Barcelona , exemplar num.
49.609). Escala 5 cm. 3) Porn d'Hippurites sociolis
Douville del Santonia de les Collades de Basturs
(Pallars Jussa) (colleccio del Departament de Geologia
de la Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar
num. 27.836). Escala 5 cm.

1) Congregation of Hippurites socialis Douville in the
Upper Santonian of les Collades de Basturs ( Pallars
Jussa ). 2) Detail of cluster of Hippurites resectus
Defrance from I'Espa ( Bergueda ), probably of Upper
Turonian age ( Universitat Autonoma de Barcelona,
Geology Dpt. collection , specimen n ° 49.609). Scale
bar is 5 cm. 3) Bouquet of Hippurites socialis Douville
from the Santonian of les Collades de Basturs ( Pallars
Jussa) (Universitat Autonoma de Barcelona , Geology
Dpt. collection, specimen n9 27. 836). Scale bar is 5
cm.
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rie d'habitats, aquests eren majorita.riament

carbonatats i, en gran part, situats en am-

bients marins relativament soms (CARBONE

et al., 1971; PHILIP, 1972; KAUFFMAN & SOHL,

1974; CIVITELLI & MARIOTTI, 1975; WILSON,

1975; HUMBERT, 1975; MASSE, 1979; IANNONE

& LAVIANO, 1980; MASSE & PHILIP, 1981;

POL$AK, 1981; SCOTT, 1981; GILL, 1984;

SKELTON, et al., 1990, entre molts altres). Els

substrats variaven de durs a tous, els tor-

rents de predominantment tranquils a fre-

quentment tractius, i la velocitat d'acumula-

cio de sediment/matriu de zero a moderada

(potser 1 cm per any) i de continua a inter-

mitent.

Com molts altres bivalves, els rudistes

eren evidentment suspensivors, tot i que les

analisis de morfologia funcional indiquen

que, en els rudistes desenrotllats avancats,

els marges estesos del mantell havien usur-

pat a les branquies la funcio de captura de

particules alimentaries (SKELTON, 1976,
1978, 1979b).

De les considerations que acabem de fer

poden deduir-se dos requeriments funcio-

nals claus en el creixement de la closca.

Primer, havia d'afavorir 1'exposici6 optima

de 1'aparell de nutricio a 1'abastament d'ai-

gues portadores de particules nutritives.

Segon, havia d'exaltar la implantacio estable

de 1'animal al substrat que colonitzava, de tal

manera que pogues mantenir la positura per
alimentar-se. Seguidament, considerarem

les respostes del creixement a aquests re-

queriments.

La nutricio

Teoricament, es d'esperar que el creixe-

ment cap amunt d'aquella part de la closca

que to acces a 1'aigua portadora de nodri-

ments faciliti 1'alimentaci6 optima. Pels or-

ganismes sessils, es molt important procurar

evitar que el sediment els importuni: a la vo-

ra de la interficie sediment-aigua, la zona de

nutricio corre un rise mes gran de ser soter-

rada per la carrega de fons en moviment, o

que els nuvols baixos d'aigua terbola (amb

fang en suspensio) hi tinguin acces i embus-

sin aixi 1'aparell de nutricio (JORGENSEN,

1966, p. 191). Aquestes contingencies exigei-

xen un desplegament d'energia en neteges

frequents.

Un altre avantatge que el creixement cap

amunt ofereix a una forma sessil es que, a ni-

vells mes alts, 1'aigua de la qual 1'animal es

nodreix es renova mes de pressa.

Aquests arguments teorics dels avantat-

ges d'elevar la zona de nutricio semblen es-
tar justificats per la gran tendencia a creixer

cap amunt, quan les conditions ho perme-

ten, de molts altres suspensivors epibento-

nics sessils (e.g. crinoideus, gasteropodes

vermetids, ostres, coralls, alguns briozous).

Com es pot quantificar el creixement ver-

tical en els rudistes? Com en altres bivalves,

la nutricio tenia lloc via comissura. La posi-

cio de la comissura durant el creixement es-

tava determinada per 1'acreixement del mar-

ge de la valva fixa. Com que les linies de crei-

xement de la superficie externa de les valves

son 1'expressi6 de 1'increment progressiu del

marge, hom pot agafar com a direccio de

creixement, de qualsevol part del marge, la

recta perpendicular a aquestes, (fig. la). La

mitjana entre la maxima (a) i la minima ((3)

inclinacio, respecte a 1'horitzontal, del marge

extern de la valva fixa dona una estimacio

del grau de projeccio vertical de la comissu-

ra durant el creixement. a i (3 estan general-

ment en bandes oposades de la comissura.

Poden ser mes o menys iguals (fig. 1 b i d), o

a pot ser forca mes gran que (3 (fig. 1c). En

tots els casos sols es mesura Tangle agut

(<90°) de la inclinacio.

Sols s'ha de calcular el valor mitja dels

pendents maxim i minim del marge de la val-

va fixa, no el vector mitja d'aquests. A la fi-

gura ld, per exemple, el marge s'aixeca poc
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a

direccio de
creixement

FIG. 1. Mesurament de l'orientacio del marge de la val-
va fixa: (a) Bloc diagrama del marge de la valva fixa. Es
pren corn a direccio de creixement de qualsevol part del
marge la recta perpendicular a les lines de creixement
externes, tat corn indica la fletxa; a (b, c i d), a es la ma-
xima, i G3 la minima inclinacio, respecte a l'horitzontal,
de les direccions de creixement del marge de la valva fi-
xa. Modificat de SKELTON & Gilt (en premsa).

amb el creixement, al contrari, mes aviat
s'esten cap a fora, radialment. Aixi, la mitja-
na de a i (.3 ens dona un valor, intuitivament
correcte, prbxim a 0° (a diferencia del vector
mitja de a i (3 que seria quasi vertical). Amb
aquests senzills mesuraments Skelton & Gili
han definit un <Index d'Elevacio» (E) tal
que:

E 2

on 90° > E > 0°.

Es important remarcar que E, per qualse-
vol part de la valva fixa ha de mesurar-se d'a-

Measurement of attached valve rim orientation: (a)
facing orientation of any part of the attached valve rim
(shown here in block -diagrammatic section ) is taken to
be normal to the external growth lines , as indicated by
the arrow; in ( b, c and d ), a is the maximum , and (3 the
minimum inclination , from the horizontal , of the facing
orientations of the attached valve rim . Modified from
SKELTON & GILT (in press).

cord amb l'orientacio del marge de la valva

fixa en el moment del creixement d'aquesta
part de la closca. Mesurar E de l'estadi final

del creixement, es facil si els exemplars es

troben en posicio de vida o si aquesta es de-

dueix a partir d'altres dades paleoecolbgi-

ques i/o sedimentolbgiques. Perb aquests
mateixos exemplars podrien haver caigut

durant estadis de creixement anteriors i, per

tant, els valors de E de les parts de la closca
formades abans de la caiguda serien falsos
(fig. 2). Les formes de creixement genicula-
des podrien ser-ne una bona mostra (lamina
II, 2,3).
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a b

N'la. 2. Caiguda i creixement geniculat : (a) creixement
inicial cap amunt amb

E, =
a1+R1

2

(b) la caiguda de la closca dona inclinacions falses
(desplagades) del marge, al , i (3'1 ; (c) el creixement ge-
niculat posterior restableix Pelevacio amb

a2 + 02
E2 =

2

Encara que la closca a c ester en «posicio de vida»,
sols els ultims estadis ontogenetics conserven valors re-
als de E. Modificat de SKELTON & GILt (en prema).

L'estabilitat

Suposant que el paradigma animal (amb

la seva closca) sigui, tal com devien haver es-

tat els rudistes, mes dens que 1'aigua, reque-

reix estabilitat estatica per prevenir la cai-

guda gravitational. D'altra banda, on hi ha

torrents que col-lisionen contra la closca, el

paradigma animal necessita, a mes, estabili-

tat dinamica per contrarestar 1'acci6 dels

torrents i evitar que el tombin.

Si el centre de gravetat de la closca es si-

tuat sobre l'area dibuixada pel perimetre ba-

sal de la closca, 1'estabilitat estatica es ga-

rantida. D'altra banda, si s'acumula sediment

al voltant de la part inferior de la closca, que

queda aixi clavada, la closca to suficient su-

Toppling and geniculate growth: (a) initial upright
growth, with

_ al P,

E1 2

(b) toppling of the shell gives displaced (false) rim in-
climations, a^, and )3^; (c) subsequent genitulate
growth reestablishes elevation, with

E2 = Q2 + p2

2

Although the shell in c is in "life position-, only later
ontogenetic stages preserve true values of E. Modified
from SKELTON & Gw (in press).

port per superar la potential inestabilitat

gravitational. En aquest ultim cas 1'animal

confia» passivament la seva estabilitat al

sediment circumdant.

L'estabilitat dinamica pot aconseguir-se

de tres maneres, segons quina sigui la veloci-

tat de sedimentacio. Si 1'acumulaci6 neta de

sediment es positiva i 1'energia erosiva baixa

(aixo es, en un regim de torrents relativa-

ment suaus), la implantacio passiva de la ba-

se de la closca (com hem discutit mes

amunt) li conferira, tambe, estabilitat dina-

mica.

Si 1'acumulaci6 neta de sediment es petita

o no n'hi ha, es requereix una de les altres

dues formes d'estabilitzacio. Aquestes dues

formes noves utilitzen estrategies oposades,
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pero ambdues comporten la generacio d'una

amplia base per a la closca.

En la discussio segiient hem de distingir

entre dues arees altrament definides en la
superficie del substrat: 1'area, vista en plan-

ta, de contacte directe entre la closca i el seu

substrat, A; i l'area virtual de suport, definida

com la forma poligonal (convexa) tracada

pel perfil de la closca en el substrat, A' (fig.

3). Definim A i A' com simples superficies

paral•leles a la superficie del substrat perque

generalment son bastant facils de calcular.

Si la base de la closca to un perfil convex,

A = A'. Pero si el perfil basal de la closca to
entrants periferics, A < A' (fig. 3). Natural-

ment, per definicio, es impossible que A > A'.
Si es un substrat generalment estable, ja

sia una superficie dura (una closca, un sol
subaquatic endurit o una rota), o una super-
ficie de sediment cohesiva on el moviment
de sediment sigui petit o no n'hi hagi, una bo-
na estrategia per assolir l'estabilitat dinami-

ca es extremar l'Area de contacte directe en-
tre la closca i el substrat. Aquest contacte

pot comporter el desenvolupament d'una ad-
hesio (fixacio), on el marge en creixement

de la valva fixa s'emmotlla intimament amb
la superficie del substrat, o simplement una
amplia friccio externa, on un ample marge

basal de creixement s'adapta toscament a
les irregularitats del substrat. En ambdos ca-
sos la closca s'eadhereix» (clings) a la su-
perficie del substrat. S'extrema A, pero A' no
to cap significancia especial mes enlla de A.
D'aquesta manera, la closca tendeix a tenir
una superficie inferior plana i ampla amb un
perfil convex i, per tant, A/A' = 1 (fig. 3, a).

D'altra banda, si la superficie del substrat
es inestable -formada per sediment solt sus-
ceptible de ser mogut freqUentment per tor-
rents de traccio- 1'estrategia d'«adherir-se>
(clinging) pot fallar: la closca pot ser arren-
cada del substrat i bandejada amb una batza-
cada o pot esdevenir soscavada i enterrada
(proces ben il•lustrat per ABBOTT, 1974). Una

M
Area virtual de suport (A')

Fio. 3. Estabilitzacio i fornia de la base de la closca: (a)
la closca assoleix l'estabilitzacio ,adherint-se- al subs-
trat, extremant A, a fi que A/A' = 1; (b) la closca assoleix
1'estabilitzaci6 «ajacant-se» damunt el substrat.
L'expansio de A' (area delimitada per la forma poligonal
convexa del perimetre basal de la closca), extrema els
diametres efectius de la closca en totes direccions, inhi-
bint, d'aquesta manera, ]a bolcada o soscavacio. Aixi
A/A' <<1. Modificat de SKE.TON & Gu.i (en premsa).

Stabilization and basal form of the shell: (a) stabiliza-
tion achieved by "clinging" to the substratum, with A
maximised, so that A/A' = 1; (b) stabilization achieved
by a "recumbent" strategy. Expansion of A' (the area
enclosed by the convex polygonal form of the basal pe-
rimeter of the shell), maximises the effective diameters
of the shell in all directions, so inhibiting overturning or
scour-burial. Thus A/A' <<1. Modified from SKELTON &
Gw (in press).

estrategia mes efectiva en aquestes cir-
cumstancies es extremar els diametres efec-
tius del contorn de la base de la closca de
manera que resisteixi tant la boleiada com la
soscavacio.

El procediment que utilitza la closca per
augmentar els seus diametres basals efectius
en totes direccions es extremar A'. Pero ates
que la friccio externa amb la superficie del
substrat juga un paper menor en aquesta es-
trategia d'«ajacar-se> (recumbent) (a di-
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ferencia de 1'estrategia d'adherir-se), A pot
ser molt mes petita que A'. La closca tendira

a tenir una forma arquejada o estrellada
(com a la fig. 3, b), amb A/A' <<1.

Pel fet que el creixement incremental a la
comissura es el responsable de la generacio

de la forma de la closca en els rudistes, la ba-
se de la closca es tambe un producte cons-
truccional del creixement marginal de la
closca . En les dues estrategies per 1'estabilit-
zaci6 dinamica discutides mes amunt, s'ex-
trema, respectivament , A (a les formes adhe-
rents) i A' (a les formes ajacades). La comis-
sura (o, si mes no, una part d'ella) estA d'a-
questa manera «compromesa» a expansio-

nar la forma basal de la closca durant tot el
creixement . Aixo vol dir que la comissura no
pot mai escapar completament del substrat i
aconseguir un creixement elevat complet.

En termes d'index d ' elevacio ( E), (3 ro-
mandrA, per tant, aproximadament a 0° i per
aixo E < 45°. Aquesta condicio sols es pot su-
perar si es modifica (i complica) molt la for-
ma de la comissura -la qual cosa va esdeve-
nir en molts pocs rudistes, dels quals parla-
rem mes endavant (p. 109).

Els morfotipus

Elevador

En els rudistes elevadors (elevators) tot

el marge de creixement de la valva fixa esta-
va involucrat en el creixement cap amunt.
L'index d'elevacio, E, s'aproximava a 90"
(fig. 4, esquerra). Les variacions en E poden

haver estat relacionades amb 1'orientaci6 no

vertical de l'individu juvenil, la caiguda se-

cundaria de la closca o l'obstruccio del crei-

xement cap amunt, pero el limit inferior per

al creixement normal es per definicio E =

45°. Aconseguien 1'estabilitzaci6 d'una mane-

ra passiva per l'acumulacio neta de sediment

al voltant de la base de la valva fixa, even-
tualment reforcada, en els agregats de dos o
mes individus, per una mes o menys extensa
fixacio lateral mutua (lamines I i 11, 2,3).

Caracteristicament, els rudistes elevadors
tenen la valva fixa conico-Ilarga, cilindrico-
allargada o cilindrico-gran (lAmines I i II). La
majoria tenen la valva lliure plana o lleugera-
ment concava o convexa, i a Hippuritidae,
que son els rudistes elevadors mes especia-
litzats, aquesta valva esdeve molt elaborada
per permetre 1'acces dels corrents d'alimen-
tacio per tota la seva superficie externa.
AixO no obstant, algunes especies de rudis-

tes elevadors (principalment de Caprinidae i
Caprotinidae) tenen la valva lliure enrotilada
mes o menys prominentment.

De vegades, la perdua de la posicio verti-

cal anava seguida del creixement geniculat

de la valva fixa (lamina I, 2), que tornava aixi

a aconseguir l'elevacio. La perdua de la posi-
cio vertical progressiva i continua, junt amb

geniculacions menors (multigeniculacio),

generava una closca en forma de banya (IA-
mina I, 3 i SKELTON et al., 1990).

Mentre que una geniculacio simple era ge-

neralment una resposta a un desplacament

ocasional provocat pels corrents, el creixe-

ment en forma de banya, multigeniculat, era
generalment una resposta a una inestabilitat
estatica cronica lligada sovint a un creixe-
ment cap amunt inicialment inclinat.

La determinacio de la contribucio relativa

de la perdua de la posicio vertical (caiguda) i

el creixement inclinat original, en 1'orienta-

ci6 final d'exemplars inclinats, pot fer-se ob-
servant detalladament les seves estructures

internes i externes. Per exemple, l'estudi

dels angles entre les tabuls i la superficie in-

terna de la closca en rudistes tabulats, per-

met determinar la posicio de creixement ori-

ginal de la closca, ates que sembla que les tA-

bules creixen en general mes o menys horit-

zontalment.
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ELEVADOR ADHERENT AJAQAT

E s'aproxima a 90° - E<_45° -

(implantacio passiva) A/A' =1 A/A' « 1

Fi ,. 1. Paradigmes pcr les furuies de Ies clusques dels ru-
distes, modificat de SKELTON & GILl (en premsa), en sec-
66 vertical i, ]'adherent i l'ajacat tambe en planta (a so-
bre). En els elevadors, E s'aproxima a 90", en els adhe-
rents i ajagats, E < 45", perque 9 = 0"; els adherents te-
nen A/A' - 1, mentre que els ajagats tenen A/A' << 1 (fig.
1). Vegeu el text per a la discussiu.

Paradigms for rudist shell morphotypes, modified from

SKELTON & GILT ( in press), shown in vertical section and,

for clinger and recumbent , in plan view (above). In ele-

vators , E approaches 909, and in clingers and recu-
ments , E < 45°, because 13 = 0°; clingers have A/A' = 1
while recumbents have A/A' << 1 (see Figu

re 3).

Habitat . El morfotipus estava particular-
ment associat amb substrata originariament
tous, generalment fangosos, amb acumula-
cio neta positiva i sols esporadics episodis
de removiment de sediment per torrents de
traccio durant la vida de 1'animal. Els rudis-
tes d'aquest morfotipus estaven, doncs,
forca restringits a regims d'energia baixa a
moderada (induides generalment per tem-
pestes), amb pertorbacions periodiques o
ocasionals, o sense.

Adherent

En els rudistes adherents (clingers, ori-

ginariament denominats encrusters,
SKELTON, 1979a), una part del marge de crei-

xement de la valva fixa creixia directament

sobre el substrat, cimentant-se si era dur

(adherents fixos) o emmotllant-se a la seva

superficie (adherents friccionals). Com

que R tendia aixl a 0°, E havia de ser per defi-

nicio < 45°. No obstant aixo, en el creixe-
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ment d'algunes closques podien haver-hi epi-

sodis en els quals s'acumules sediment al

voltant de la valva fixa, i necessitessin, per

tant, creixer cap amunt per conservar la co-

missura al nivell del sediment. Algunes parts

de la valva fixa poden, aixi, tenir valors de E

superiors a 45°, pero no es pot classificar el

rudista com a elevador si hi ha evidencia que
la closca va reprende el creixement horit-

zontal sobre el substrat en els estadis de
creixement posteriors, amb E baixant una al-

tra vegada per sota de 45° (lamina III, 1).

L'estabilitat era assolida pel contacte directe

de la base de closca, ja fos generada per la

valva fixa o per ambdues valves juntes, amb

el substrat (fig. 4, centre). Els rudistes adhe-

rents extremaven l'area de la superficie de

contacte basal (A) aproximant-la a 1'area del

poligon convex dibuixat pel perimetre basal

de la closca sobre la superficie del substrat

(A', o area virtual de suport). Aixi A/A' tendia

a aproximar-se a 1, i per definicio havia de

ser >0.75. Les formes de creixement del ru-

distes adherents son bastant diverses, reflec-

tint els diversos camins morfogenetics que

seguiren els diferents taxons per generar, a

la closca, una superficie basal ampla.

Diceratidae i Requieniidae, que estaven

forgats per la possessio d'un lligament ex-

tern a desenvolupar closques espirogirades
relativament compactes, eren rudistes adhe-

rents gairebe obligats (SKELTON, 1985). En

aquests, l'amplia cara anterior de la valva fi-

xa, que creixia en espiral, els proporcionava

una eficient superficie basal -ja fos fixa, com

en molts exemplars de Toucasia o mera-

ment frictional, com a Requienia (MASSE,

1976, p. 347). En molts Requieniidae, la valva

lliure era petita i operculiforme. Pero, aques-

ta valva, a Bayleia -en els quals s'havia en-

grandit secundariament- i a molts

Diceratidae -en els quals ja era gran primiti-

vament- podia formar part de la base fric-

tional operativa de la closca (ASTRE & BAU-

DELOT, fig. 1). Tots aquests rudistes podien

afrontar fluxos intermitents de sediment

mitjangant un notable creixement ascendent

de la valva fixa. El creixement en superficies

dures estava restringit als rudistes adherents

fixos mes petits, i en aquests, la valva lliure

era generalment petita (e. g. Toncasia,

MASSE, 1976, p. 347). A alguns d'aquests ru-

distes, la fixacio de la valva fixa en una su-
perficie dura els proporcionava 1'estabilitat

suficient per a elevar timidament la comissu-

ra durant 1'estadi adult.

En els rudistes desenrotllats, la valva fixa

sola o una altra vegada ambdues valves, po-
dien estar involucrades en 1'estabilitzaci6. A

certs Caprotinidae i Caprinidae, la valva fixa

els servia d'ancora, a mesura que el sediment

s'acumulava al seu voltant, i la valva lliure

enrotllada i gran jeia en el sediment, este-

nent-se i formant la base frictional de la

closca (e.g. Retha i Praecaprina, MASSE,

1976, p. 348). Alguns Caprinidae, per be que

posseissim un lligament invaginat, tornaren

a un mode de creixement espiral incrustant a

la valva fixa i, aixi, esdevingueren adherents

fixos en superficies dures (e.g. molts

Gyropleura i Caprotina; observacions per-

sonals de PWS). Alguns Radiolitidae, tals

com certes especies de Biradiolites i Prae-

radiolites, desenvoluparen per adherir-se

una valva fixa conica amb la regio anterior

plana (lamina III, 2,3). Una estrategia alter-

nativa, emprada tambe per Radiolitidae, fou

la generacio d'una valva fixa conica ampla,

amb tot el marge creixent radialment per so-

bre el substrat (lamina III, 5). La valva lliure

de totes aquestes formes era generalment

plana o cupuloide.

L'estrategia d'adherir-se tambe era utilit-

zada per alguns rudistes elevadors (princi-

palment per formes cilindriques grans, tals

com Vaccinites) en els primers estadis de

creixement (lamina III, 4).

Habitat . El morfotipus estava associat a

una serie de substrats on la sedimentacio ne-

ta era de nul-la a positiva, amb fluxos de se-
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LAA1. III. 1) Seccio radial (Fun fragment de closca de
Pracrrad iolites subtoucasi Toucas del Campania de 1'es-
taci6 de Rasos de Peguera (Bergueda) (colleccio del
Departament de Geologic de la Universitat Autonoma
de Barcelona, exemplar num. 26.310). Observeu els rei-
terate sobrecreixements del marge de la valva fixa,
adaptant-se a les irregularitats del sediment envoltant.
Aixb niostra que 1'exemplar era un individu adherent,
anib un valor de E baix, malgrat l'elevacio total de la co-
missura associada amb l'acumulacio de sediment.
Escala 0.5 cm. 2) Praerad iol i tes subtoucasi Toucas del
Campania de 1'estaci6 de Rasos de Peguera (Bergueda)
(col•leccib del Departament de Geologia de la

1) Radial section across attached valve rim of fragment
of Praeradiolites subtoucasi Toucas from the
Campanian of Rasos de Peguera ( Bergueda)
(Universitat Autonoma de Barcelona , Geology Dpt. co-
llection , specimen n o 26.310 ). Note the repeated out-
growths of the attached valve margin , overgrowing irre-
gularities in the surrounding sediment . These show the
specimen to be a clinger , with a low value of E, despite
the overall raising of the commissure associated with
sediment accumulation . Scale bar is 0.5 cm. 2)
Praeradiolites subtoucasi Toucas from the Campanian
of Rasos de Peguera ( Bergueda ) ( Universitat
Autonoma de Barcelona , Geology Dpt. collection, spe-
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Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar num.
33.376). Observeu 1'amplia base de la closca, formada
per la cara antero-dorsal plana de la valva fixa. Escala 1
cm. 3) Praeradiolites subtoucasi Toucas del
Campania de 1'estaci6 de Rasos de Peguera (Bergueda)
(col•lecci6 del Departament de Geologia de la
Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar num.
25.818). Observeu 1'amplia base de la closca, formada
per la cara antero-dorsal plana de la valva fixa. Escala 1
cm. 4) Exemplarjove de Vaccinites giganteus major
Toucas del Santonia de les Collades de Basturs (Pallars
Jussa) (col.lecci6 del Departament de Geologia de la
Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar num.
28.189). Escala 1 cm. 5) Rad iolites vallispetrosae Astre
del Santonia de les Collades de Basturs (Pallars Jussa)
(col•lecci6 del Departament de Geologia de la
Universitat Autonoma de Barcelona, exemplar num.
3.959). Escala 1 cm.

diment ocasionals, durant la vida de 1'ani-

mal. Les superficies dels substrats eren des

de relativament estables a dures (incloent-hi

altres closques). Les conditions de torrent

associades podien implicar la inhibici6 de

deposici6 frequent o regular, fins i tot el gar-

bellament de sediment fi, pero el removi-

ment de sorra i sediment mes groller per tor-

rents de tracci6 era rar. Aixo no obstant, la

fixaci6 a closques i altres superficies dures

tingue Roc en un ampli espectre d'energies

erosives.

Ajagat

La clau d'aquest morfotipus era tambe

1'estabilitzaci6. Els rudistes ajacats genera-

ven amb els marges Mures de les valves so-

bre el substrat una forma basal ampla per a

tota closca. E era, aixi, una altra vegada <

45°. Pero a diferencia de 1'adherent, l'area de

contacte amb el substrat (inestable), A, tenia

poca importancia per a 1'estabilitzaci6. Els

rudistes ajacats extremaven els diametres

efectius del contorn de la base de la closca

(es a dir A) de manera que aquesta adquiria

una forma arquejada o esgaiada que resistia

a la boleiada i soscavaci6 dels torrents (fig.

cimen no 33.376). Note the broad base to the sell, for-
med by the flattened antero-dorsal face of the attached
valve Scale bar is 1 cm. 3) Praeradiolites subtoucasi
Toucas from the Campanian of Rasos de Peguera
(Bergueda) (Universitat Autonoma de Barcelona,
Geology Dpt. collection, specimen n2 25.818). Note the
broad base to the sell, formed by the flattened antero-
dorsal face of the attached valve. Scale bar is 1 cm. 4)
Young individual of Vaccinites giganteus majorToucas
from the Santonian of les Collades de Basturs (Pallars
Jussa) (Universitat Autonoma de Barcelona, Geology
Dpt. collection, specimen no 28.189). Scale bar is 1 cm.
5) Radiolites vallispetrosae Astre from the Santonian of
les Collades de Basturs (Pallars Jussa) (Universitat
Autonoma de Barcelona, Geology Dpt. collection, spe-
cimen n2 3.959). Scale bar is 1 cm.

4, dreta). En consegiiencia, A/A' era menor

que 1, i per definici6 havia de ser < 0.75.

Ates que la fixaci6 de la closca estava li-

mitada al jove, ambdues valves podien estar

implicades en la generaci6 de la forma basal

de la closca adulta. La forma de creixement

mes comuna dels rudistes ajacats era la d'un

arc obert, amb les dues valves esteses (fig.

5). Aquesta forma evoluciona en diversos lli-

natges diferents de rudistes, la majoria dels

quals tambe posseien canals pal•lials que s'o-

riginaren independentment (MASSE & PHILIP,

1986): tals com Caprinidae (sense stricto),

Ichthyosarcolitidae, Antillocaprinidae i di-

verses especies del genere polifiletic

Sabinia. Els canals pal.lials possibilitaren el

creixement economic d'una closca tubular

robusta, ben adaptada per resistir impactes

sense trencar-se.

Exemples d'aquesta mena de rudistes

ajacats de formes arquejades es poden tro-

bar a PHILIP (1980, Caprina), IANNONE & LA-

VIANO (1980, Caprinula), HUFFLINGTON

(1981, Immanites) i COLLINS (1988,

Caprinuloidea), per Caprinidae (sense

stricto); BEIN (1976, Ichthyosarcolites) per

Ichthyosarcolitidae; KAUFFMAN & SOHL

(1974, Titanosarcolites) per Antillocapri-
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TRIFUNOVIC, en premsa; SWINBURNE, en

premsa), mentre que la resta del marge de la

valva fixa esdevenia elevat.

Habitat. Aquest morfotipus estava asso-

ciat amb sorres calcaries mobils, amb fre-

quents moviments de sediment i sedimenta-

cio neta positiva nul•la. Els rudistes ajagats

eren els mes ben adaptats per explotar arees

d'energies de torrent altes, tal com les su-

perficies superiors de banc exposats als tor-

rents i de lbbuls deltaics mareals.

Frc.5. Titanosarcolites del Cretaci superior de Jamaica
(col-leccio del Museu Nacional d'Histdria Natural
d'E.U.A.). Escala 10 cm.
Titanosarcolites from the Upper Cretaceous of Jamaica
(U.S.A. National Museum of Natural History collection).
Scale bar is 10 cm.

nidae; i PLENEAR & BUSER (1967), CAMOIN et

al. (1988) i SKELTON et al. (1990) per diverses

especies de Sabinia.

Un altre mode de creixement ajagat, que
presentaven alguns generes de rudistes, im-
plicava el creixement radial (estrellat) de la
valva fixa que s'estenia per sobre el sediment
envoltant. La valva lliure d'aquests era plana
o suaument bombada. Aquest mode de crei-
xement sols s'observa en certs Radiolitidae
modificats estramboticament; tals com
Pseudopolyconites, i algunes especies de
Biradiolites del Maastrichtia. El primer, en
concret, superava el constrenyiment de tenir

una part de la comissura <<compromesa>> a
mantenir el contacte amb el substrat limitant
aquest contacte a les caracteristiques ex-
crecencies tubulars de la valva fixa (SLADIC-

Caracters generals de les asso-
ciacions de rudistes

Els rudistes mes agregatius (e.g. molts

Hippuritidae i Radiolitidae) eran elevadors.

Les seves formes regulars, allargades, coni-

ques o cilindriques de sections transversals

circulars semblen haver estat molt apropia-

des pel creixement agregatiu. Les formes ci-

lindriques grans (especialment els grans

Hippuritidae), pero, eren generalment for-

mes solitaries o components minoritaris en

els agregats de rudistes allargats (GILL, 1984,

1992). Els estudis sobre rudistes indiquen

que 1'habit agregatiu dels rudistes elevadors

s'expressava en diferents graus: des de dos o

tres individus units entre si formant un petit

pom (bouquet), fins a centenars d'individus

agrupats originant un gran agregat (e.g. PER-

KINS, 1974; MASSE, 1976; ScoTT, 1981; SARTO-

RIO, 1986; i HARTSHORNE (1989) per

Caprotinidae i Caprinidae; i PHILIP, 1970;

FREYTET, 1973; KAUFFMAN & SOHL, 1974;

BEIN, 1976; GILL, 1984, 1992; HOFLING, 1985; i

SCOTT, 1990 per Hippuritidae i Radiolitidae)

(lamina II, 1,3).

La diversitat d'especies, a les associa-

tions de rudistes elevadors, es tipicament

baixa i molts agregats son de monospecifics

a paucispecifics. La fauna acompanyant es
generalment escassa, si exceptuem alguns
organismes bioerosius, tals com alguns,
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fongs i esponges, que poden ser molt abun-

dants.

En els agregats de rudistes elevadors, les
closques dels rudistes poden estar empaque-

tades densament i, fins a cert punt, soste-
nint-se mutuament, o poden formar una fa-
brica laxa amb els rudistes rarament en con-

tacte. Mes comunament, pero, els rudistes
estan molt junts, be que debilment sostin-

guts pels seus veins amb no mes de tres o
quatre individus enganxats mutuament, i els
espais intersticials omplerts d'una matriu
fangosa amb fragments de closques angulo-

sos i mal triats. En molts casos, la matriu es,
en una gran part, producte de 1'activitat

biologica de microorganismes perforadors
(GiL1, 1992) i/o precipitacio in situ de micri-

ta relacionada amb activitat microbiana
(bacterial i/o cianobacterial) (CAMOIN et al.,
1988).

Caracteristicament, els agregats de rudis-
tes tenen forma lenticular o tabular, i no
mostren cap evidencia de relleu topografic
positiu. Tal com PHILIP (1972, fig. 3) i PER-
KINS (1974) suggeriren per les associations
d'Hippuritidae i Radiolitidae de Provence i
de Monopleura a Texas, respectivament, el
sediment en molts casos arribaria just a la

base de fixacio de 1'6ltima generacio d'indi-
vidus. Aixi, la part vivent de l'agregat es limi-
taria a una fina capa d'organismes clavats en
el sediment o enganxats a individus subja-
cents o veins. L'agregat de rudistes aniria
creixent a la mateixa velocitat que el sedi-
ment que es dipositava en ell i al voltant dell,

i en cap moment no el superaria.
El substrat mes adequat per a 1'inici d'un

agregat era aquell que proporcionava a les
larves dels rudistes nombrosos llocs de fixa-

cio; les margues arenoses i els dipbsits
bioclastics eren els substrata preferits. A la
base d'un agregat s'observen frequentment

individus trencats i desorientats, i fragments

de rudistes molt poc classificats. Es possible

que els torrents i 1'oneig bolquessin sovint

els rudistes que s'establien primer. Alguns
morien, mentre que altres podien continuar
creixent, corbant-se cap amunt fins a repren-

dre la posicio vertical. Tant els uns com els
altres, juntament amb tot 1'altre material
bioclastic, proporcionaven a les larves dels
rudistes els llocs de fixacio necessaris per al
desenvolupament prolific d'un agregat (la-
mina II,1). En els agregats, son tan comuns
els rudistes de formes rectilinies, com els ru-

distes de formes sinuoses i els individus ge-
niculats. La fregiiencia d'aquestes modifica-

cions del creixement per adaptar-se a la pre-

muda a que els seus veins els sometien o a
les caigudes, subratlla la importancia del
creixement plastic dels rudistes desenrot-

llats. En alguns agregats densament poblats,
els individus poden mostrar un creixement
primitiu inclinat que podria reflectir I'orien-
tacio del creixement dels individus cap als
corrents (portadors d'aliment) predomi-
nants (HOFLING, 1985), o en la direccio dels

corrents predominants (GILL, 1992).

Diversos trets sedimentologics i tafono-
mics indiquen que les arees on es desenvolu-

paren els agregats de rudistes elevadors eren

carateristicament zones somes, tranquil•les,

exposades a pertorbacions periodiques o
ocasionals. Per exemple, els agregats grans

mostren frequentment una alternanca de ca-

pes de rudistes en posicio de vida i capes que
contenen individus desorientats i fragmen-
tats. L'habilitat d'elevar la comissura va per-

metre als rudistes ocupar arees de sedimen-
tacio rapida, pero la seva dependencia passi-
va de 1'acumulaci6 continua de sediment per
estabilitzar-se, va limitar aquest mode de
creixement a ambients dominantment
calms.

Els rudistes adherents i ajacats, com a or-
ganismes de creixement horitzontal, es tro-
ben generalment sostinguts per sediment.
Entre els rudistes adherents, algunes espe-

cies de Requieniidae, tals com Toucasia, Bo-

len apareixer en agregats densos en els quals
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les closques adultes no es toquen (PERKINS,
1974; SCOTT, 1981) o tenen alguns punts de
contacte (MASSE, 1976), pero sempre sostin-
gudes per una matriu fangosa. Els rudistes
ajacats, sols han estat observats en agregats
moderadament densos en els quals els rudis-
tes presentaven pots punts de contacte i es-
taven, per tant, «flotant» en el sediment (e.g.
KAUFFMAN & SOHL, 1974; HUFFINGTON, 1981;
COLLINS, 1988; HARTSHORNE, 1989; SKELTON
et al., 1990). A diferencia dels agregats for-
mats per rudistes elevadors es rar trobar as-
sociacions autoctones de rudistes ajacats.
Generalment, les acumulacions desgavella-
des de closques parautoctones a al-loctones i
fragments de closques, estan associades
amb sediments de textura packs tone a
grainstone el que suggereix energies de to-
rrent relativament altes. Jacents i adherents
poden coapareixer en bancs de sorres calca-
ries amb els primers ocupant les crestes i, els
ultims, elsforesets progradants o (com adhe-
rents fixos) algunes de les closques dels
ajacats (observations de camp de PWS).

La diversitat especifica de les associa-

tions autoctones dominades per rudistes ad-

herents i/o ajacats, depen principalment de

les conditions fisiques de 1'ambient de depo-

sicio. Aixi, la diversitat d'especies de rudis-

tes de les associations de facies de platafor-

ma calcaria interna, es molt baixa i la fauna

acompanyant es rara (e.g. PERKINS, 1974;

MASSE, 1976; SCOTT, 1981). Mentre que, la di-

versitat de les associations de facies de mar-

ge de plataforma calcaria, pot ser relativa-

ment alta, amb quantitats variables de fauna

acompanyant (e.g. BURCHETTE & BRITTON,

1985; LAVIANO & GUARNIERI, 1989; CESTARI &

SIRNA, 1989).

Discussio

Encara que els morfotipus definits per

SKELTON & GILI (en premsa), son teorica-

ment molt diferents, existeixen termes mit-
jans a les formes adultes d'algunes especies
de rudistes. A mes, malgrat que la majoria
dels elevadors i ajacats estaven obligats a
ser-ho, alguns taxons eren forca oportunis-
tes i podien creixer facultativament com a
elevadors o ajacats. Tambe es important as-
senyalar que, tal corn s'ha dit mes amunt (p.
97), la closcajuvenil de tots els rudistes crei-
xia com un adherent fix (sobre un fragment
de closca o una altra superficie dura); als al-
tres morfotipus hi accedien durant el creixe-
ment, amb diferents graus d'especialitzacio i
via molts camins morfogenetics diferents.

La influencia de les propietats fisiques de

1'ambient sobre la distribucio dels rudistes

ha estat assenyalada per diversos autors

(e.g. KAUFFMAN & SOHL, 1974; PERKING, 1974;

BEIN, 1976; MASSE & PHILIP, 1989; SCOTT,

1981; LUPERTO SINNI & MASSE, 1982, GILI

1984, COLLINS, 1988). Encara que possible-

ment fossin molts els factors implicats, es

probable que el substrat, 1'energia dels tor-

rents i la velocitat de sedimentacio fossin els

factors principals en el control de la distri-

bucio de les formes de creixement dels ru-

distes. De 1'analisi dels morfotipus de

Skelton & Gili sorgeixen alguns models ge-

nerals.

En els ambients d'energia moderada, rara-
ment subjectes a torrents erosius, hi tendien
a viure els rudistes elevadors. Si 1'acumula-
ci6 de sediment era regular o continua hi
creixien formes solitaries -rudistes cilin-
drics grans- i formes gregaries -rudistes co-
nics allargats, i cilindrics de petita llargada-
isolades o en petits pours. Si, al contrari, la
sedimentacio era discontinua brostaven els
agregats ja que les interruptions proporcio-
naven substrats idonis per a la seva iniciacio
multiple. Alla on la sedimentacio era con-
densada o sols intermitent (en diversos re-
gims de torrents), s'establien els rudistes ad-
herents, per be que podia haver-hi un enca-
valcament considerable amb els pours i agre-
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gats mes grans de rudistes elevadors. La ma-

triu, en tots aquests casos, tendia a ser una

marga de sorrenca a carcullosa, o una calca-

ria de textura packstone a waekestone, o mes

rarament, un grainstone fi.

Els rudistes ajacats, al contrari, preferien

ambients d'energia mes alta amb mes movi-

ment de sediment, i es troben generalment

associats amb grains tones mes grollers o

diposits de conquilles trencades (potser amb

una certa quantitat de sediment interstitial

de textura grainstone a wackestone).

Aquestes generalitzacions, pero, no s'han

de prendre com una prescripcio, ates que les

associations de rudistes amb una certa fre-

giiencia donen algunes combinations de for-

mes de creixement sorprenents. Variations

molt localitzades o a curt termini en les con-

dicions ambientals, poden afavorir el desen-

volupament de formes de creixement oposa-

des molt a prop en 1'espai o en el temps (e.g.

les interdigitacions de facies dominades per

rudistes elevadors i ajacats de COLLINS,

1988). Els torrents intermitents relacionats

amb tempestes de vegades transportaven

closques, amb pots desperfectes o sense, a

ambients diferents (e.g. rudistes ajacats

arrossegats cap a dins des dels bancs del

marge de la plataforma), on posteriorment

servien de substrat a pobladors indigenes.

Finalment, malgrat la seva relativa plastici-

tat en el creixement, molts rudistes estaven

estructuralment especialitzats per adoptar

formes de creixement determinades i, enca-

ra que la dispersio i 1'establiment de les lar-

ves no era certament casual, es possible que

alguna d'aquestes especies s'establis i crei-

xes en un habitat <<impropi>>. En un cas aixi

hom hauria d'esperar que hi hagues alguna

variacio ecofenotipica compensatbria.

No obstant aixo, tot i tenir present la nos-

tra prbpia advertencia de mes amunt, con-

cloem que les formes de creixement dels ru-

distes estaven subjectes a uns controls de

distribucio importants, ja que la seva morfo-

logia externa estava adaptada a uns parame-

tres sedimentologics particulars. I suggerim

que la determinacio de les estrategies de vi-

da dels rudistes pot ser una eina molt litil per

a 1'analisi de paleoambients.
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