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RESUMEN

La naturaleza de los Paramoudras hallados en arenisca de la Formacién Jaizkibel plantea diversos interrogantes. Los
Paramoudras consisten en grandes concreciones siliceas organizadas en torno a las trazas fésiles de tubos o madrigueras de
débil diametro de organismos marinos. La diagénesis temprana de las concreciones implica un gradiente redox entre los tubos
de los organismos y el sedimento, pudiendo formarse por encima o debajo de la frontera oxigeno-andxica. Los procesos fisico-
guimicos involucrados son bastante bien comprendidos, mientras que la biologia de los organismos posee un alto grado de
incertidumbre. Las referencias encontradas en la bibliografia ichnolégica se han basado en evidencias morfolégicas parciales,
gue soportan diversas interpretaciones. En nuestro caso, al tratarse de turbiditas emplazadas en zona abisal (en la cuenca
Eocénica Pirenaica), el habitat de los organismos resulta adverso y extremo. Las caracteristicas ecoldgicas de este medio y la
fisiologia de los organismos susceptibles de vivir en él, ofrecen indicios méas sélidos para una aproximacion biolégica a la
naturaleza, posicién taxonémica y modo de vida de los organismos y sus trazas fésiles. El trabajo presenta y discute estos
aspectos basado en datos modernos de biologia marina y ecologia del bentos abisal.
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ABSTRACT

The nature of Paramoudras discovered in sandstone of Jaizkibel Formation raises problems and questions. They are large
siliceous concretions built around small diameter fossil traces of tubes and burrows of marine organisms. The early diagenesis
of the concretions implies a redox gradient between the tubes and the sediment. The Paramoudras can be formed above or
below the oxygen-anoxic boundary. The physical-chemical processes implied are sufficiently known, whereas the organism’s
biology has a high degree of uncertainty. The references found in the ichnological bibliography are based on partial
morphological evidences, which support several interpretations. In the present work the Paramoudras are located in turbidites
from abyssal zone (in the Pyrenean Eocene basin) and this habitat is extreme and adverse. The ecological characteristics of
this environment and the physiology of the organisms susceptible of inhabiting there, show a more solid evidence for a
biological approximation to the nature, taxonomic status and way of life of the organisms and their fossil traces. The work
presents and discusses these aspects on the basis of modern data of marine biology and abyssal benthos ecology.
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INTRODUCCION

La conspicua e inusual diagénesis que origina Paramoudras ocurre en la vecindad inmediata de los tubos o madrigueras
de organismos de la infauna del bentos y resulta de las anémalas condiciones creadas en el sedimento por la presencia de los
organismos. Estas galerias producen unas condiciones microambientales de oxigenacion las cuales son introducidas en la
profundidad del sedimento. Pero ademas, la mas significativa consecuencia de la presencia de organismos reside en la
introduccién de cantidades de materia organica inestable a profundidades en las que habitualmente habrian sido removidas por
la actividad bacterial. Las fases organicas difundidas en el sedimento generan los gradientes quimicos que estan en el origen
de las concreciones de los Paramoudras.

La naturaleza de los organismos y sus relaciones con el sedimento se encuentran entre los mas dificiles problemas
planteados por los Paramoudras (BROMLEY et al., 1975). Pocas claves emergen del estudio de la bibliografia ichnolégica ya
que los ejemplos de estructuras de bioturbacion o trazas fosiles de huellas, pistas y excavaciones (= tracks, trails and burrows)
difieren en su forma de las halladas en Paramoudras y raramente se aproximan a las dimensiones extremas que alcanzan



estas Ultimas. Adicionalmente, los organismos que generan las bioturbaciones habitan sobre y entre sedimentos arcillosos
blandos (limos, fangos) y comprenden a organismos benténicos tanto de la epifauna como de la infauna. Los Paramoudras de
Jaizkibel habitan en un sedimento compuesto esencialmente por arenas cuarzosas de granulometria media a gruesa y
corresponden a organismos de la infauna que penetran varios metros en el sustrato.

La arena es en general un medio muy inestable, mientras que los fangos, limos y arcillas se depositan en lugares méas
protegidos y son mas estables. Los organismos son capaces de construir galerias permanentes en fangos y limos, mientras
gue en las arenas sus alojamientos pueden variar con cada movimiento de las corrientes marinas o la accién del oleaje en
zona litoral. Los organismos que viven en la arena deben ser capaces de enterrarse con rapidez en caso de quedar expuestos
y de restablecer contacto con el agua superior tan pronto como sea posible. Las estrategias de subsistencia de organismos en
la arena residen o bien en una gran capacidad de actividad, como las de muchos crustaceos y pelecipodos adaptados a playas
expuestas, o en la construccion de tubos y estructuras resistentes, que permiten llevar una vida menos activa bajo la proteccién
gue tales refugios les proporcionan ante el dinamismo del ambiente oceénico. Las trazas fosiles de Paramoudras corresponden
a organismos con estrategias de vida del segundo grupo, esencialmente constructores de tubos en el sedimento.

Por otro lado, aunque el limo y el fango pueden soportar una multiplicidad de formas de vida, estas se restringen a la capa
superior, ya que en sedimentos de granulometria fina se crean nuevos problemas al contener éstos menos oxigeno disuelto y
mas altos tenores de sulfuro de hidrégeno. Los Paramoudras se desarrollan a mayores profundidades en el sedimento, en
condiciones anaerobias, y los organismos de la infauna son capaces de subsistir en estos niveles profundos porque establecen
contacto con el agua superior mediante sus sistemas de tubos. Esto constituye otra importante diferencia con las trazas de
bioturbaciones, que raramente profundizan en el sustrato, estando situadas por encima del biotopo de los Paramoudras.

De modo general, como bien saben los biélogos marinos y los submarinistas, la vida en el mar se encuentra a todas las
profundidades, pero es considerablemente més abundante en los horizontes superficiales, principalmente debido a la extincién
de la luz con la profundidad. Para el bentos, no sélo la profundidad sino el tipo de sustrato condicionan la presencia y
proliferaciéon de seres vivos. Los fondos rocosos y coralinos albergan la mas alta diversidad de organismos; los fondos fango-
arenosos con praderas de fanerégamas marinas poseen una diversidad media; mientras que los valores méas bajos se
encuentran en fondos movedizos desprovistos de cobertura vegetal. El sustrato arenoso de los fondos marinos, de modo
comparable a los desiertos de arena en el medio continental, posee una fauna caracteristica poco variada, especialmente por
debajo de la zona infralitoral, donde dominan formas de la infauna. Estas constituyen en todas las latitudes biocenosis
equivalentes de gran simplicidad y uniformidad, cuyos valores extremos son alcanzados en las profundidades abisales. En
ciertos aspectos existe un paralelismo entre la fauna troglobia del ambiente profundo de las cuevas y la fauna abisal de las
grandes profundidades marinas (MARGALEF, 1976). En los desiertos submarinos de las grandes profundidades oceanicas hay
no obstante oasis donde existen auténticas explosiones de vida asociadas a sustratos o fenémenos inusuales, como es el caso
de los llamados “jardines del Edén” que se constituyen en torno a hot vents o chimeneas hidrotermales submarinas. Pero tales
condiciones, relativamente excepcionales, no impiden que la uniformidad del ambiente sobre grandes extensiones de los
fondos oceénicos en la regién abisal sea mucho mayor que en cualquier otra de las regiones marinas.

La ecologia de los fondos arenosos abisales y lo conocido sobre la biologia de organismos en esta regién aporta numerosa
evidencia y elementos de juicio para tratar de entender a los organismos que estan en el origen de los Paramoudras. En
cambio, la aproximacién ichnolégica, aunque Util en su intento de clasificar las trazas fosiles, resulta insatisfactoria para
entender tanto la biologia como la taxonomia de las especies y grupos zooldgicos involucrados en el origen de Paramoudras.

Las principales limitaciones obedecen a que se sustentan en aspectos morfolégicos de las trazas fosiles incluidas en los
Paramoudras, en gran medida inferidas, basadas sobre un limitado nimero de ejemplos, y bajo la premisa o hipétesis de existir
una estrecha correspondencia entre los organismos y sus trazas, sin considerar el contexto ecolégico. En adicion, a diferencia
de las bioturbaciones, en el caso de Paramoudras no se trata de simples huellas, sino de las producciones organicas de
especies animales de la infauna de la arena constructoras de tubos.

Estos y otros aspectos seran expuestos a lo largo de esta nota, en la cual se podria decir que tratamos de comenzar el
edificio por sus cimientos, extendiéndonos progresivamente hasta los Gltimos retoques, éstos si morfolégicos. No obviamos
gue es poco o nada lo que sabemos sobre los grupos zoolégicos de la fauna abisal de hace 50 millones de afios. Dado que la
existencia media de especies de invertebrados es del orden de 0,1 & 1 millén de afios, extendiéndose en el registro fésil hasta
rangos de 4 millones de afios (ERWIN et al, 1987), no es de esperar equivalencias con especies vivientes actuales en los
grandes fondos oceénicos. Sin embargo, la ecologia de este medio y los requerimientos biolégicos para subsistir en él han
variado poco, por lo que ofrecen miiltiples indicios para aproximarnos a la sistematica de los grupos zoolégicos involucrados.

Los datos morfolégicos ofrecen también pistas que soportan diversas interpretaciones y varian a tenor del punto de vista
del investigador y sus apreciaciones sobre como ocurre la mineralizacién de la materia organica. En la reinterpretaciéon de los
datos se encuentran claves para abordar la posicién taxonédmica de los organismos, asi como para llegar a una explicacién de
conjunto sobre la naturaleza de los Paramoudras.

El presente trabajo parte asi de un enfoque distinto al habitualmente encontrado en la bibliografia geoldgica e ichnolégica,
con el fin de aportar precisiones y contribuir a una mejor comprensién de la biologia de los Paramoudras.



Paramoudras esféricos de Jaizkibel anastomosados en figuras con forma de gusanitos articulados.




Paramoudras subhorizontales en Igueldo. El de arriba muestra una seccién de 4,5 m a lo largo de toda su
longitud. Abajo, formas articuladas complejas, de desarrollos tanto horizontales como con raices verticales.




MATERIAL Y METODOS

Las descripciones, ideas y datos son ordenados con un enfoque que parte de la ecologia del medio para descender
progresivamente a aspectos biol4gicos, ecofisiolégicos y morfolégicos, pero manteniendo continuamente comentarios cruzados
con los rasgos observados en las trazas fésiles.

En primer lugar se describen las principales caracteristicas del medio ambiente en que ocurren los Paramoudras de la
Formacién Jaizkibel (Pais Vasco). A continuacién se trata de lo conocido sobre organismos del bentos abisal y la dindmica de
las comunidades benténicas en tales ambientes. Progresivamente se introducen datos sobre la biologia de los organismos
relacionados con la morfologia observada en los Paramoudras, entre ellos fisiolégicos y reproductivos. Se discuten diversos
aspectos de la ecologia y funcionamiento de las biocenosis en turbiditas arenosas. Los datos descriptivos son nuevamente
reinterpretados, para por Ultimo referirnos a su aproximacién taxonémica.

Cabe puntualizar que nuestro andlisis se basa fundamentalmente en los ejemplos estudiados de Paramoudras en arenisca
de la Formacién Jaizkibel, aunque se consideran otros ejemplos de Paramoudras. Pero es precisamente la riqueza de datos y
las particularidades (incluyendo restricciones) de los Paramoudras de Jaizkibel lo que permite extrapolar hipétesis a un marco
general, y no al revés. El enfoque es biolégico y difiere de los enfoques geoldgicos e ichnolégicos habitualmente encontrados
en la literatura sobre Paramoudras. Su objetivo final es ampliar el marco conceptual y aportar nuevos puntos de vista.

RESULTADOS
DATOS Y CONSIDERACIONES GENERALES

Los Paramoudras encontrados en la serie flysch que constituye la Formacién Jaizkibel (Pais Vasco) se desarrollan en
gruesos bancos de arenisca cuarzosa de grano medio a grueso de la parte superior de la secuencia. Estos depositos
corresponden a turbiditas emplazadas en zona abisal en la cuenca Eocénica Pirenaica, un habitat adverso y extremo.

La cuenca Eocénica Pirenaica corresponde a un amplio surco alineado de E-W cuyas facies distales (profunda) se sitdan
en la parte occidental (Pais Vasco). Por tratarse del sector de cuenca mas abierto al océano, sus plataformas de origen han
sido destruidas, lo que explica el considerable desarrollo de sus sistemas turbiditicos, los cuales alcanzan mas de 1.500 m de
espesor preservado. Las reconstrucciones paleogeogréficas sugieren que la region formaba parte del margen meridional de un
macizo europeo (Plateau de Las Landas). Las descargas detriticas procedentes del Norte se produjeron en la desembocadura
de cafiones submarinos, formando dos amplios abanicos de deyeccién. Las localidades de estudio se sitian en las partes
medias a distales de dichos abanicos y por consiguiente a gran profundidad, estimada entre 2 y 4 mil metros (zona abisal). Las
descargas de materiales arenosos coexistieron con aportes turbiditicos axiales, alimentados desde el Este; éstos aportes,
menos masivos, son absorbidos y reordenados suturandose lateralmente con las masas de arenas (CAMPOS, 1979; JEREZ et
al, 1971; MUTTI, 1985; ROSELL, 1988; VAN VLIET, 1982).

La entera secuencia de arenisca de la formacién es de edad Eoceno inferior a medio. La granulometria de la arenisca es
méas grosera hacia la parte alta de la secuencia, a la vez que aumenta progresivamente el espesor de los bancos.
Litolégicamente son areniscas cuarzosas de colores claros y de cemento carbonatico. Estdn formadas por un entramado de
granos de cuarzo (bien redondeados o ligeramente angulosos), que pueden constituir hasta el 90% de la roca (siempre mas del
80%), y cantidades menores de feldespatos y micas (en torno al 1%), unidos por un cemento carbonatico.

Intercalados entre los estratos de arenisca se encuentran niveles delgados de lutitas y margas, con cierto grado de
pizarrosidad. En las zonas de estudio con Paramoudras los bancos individuales de arenisca alcanzan espesores de 5 4 10 m
(conformando a veces acantilados y escarpes verticales de 10 & 50 m de desnivel) (GALAN & MOLIA, 2008). Los niveles de
lutitas, en cambio, son tan finos (pocos centimetros) que los estratos de arenisca se apoyan practicamente unos sobre otros.
En algunos niveles de Iutitas es posible observar pistas fdsiles (bioturbaciones) de anélidos, equinodermos y otros
invertebrados marinos, generalmente en el techo de las intercalaciones arcillosas y base de los niveles arenosos.

Los Paramoudras ocurren en estratos gruesos de arenisca, faltando en los delgados e interrumpiéndose su formacion
cuando se alcanza el techo del estrato, en la proximidad de planos de estratificacion con intercalaciones de lutitas (ver:
Paramoudras decapitados y estrellados, en: GALAN et al, 2008). Su diagénesis temprana ocurre en los 10 m superiores del
sedimento, en zona reductora. Debido a que sus desarrollos verticales alcanzan 2-5 m, no ocurren en secuencias de poco
espesor. La formacién de las concreciones ocurre en momentos tempranos, poco tiempo después del emplazamiento de los
sedimentos (unos pocos miles de afios) y relativamente cerca de la superficie del fondo oceéanico, a débil profundidad de
enterramiento (inferior a 10 m), cuando el resto del sedimento ain no esta consolidado. Los Paramoudras adoptan formas
variadas: esféricas, cilindricas y en masas conjugadas o anastomosadas; con desarrollos observados verticales del orden de 2
m y subhorizontales u oblicuos de hasta 5-8 m; a menudo presentan ramificaciones, gemaciones y anastomosis que sugieren
fases sucesivas de concrecionamiento, simultdneas o muy préximas en el tiempo. Las caracteristicas ecol6gicas del medio, en
una zona abisal sometida a descargas consecutivas de turbiditas arenosas, son considerablemente adversas.



LOS FONDOS OCEANICOS Y EL AMBIENTE ABISAL

La forma que presenta el suelo de los océanos ha permitido dividirlo en tres regiones: la plataforma continental, el talud y la
regién abisal.

La plataforma continental es el sector mas plano que continda el relieve del continente en suave pendiente hasta unos 150
a 200 m de profundidad. En ella, el espesor de sedimentos no consolidados varia entre 1 y 300 m, excepto en algunas zonas
muy particulares. La zona litoral ocupa los primeros metros de la plataforma y esta definida por las pleamares y bajamares
extremas. La zona sublitoral se extiende desde el limite de las mareas mas bajas hasta el borde de la plataforma.

Por debajo desciende el talud continental (lamado zona batial hasta los 2.000 m), cuya pendiente es mas acentuada, de
entre 1:17 y 1:30, hasta alcanzar profundidades de 3.000 & 4.000 m. En el talud casi siempre aflora el zécalo de materiales
terciarios o secundarios, sin recubrimiento alguno de sedimentos recientes. La ausencia de cobertura no es debida al mayor
alejamiento de la costa, sino sencillamente a que, debido a la pendiente, los materiales no pueden acumularse y deslizan hacia
abajo generando deslizamientos (slumps) y corrientes de turbidez. Es decir, los materiales que llegan hasta la terminacién de la
plataforma continental son arrastrados a lo largo del talud por las corrientes de turbidez (ver para Jaizkibel: GALAN et al, 2007).

El borde continental, al pie del talud, forma el limite del continente y su enlace con los grandes fondos oceanicos. Desde un
punto de vista morfolégico es dificil definirlo ya que unas veces se presenta como un surco muy profundo, que limita
bruscamente el talud, y otras como un glacis poco inclinado que lo continia y enlaza con las llanuras abisales.

En realidad, el margen continental es el limite y enlace entre los continentes y los océanos. La terminacién externa del
continente no es de naturaleza morfolégica, sino estructural, y no queda por tanto definida por un determinado relieve, sino por
una serie de caracteres estructurales. Si se considera la discontinuidad de Mohorovicic o “Moho” como limite entre la corteza y
el manto terrestre, el borde continental queda sefialado por una brusca disminucién del espesor de la corteza (la Moho se sitta
a 30-40 km de profundidad en las areas continentales y a 10-13 km en las zonas oceanicas abisales). Ello es debido a que esta
zona constituye a grandes rasgos el limite entre las areas de corteza continental y corteza oceéanica, y ello hace que sea
imposible caracterizarla mediante datos exclusivamente morfolégicos y batimétricos.

El borde continental, cualquiera que sea su perfil, es el lugar donde se acumulan todos los materiales arrastrados por las
corrientes que barren el talud. El volumen de sedimentos acumulados es siempre considerable, alcanzando espesores de mas
de 5.000 m de depésitos no consolidados.

A esta unidad le siguen los fondos oceénicos abisales, con grandes llanuras abisales y plataformas pelagicas, de las que
destacan relieves salientes (las grandes dorsales oceédnicas, macizos y montafias submarinas) y deprimidos (fosas, fallas y
cafiones centro-oceéanicos). En general las llanuras se caracterizan por su forma plana (pendiente menor de 1:1.000) y por ser
la continuidad del borde continental, tanto si este tiene forma de glacis como de surco. Su regularidad es debida a que en ellas
el zécalo submarino esté recubierto por sedimentos detriticos finos que desbordan del continente. El espesor de esta capa de
sedimentos recientes oscila entre 1.000 y 2.000 m, es mas potente en contacto con el continente y disminuye al alejarse del
mismo hasta llegar a desaparecer. Es precisamente la falta de cobertura sedimentaria lo que sefiala el transito de las llanuras
abisales a las plataformas pelagicas. En éstas la cobertura de sedimentos recientes es practicamente nula, destacando las
irregularidades del z6calo, cuyo relieve no estd enmascarado. La sedimentacién ocurre a un ritmo lentisimo y practicamente
todos los materiales son de origen organico o bien finisimas particulas de arcillas transportadas en suspension. Las
prospecciones sismicas muestran que la capa de sedimentos consolidados es también muy poco importante, entre 0,1 y 1 km.
Ello es debido a que continuamente estd formandose nueva corteza oceanica, a partir de las dorsales, y destruyéndose la
antigua en las zonas de subduccién; con la consiguiente expansién de los suelos oceénicos (en algunas areas) y deriva de los
continentes, segun confirma la moderna tecténica de placas.

La mayor parte de los océanos esta por lo tanto a profundidades abisales, alcanzando 11.700 m en la Fosa de las
Marianas, en el Pacifico. La cartografia hoy disponible de las areas cubiertas por los sedimentos marinos muestra que la mayor
parte de los mismos (méas del 90% de la superficie del fondo de los océanos) comprende lodos calcareos, arcillas rojas, lodo de
radiolarios y lodo de diatomeas, mientras que los depositos terrigenos abarcan menos del 10% de la superficie, quedando
estos localizados sobre la plataforma y en los margenes continentales o muy cerca de ellos.

Desde la region litoral hasta las mayores profundidades, el piso del océano esté habitado por organismos que viven sobre
él o se entierran dentro de los sedimentos. Estos organismos forman el bentos.

En términos generales, los organismos marinos suelen separarse en dos grandes grupos: bentos y plancton. Los
organismos plancténicos flotan o nadan en las aguas y los benténicos viven sobre el fondo. La separaciéon no es absoluta, ya
gue un gran nimero de organismos del bentos llevan una existencia plancténica durante sus fases larvarias.

Atendiendo a sus relaciones con el sustrato, se acostumbra a separar el bentos entre epifauna, la cual vive posada sobre el
sustrato o adherida a él, y la infauna, la cual comprende organismos que perforan el sustrato y se entierran en él. El sustrato
puede ser duro (rocas, corales) o blando (fondos arenosos y fangosos), y se extiende con comunidades caracteristicas desde
la zona litoral a la abisal. La mayor diversidad de organismos se presenta en los arrecifes de coral, los cuales se presentan en
muchas costas tropicales formando densas comunidades de corales en la zona sublitoral. Los arrecifes ocupan un cinturén
alrededor del globo, entre los trépicos de Cancer y de Capricornio, en el lado E de los continentes, hasta aproximadamente 30
m de profundidad. A efectos de diversidad, los arrecifes de coral son el equivalente en el mar de las selvas tropicales en tierra



Paramoudras verticales de hasta 1,5 & 2 m, con terminaciones semiesféricas. Arriba, con ramificacién en VY.
Abajo, desarrollo simple. No6tese los orificios, con perforaciones a lo largo de sus ejes axiales.



Paramoudras en forma de anforas y espongiformes simples (arriba) y de formas cilindricas, con
ramificaciones (debajo), ademas de multiples formas esféricas o semiesféricas.




firme. Otras comunidades diversas incluyen a las de los fondos litorales y sublitorales rocosos, praderas de fanerégamas
marinas, y comunidades de los manglares.

Pero a medida que aumenta la profundidad, la diversidad del bentos disminuye. Desde un punto de vista biolégico, se
puede decir que el ambiente abisal comienza en el borde continental, a unos 200 m de profundidad, el cual marca el limite de
deposicion de los fangos de origen terrestre. En el talud continental la oscuridad es completa y la fauna comienza a adquirir su
caracter abisal, aunque se mantiene la denominacién de regién abisal para las profundidades mayores de 2.000 m.

La uniformidad del ambiente en la regién abisal es mayor que en cualquier otra region del océano. El agua es fria y de
temperatura uniforme, con escasa circulacion, sin luz solar y el fondo esta cubierto de sedimentos finos sobre extensas zonas.
La ausencia de barreras ambientales determina una fauna homogénea que se extiende sobre vastas regiones (HESSE et al,
1951). Muchas especies de animales benténicos abisales tienen amplia distribucién; pero no faltan los que muestran
distribuciones restringidas en regiones del océano donde no existen barreras. Asi, de las 213 especies de poliquetos que se
conocen de aguas a mas de 2.000 m, solamente 19 ocurren en dos o tres océanos y 10 de ellas pueden considerarse
cosmopolitas (RODRIGUEZ, 1967). Se ha sugerido que la distribucién restringida de muchos organismos abisales, a nivel
especifico, se debe a la supresion de una vida larval libre en muchos de ellos (MARSHALL, 1954).

Los principales factores ambientales que determinan la distribucién y las adaptaciones morfolégicas de los organismos del
bentos abisal son los siguientes (CENDRERO et al, 1971; MARGALEF, 1967; RODRIGUEZ, 1967):

(1) Sedimentos. Grandes extensiones del fondo del océano, a menos de 4.000 m de profundidad, estan cubiertas por
restos de organismos del plancton provenientes de las aguas superficiales. Las conchas de moluscos pterépodos y los
esqueletos de foraminiferos como Globigerina son calcareos, mientras que los restos de diatomeas y radiolarios son siliceos. A
profundidades mayores de 4.000 m la silice y el calcio se redisuelven y el sedimento consiste en una arcilla roja (o de color
castafio) producto de la actividad volcéanica.

Como ha sido dicho el talud esta practicamente desprovisto de sedimentos, y es sobre el borde continental, al pie el talud,
donde se acumulan numerosos sedimentos detriticos procedentes de la plataforma, particularmente en la desembocadura de
los cafiones submarinos que disectan el talud, generalmente perpendiculares a la costa. Los cafiones en si tienen perfiles
longitudinales y transversales abruptos, donde aparece desnudo el zécalo rocoso; su fondo tiene en ocasiones una capa de
sedimentos de 10 & 15 m, casi siempre gravas angulosas de origen continental, que llegan a profundidades de hasta 2.000 m.
Los sedimentos que se derraman desde los cafiones forman a su salida grandes abanicos de deyeccién, producidos por las
corrientes de turbidez. Sus partes distales se extienden hasta las llanuras abisales cubriendo grandes extensiones. Né6tese que
las turbiditas arenosas emplazadas en la regién abisal, como las de la Formacién Jaizkibel, ocupan areas muy restringidas de
los fondos oceéanicos, comparativamente con otros sedimentos, y la mayor parte de la region abisal esta desprovista de ellas.

(2) Presion. La presion hidrostatica es igual al peso de la columna de agua vy, por lo tanto, una funcién de la profundidad;
por cada 10 m de profundidad la presién aumenta una atmésfera. En las zonas abisales las presiones superan las 4.000
atmoésferas. Es obvio que algunos animales son capaces de resistir estas presiones por cuanto viven alli. La presién tiene un
importante efecto fisiolégico. Algunas actinias sobreviven a presiones de 500 atmdsferas por una hora, pero mueren después
de cuatro horas bajo esta presién, mientras que Phalocosoma puede sobrevivir varias horas a 500 atmésferas. En los animales
en los cuales se ha estudiado el efecto de la presién se ha encontrado que la resistencia va de 200 atmdsferas (peces y
camarones) a 600 (actinias). Por otra parte, los diferentes tejidos tienen distinta resistencia, siendo el nervioso el mas sensible.
Al parecer, la presién tiene efectos sobre el metabolismo de los azlcares e interfiere con procesos conectados con la
duplicacién de las moléculas de proteinas. Si los organismos litorales no pueden soportar presiones mayores de 600
atmosferas, los que viven en profundidades mayores deben tener adaptaciones fisiolégicas especiales, en su mayor parte
desconocidas hasta el presente.

(3) Luz. Casi toda la energia que recibe la superficie de la Tierra procede del Sol. Al llegar a la superficie del agua una
parte de la radiacién es reflejada; otra parte penetra en el agua. A medida que la atraviesa, la radiacién pierde intensidad: en
parte es absorbida realmente por las moléculas del liquido; en parte se dispersa transversalmente o se difunde al chocar con
las moléculas. De modo general se habla de una extincién de la luz con la profundidad, que reline la absorcién y la difusion,
para las distintas longitudes de onda.

En los océanos, tanto los efectos ecolégicos de la luz, como su misma definicién, no son mas que una consecuencia de la
fuerte absorcion de las radiaciones de determinadas longitudes de onda, procedentes de las emisiones solares, por parte de
varios compuestos organicos, principalmente de dos grupos de ellos: las clorofilas y los carotinoides. Estas sustancias
absorben las radiaciones que llamamos luminosas y las convierten en energia quimica. La energia absorbida por las moléculas
de clorofila se utiliza mediatamente en la reduccién de compuestos de carbono (fotosintesis). La energia absorbida por los
carotinoides se utiliza de manera méas diversa, de modo indirecto en la fotosintesis, en fenémenos bioquimicos ligados a la
reproduccioén, y es la base de la percepcién de la luz, cuya accién descompone un compuesto labil de proteina (opsina) y
carotinoides (aldehido de vitamina A). Adicionalmente existen otros compuestos pigmentados (como: pteridinas, ficobilinas y
hematinas) que participan en los sistemas organicos en reacciones fotoquimicas.

Debido a que la extincién de la luz varia segin las longitudes de onda, la calidad de la luz se modifica con la profundidad
en el agua de mar. Primero desaparecen el rojo y el amarillo, de forma que a grandes profundidades sélo queda un azul o azul
verdoso. Aunque pueden impresionarse placas fotograficas expuestas a 1.000 m de profundidad, la visién deja ya de ser



posible desde mucho mas arriba. En Oceanografia se utiliza el disco de Secchi (un disco blanco de 30 cm de diametro que se
sumerge en el agua hasta que deja de ser visible desde la superficie); se acepta que el coeficiente de extincién global es igual
a 1,7 dividido por la profundidad en metros a que deja de verse el disco y que dicho nivel corresponde a una intensidad
luminosa igual al 18% de la superficial. La extincién (o la transparencia) del agua depende también de las sustancias disueltas
y de las particulas sélidas en suspension, que pueden reducir la transparencia considerablemente. En buceo aproximadamente
a los 100 m de profundidad la oscuridad es muy acentuada, y s6lo se aprecia una débil luminosidad en la vecindad del fondo
debida a la radiacion reflejada. Para efectos ecoldgicos sélo tienen importancia los valores limites para la sensacién 6ptica de
los animales y la asimilacién de las plantas, y no las débiles intensidades luminosas que alcanzan grandes profundidades. A
400 m desaparece completamente la luz para aquellos efectos. Por tanto, las regiones abisales poseen una oscuridad extrema,
practicamente absoluta. Muchos de los organismos abisales tienen ojos reducidos y han perdido la capacidad de visién. No
obstante, hay ejemplos de otros que poseen bioluminiscencia en forma de fot6foros o de fluidos luminiscentes que expulsan.
Los coloridos més usuales en las grandes profundidades marinas son uniformes, oscuros y, en algunos casos, rojos, que para
el caso equivale al negro, dada la ausenta de radiaciones rojas.

(4) Temperatura. La regién abisal es una zona tipica de agua fria, con temperaturas de 4°C para profundidades de 1.500 m
y valores cercanos a los 0°C en las zonas mas profundas. Las corrientes profundas, su salinidad, las barreras geograficas y la
latitud hacen que las aguas de igual profundidad no tengan igual temperatura. Por ejemplo, al N del reborde Thompson, en el
Atlantico, la temperatura a 1.100 m es de -0,41°C, mientras al S del mismo, a igual profundidad, es de 6°C. En general, en las
regiones abisales las temperaturas son muy constantes, inferiores a 4°C, y la vida animal bajo tales condiciones se ve
considerablemente limitada y requiere de adaptaciones en consonancia, muy diferentes de los requerimientos del bentos en la
regién sublitoral.

(5) Oxigeno. Aunque generalmente el agua del fondo contiene suficiente oxigeno para mantener alguna vida animal, su
concentracion decrece con la profundidad. En ciertas fosas profundas puede llegar a cero, siendo estos fondos abiéticos. Por
ejemplo, la Fosa de Cariaco (en Venezuela) es una cubeta cerrada, en la cual, a partir del umbral de los 375 m desaparece el
oxigeno y, por lo tanto, el fondo a 1.400 m de profundidad no puede sostener ninguna clase de vida animal o de bacterias
aerobicas.

(6) Alimento. Los animales que viven en los fondos profundos dependen para su alimento de las siguientes fuentes: a)
plancton y materia organica que llueve constantemente de los niveles superiores y se acumula en el sedimento; b) bacterias
gue viven en el sedimento en gran nimero (varios millones de bacterias por gramo en los centimetros superiores); c) otros
animales, en el caso de formas de habitos alimentarios predadores. En este Ultimo caso debe haber suficiente cantidad de
presas para sostener el nivel tréfico de los predadores, lo que no siempre ocurre. La mayor abundancia de vida en aguas
cercanas a las costas determina que la cantidad de materia organica que se hunde al fondo en zona sublitoral sea mayor que
la que llueve sobre fondos alejados de tierra firme y esto determina una mayor abundancia de vida sobre la plataforma
continental. Los organismos del bentos abisal son fundamentalmente micréfagos (filtradores y detritivoros). Los sedimentivoros
en realidad se alimentan, no del sedimento, sino de las bacterias y materia organica que recubre a las particulas inorganicas.
Si la biomasa de estos niveles es elevada, puede entonces establecerse un nivel de predadores.

Las adaptaciones que requieren los animales para vivir en un medio abisal, donde la oscuridad es total y el ambiente
relativamente constante, sometido a altas presiones, bajas temperaturas, bajas concentraciones de oxigeno, y escasez de
alimento (mayoritariamente bajo la forma de una lluvia de detritos provenientes de los niveles superiores), hacen de ellos seres
especializados. Estos seres poseen adaptaciones fisiolégicas para desenvolverse en un medio severo y adverso, y son, por
consiguiente, auténticos extremdfilos. Aungue muchas familias y taxa superiores de organismos marinos tienen representantes
bentdnicos en el medio abisal, a nivel genérico y especifico difieren considerablemente de los taxa de ambientes de aguas
someras y sublitorales. Veremos a continuacion los grupos mejor representados.

EL BENTOS ABISAL

Los factores ambientales descritos hacen esperar una fauna especial, adaptada a ellos. Enumeraremos en primer lugar el
conjunto de invertebrados reportado para el bentos abisal (sélo se incluye macrofauna). Pero existe ademas una interesante
representacion de microfauna, protozoos y bacterias, en diferentes ambientes, que no es tratada aqui. Posteriormente, seran
discriminados los organismos de la infauna y, de modo especial, los excavadores y constructores de tubos que profundizan en
el sedimento. De los grupos menos conocidos seran dados algunos datos comprensivos.

(1) Las esponjas o poriferos poseen diversos representantes abisales. Los mas frecuentes son las esponjas siliceas de la
familia de las hexantinélidas, que se anclan en el sedimento por largas tiras formadas de espiculas siliceas. Su esqueleto esta
formado por una red intrincada de estas espiculas; miden 10 &4 30 cm de alto o algunas veces hasta 1 m.

(2) El phylum de los celentéreos o cnidarios estd bien representado y comprende muy diversos antézoos, entre éstos:
alcionarios (corales blandos), pennatulaceos (plumas de mar), actiniarios (actinias o anémonas), y madreporarios (corales
constructores de arrecifes). En el medio abisal son particularmente comunes los antézoos pennatulaceos, los cuales poseen a






menudo una viva luminiscencia. Sus colonias, libres, estan sostenidas por un pedunculo que se hinca en el fango del fondo y
se contindia por un raquis gque sostiene las porciones en donde se hallan implantados los pélipos.

(3) Algunos raros corales alcionarios y madreporarios se encuentran eventualmente en ambientes abisales, formando parte
de la epifauna. Entre ellos, alcionarios o corales blandos y cespitosos, y también luminiscentes, que albergan moluscos y
equinodermos entre sus ramas, y corales madreporarios coloniales y solitarios, comunes en el talud continental, que sirven de
base para la fijacién de esponjas, alcionarios, cirripedos y pelecipodos.

(4) Las anémonas llegan hasta las mayores profundidades, como lo demuestran ejemplares colectados en la fosa de las
Filipinas a 10.000 m, y a veces son la forma de vida mas abundante en ciertas regiones; las anémonas pueden anclarse en el
fango por un bulbo basal o fijarse a n6dulos de manganeso, corales y tubos de poliquetos.

(5) Los nemertinos o rhyncocelos constituyen un phylum de gusanos marinos, muy elongados, de habitos predadores, que
con frecuencia viven enterrados en el fango y la arena, o entre rocas del fondo, existiendo especies nadadoras. Algunos de
ellos se encuentran en fondos abisales.

(6) Los poliquetos constituyen una clase, con representantes preferentemente marinos (aunque existen especies de agua
dulce), incluida en el phylum de los anélidos. Aungue hay formas de vida libre 0 nadadora, que recuerdan a los ciempiés, la
mayoria de los poliquetos de aguas profundas son tubicolas y viven en tubos que construyen sobre o enfeudados en el
sedimento, y cuya constitucion es muy variada. Utilizan para construir sus tubos multiples materiales y sustancias elaboradas o
segregadas por ellos mismos. Sus tubos pueden contener espiculas de esponjas, conchas de pter6podos, granos de arena
gue aglutinan con un 6rgano especial, pueden construir tubos de caliza, quitina, sustancias semejantes al pergamino, otras
gelatinosas, o excavan galerias en materiales blandos, a las que dan consistencia con el mucus que elaboran, o en otros
duros, como rocas, maderas y caparazones de moluscos. La diversidad de familias es alta, estando bien representados las
siguientes: Sabellidae, Serpulidae, Scalebrigmatidae, Chrysopetalidae, Dorvilleidae, Paraonidae, Cirratulidae, Ampharetidae,
Spionidae, Terebelidae, Arenicolidae; algunos de ellos han sido colectados hasta 10.150 m de profundidad.

(7) Otros grupos menos conocidos, de morfologias curiosas y algo similares, comprenden a los equilridos o equiuroideos
(Echiurida), sipunculidos (Sipunculida), y priapulidos (Priapulida), todos ellos phylums independientes y con representantes en
fondos blandos abisales. El primero de estos grupos, los equiuroideos, puede presentar forma de salchicha o bien vermiforme.
Su talla también es muy variable y oscila entre 3 mm y 1,85 m de longitud. El cuerpo de estos animales, carente de ojos, posee
una probdscide o trompa, con la boca en el centro, y son micréfagos que se nutren de pequefias particulas organicas que
encuentran en el fango, por lo que necesitan ingerir grandes cantidades del mismo, que expulsan por el ano, situado en el
extremo posterior. Algunos son tubicolas y construyen galerias poco consistentes en el fango. Han sido hallados hasta
profundidades de 9.000 m. Los méas conocidos son los equiuros, que miden de 10 & 30 cm y viven en galerias de hasta 1 m
gue excavan en el fango o en arenales fangosos, entre ellos el equiuro de los abismos Echiurus abyssalis.

(8) Los sipunculidos (Sipunculida) son animales marinos de aspecto vermiforme, aunque también adoptan formas
cilindricas, de saco, y piriformes. Su tamafio oscila entre 1 y 50 cm. Cualquiera sea su forma, su cuerpo esta dividido en una
parte anterior, el introverso, y el tronco. El introverso puede invaginarse y enrollarse en espiral, lo que lo diferencia claramente
de una probéscide. En el extremo anterior del introverso se abre la boca, rodeada de una corona de tentaculos. Habitan bajo o
entre las rocas y excavan también galerias en el fango, pero sin formar tubos. No obstante a menudo utilizan como morada
permanente tubos abandonados de poliquetos, corales o caparazones de moluscos. El ano se abre en la parte anterior del
cuerpo, lo que les permite eliminar los desechos sin abandonar por ello las guaridas en que se alojan. Son animales muy
longevos, cuya duracion media de vida alcanza unos 25 afios. Son cosmopolitas y algunas especies han sido halladas en lodos
a 4.000 m de profundidad.

(9) Los priapulidos. Son pobladores habituales de los mares frios, tanto en el Artico como en el Antartico, y se los
encuentra desde las regiones costeras hasta profundidades de 5.680 m. El grupo, exclusivamente marino, contiene apenas
una docena de especies, de mediano tamafio, 10 cm de longitud como maximo y unos 3 cm por termino medio, pero no son
infrecuentes ejemplares de apenas 6 mm. Tienen forma vermiforme y como el nombre del grupo indica, con aspecto de falo. El
cuerpo esta divido en dos porciones: la anterior o introverso, recubierto de series longitudinales de papilas, provistas de
espinas o ganchos, y la posterior o tronco, con estrias circulares, el cual termina en uno o dos apéndices caudales de funcién
respiratoria. La boca se abre en el extremo anterior del introverso, rodeada de espinas o ganchos. El introverso interviene en la
captura de los alimentos y en el desplazamiento de estos seres, mediante la invaginaciéon y posterior extension del mismo.
Viven en fondos de fango o fango-arenosos, enterrados en madrigueras cortas que excavan con ayuda del introverso, dejando
s6lo fuera la prolongacién caudal, para respirar. Su alimentacion es micréfaga. Priapulus abyssorum es una especie abisal.

(10) Los picnogénidos o pantépodos constituyen un phylum de artrépodos marinos, poco numeroso, interesante por su
morfologia y constitucién anatémica, ya que poseen patas articuladas larguisimas, de hasta 20 cm, desproporcionadas con
respecto al exiguo tamafio de su cuerpo. Son comunes, alcanzando algunos tallas relativamente gigantescas, como
Colossendeis colossea, que mide hasta 60 cm de largo. El grupo incluye especies abisales que se alimentan de medusas,
alcionarios, anémonas y esponjas.

(11) Los crustaceos estan representados por cirripedos, cumaceos, isépodos, anfipodos y decdpodos. Los cirripedos,
especialmente de los géneros Scalpellum y Verruca, son comunes sobre el talud continental y sobre el escaso sustrato sélido
gue puede conseguirse a grandes profundidades. Muchos decapodos tienen ojos degenerados y posiblemente son ciegos.



(12) Los moluscos estan representados por escafépodos (Dentalium, Cadulus) generalmente en aguas de menos de 3.000
m, pelecipodos o lamelibranquios, y gasterépodos; en este Ultimo grupo una de las formas mas curiosas es Neopilina, un “fésil
viviente” colectado por el “Galathea” en 1952, y perteneciente a una clase que se creia extinta desde comienzos del
Paleozoico, hace 400 millones de afios. Los pelecipodos y gasterépodos comprenden muchas especies que excavan y se
entierran en sedimentos blandos.

(13) Los braqui6podos o falsos moluscos, viven generalmente a cierta profundidad, donde se fijan a las rocas, corales y
otros objetos. Su aspecto recuerda al de los lamelibranquios, ya que su cuerpo esta encerrado entre dos valvas, desiguales.
Una de ellas esta perforada y puede prolongarse en un pedinculo con los que el animal se fija. En la clase Ecardines hay
ejemplos que poseen pedunculos tubulares largos, quitinoides, que se entierran completamente en el fango.

(14) Los equinodermos, muy abundantes, estan representados por crinoideos pedunculados hasta profundidades de 8.300
m, holoturias muy comunes en ciertas regiones y dragadas a veces hasta 6.600 m, equinoideos hasta mas de 9.000 m,
asteroideos a 7.630 m y ofiuroideos hasta 6.600 m. Muchos equinoideos (erizos y galletas de mar) viven en la arena y el fango,
donde se entierran con gran facilidad, o excavan oquedades en la roca, pero no incluyen especies constructoras de tubos. Sélo
los erizos corazones (Spatangus y Echinocardium) viven enterrados en los arenales fangosos, de la zona de mareas, a 15-25
cm de profundidad, en un hueco que comunica con la superficie por una galeria oblicua, la cual no se desmorona por estar
cementada por el moco que secreta y por estar sostenido, en la parte del techo, por algunas de las espinas.

(15) Un grupo muy interesante es el de los pogonéforos, que por si mismo constituye un phylum zoolégico independiente
(Pogonophora o Vestimentifera) y que recuerda superficialmente a poliquetos tubicolas. Algunos de ellos, auténticos
extreméfilos, han sido hallados en torno a hot vents y alcanzan longitudes de 2 m. Construyen tubos apergaminados, cuyas
porciones inferiores se hunden en el sustrato.

Adicionalmente, podria citarse también entre la macrofauna, un grupo de protozoos “gigantes”, los Xenophyophoros. Estos
organismos unicelulares, con forma de pomelos agujereados, alcanzan hasta 10 cm de talla, formando masas globosas que
digieren materia organica detritica. Es también posible que estos protozoos gigantes puedan tomar materia organica disuelta,
predar sobre pequefios metazoos y cultivar bacterias (LEVIN & GOODAY, 1992). Localmente pueden ser abundantes sobre
sustratos duros en la zona batial y también sobre distintos tipos de sustratos, incluyendo sedimentos finos, en zona abisal. En
la zona batial de muchos montes submarinos, los Xenophyophoros pueden dominar la epifauna sobre sustrato blando,
alcanzando densidades de hasta 18 individuos por m?, y sirviendo de habitat de soporte para pequefios isépodos, tanaidaceos,
ofiuroideos y nematodos, contribuyendo de este modo a la heterogeneidad espacial a pequefia escala entre la epifauna y al
mantenimiento de la diversidad de los montes submarinos (LEVIN & THOMAS, 1988).

Como normalmente el sustrato sedimentario de los fondos abisales es muy blando, los organismos que viven sobre él
necesitan afianzarse, lo que se logra por un agrandamiento de la superficie y distribucién del peso en puntos separados, como
sucede en los animales con patas. Los equinoideos adoptan una forma aplanada o discoidal, las holoturias una base amplia,
los crustaceos y picnogénidos desarrollan patas muy largas y delgadas, con los artejos terminales pilosos para aumentar la
superficie de sustentacion.

De los grupos hasta aqui citados, muchos de ellos comprenden organismos de la epifauna, que viven posados sobre el
sustrato o adheridos a él. De igual modo, buena parte de los organismos de la infauna no son constructores de tubos o galerias
s6lidas en el sustrato. Algunos que excavan en la parte superior de sustratos blandos, no dejan restos de sus tubos o galerias
en arenas. Asi, en relacion a Paramoudras, debemos excluir a 1, 2, 3, 4, 8, 9, 10, 11, 12, 14. No obstante, restos no de tubos
sino de caparazones o exoesqueletos de 11y 12 (particularmente de decapodos y lamelibranquios) pueden alcanzar el biotopo
de los Paramoudras y ser mineralizados como inclusiones. Al respecto, Luis VIERA (com. pers.) nos ha sefialado que en el
flysch litoral Eoceno de Gipuzkoa (y en todo el margen cantdbrico) curiosamente no se encuentran fésiles de bivalvos ni de
cangrejos (por demas comunes y abundantes en otras regiones). Ello sugiere que los restos de conchas y exoesqueletos
carbonatados resultaron disueltos en las turbiditas, por su emplazamiento a profundidades abisales, por debajo de la lysoclina
o de la profundidad de compensacién de los carbonatos (KEMPE, 1981), y eventualmente en las concreciones podrian haberse
preservado algunos restos.

Los grupos que contienen hipotéticos candidatos para generar los tubos y concreciones que se observan en Paramoudras
se restringen por consiguiente a 5, 6, 7, 13, y 15, es decir, a nemertinos, poliquetos, equiuroideos, braquiépodos, y
pogondforos. Sin descartar que tal vez pudiera agregarse algun tipo de organismo hasta hoy desconocido o extinto. De los
citados grupos, como mas adelante detallaremos, poliquetos y pogonéforos son los mas probables generadores de las trazas
encontradas en Paramoudras.

DINAMICA DE LAS COMUNIDADES BENTONICAS

La mayoria de los animales adultos que habitan en el mar han pasado por fases larvarias plancténicas. Al final de la vida
larval el organismo puede seguir suspendido en el agua (plancton) o se establece como adulto en el fondo (bentos). Pero casi
todas las especies, llegado el momento de la reproduccién, volveran a producir larvas flotantes que diseminaran la especie.



Esta peculiaridad hace que los organismos marinos tengan amplias areas de distribuciéon, mientras que los terrestres ocupan
generalmente areas mas limitadas.

Las trazas halladas en los sedimentos pueden entenderse mejor cuando se comprende cémo se establece una comunidad
benténica y cuél es la dindmica y ciclo de vida de los organismos que la constituyen. Nos referiremos aqui a algunos de estos
aspectos.

La mayoria de los invertebrados benténicos se reproducen por larvas pelagicas. La duracién de esta fase de su vida y su
modo de alimentacién son variables. En un primer grupo, el mas comun, las larvas son planctéfagas y de larga vida; la mayoria
de alimenta de nanoplancton, otras de microplancton y unas pocas son carnivoras. Estas larvas se originan en gran nimero,
de huevos pequefios; la vida pelagica y su nimero las capacita para extenderse y establecer nueva comunidades; pero como
dependen enteramente de la produccién de fitoplancton, los afios de escasez pueden ser catastréficos para toda la poblacién
de larvas. La densidad de especies planctéfagas presenta fluctuaciones de un afio a otro, mientras las no planctéfagas, con
gran reserva en los huevos o de vida larval corta sélo presentan ligeras variaciones. La duracién prolongada de la vida larval
implica también una gran mortalidad por predacién. Como las comunidades benténicas son relativamente estables, sélo se
requiere que dos larvas de cada pareja de adultos sobrevivan. Los organismos planctéfagos producen gran nimero de huevos
(p-ej. 500.000 en la langosta Palinurus argus); esto implica una gran pérdida de huevos y de larvas en estas especies.

Otro grupo lo forman las especies con larvas planctéfagas de vida pelagica corta, cuyo tamafio suele aumentar desde que
se avivan hasta que se fijan. Este ciclo de vida es también relativamente comuin.

Un tercer grupo esta constituido por las larvas que se originan de huevos grandes, con mucho vitelo, lecitotréficas. No
tienen medios de locomocién y no toman alimento del plancton, lo cual las independiza en grado mayor de las condiciones
ambientales. La ocurrencia de este tipo de ciclo es més rara.

Por dltimo estan los grupos, mucho menos frecuentes, que pueden tener reproduccién sexual y asexual dentro de una
misma especie. En los poliquetos, actinias y esponjas ocurre esto. Lo cual constituye un factor importante para los animales de
estos grupos, ya que asi pueden competir con éxito, en grandes areas marinas, con especies con un solo modo de
reproduccioén. Es de especial importancia si una misma especie puede variar su modo de desarrollo, de pelagico a no peléagico,
de planctéfago a lecitotréfico, adaptandose a condiciones variables del ambiente. En los crustaceos, moluscos y equinodermos
tales mecanismos no estan desarrollados o son de poco valor (THORSON, 1960; RODRIGUEZ, 1967).

Los embriones de desarrollo no pelagico pueden alimentarse de varias formas. La mayoria de ellos procede de huevos
grandes, con abundante vitelo, que les proporciona suficiente alimento para alcanzar la fase juvenil. En ciertos casos existen
“huevos nodriza”, es decir, se depositan varios huevos, de los cuales unos pocos se desarrollan hasta dar embriones y devoran
al resto. Este tipo de desarrollo se encuentra en varios crinoideos, ofiuroideos, poliquetos y prosobranquios. Hay especies (p.€j.
el gasterépodo Thais haemostoma) que se reproducen con huevos nodriza y larvas no pelagicas en unas localidades, y sin
huevos nodriza y larvas pelagicas en otras.

El éxito de las larvas en hallar un lugar adecuado para fijarse influye también en la composicién y cantidad de organismos
en las comunidades benténicas. Los problemas de fijacién de las larvas han sido estudiados particularmente en los cirripedos
sésiles, poliquetos, mitilidos, ostreidos y organismos perforadores. Ofrecemos a continuacién un resumen de cémo ocurren las
cosas en los poliquetos.

En los poliquetos las génadas proliferan hasta llenar casi completamente la cavidad del cuerpo. La fertilizacién es externa;
este habito esta asociado en muchas formas bentdnicas con el fendmeno de la enjambrazén, en el cual los individuos
sexualmente maduros suben a la superficie, nadan vigorosamente, descargan sus gametas y vuelven a hundirse al fondo. Este
hébito es una adaptacion para asegurar la fertilizacion del mayor niumero posible de huevos. El huevo fertilizado da origen a la
trocosfera, que es una larva no segmentada, con un anillo de cilios por encima de la boca, que le sirve para moverse en el
agua. Durante la existencia pelagica comienza a segmentarse, la parte anterior desarrolla el prostomio del adulto y la parte
posterior empieza a producir algunos anillos del tronco; entre ambas quedan rudimentos de la trocosfera con los cilios.

Ha sido demostrado que la larva es capaz de discriminar entre diferentes tipos de arena para hacer su metamorfosis y
convertirse en adulto. Las larvas de poliquetos son atraidas preferentemente por aquellos sustratos donde hay individuos de su
propia especie que producen metabolitos, los cuales actian como agentes condicionantes. Las larvas son primero fotopositivas
y luego se vuelven fotonegativas; si el sustrato no es adecuado puede posponerse la metamorfosis hasta que encuentra otro
mejor. Ciertos sustratos parecen ser atractivos, mientras otros son repelentes, no produciéndose la metamorfosis en ellos. El
tamafio de los granos es un factor decisivo, siendo escogido sélo el sustrato cuyos granos tienen un tamafio adecuado para
gue el adulto pueda perforar sus tineles y construir sus tubos en él. Pero ademas de la granulometria, otro importante factor
para inducir la metamorfosis (comprobado p.ej. en larvas del poliqueto Ophelia bicornis) es la presencia sobre los granos de
microorganismos vivos, tal como bacterias, en cantidad suficiente pero no excesiva. Este hecho esta a su vez relacionado con
los requerimientos nutritivos de los poliquetos, especialmente en aquellas especies que tragan parte del sedimento para
extraerle la materia organica que pueda contener. Entre los granos de arena vive una abundante microfauna intersticial
formada principalmente por neméatodos y copépodos, cuya fuente de alimentacién consiste principalmente en bacterias,
protozoos y sus subproductos.

Por lo menos en tres docenas de especies de poliquetos se han descrito ciclos reproductivos anuales o semianuales
relacionados con la Luna (MARGALEF, 1967). El mas célebre es el del palolo (Eunice viridis) que vive en los archipiélagos



coralinos de Samoa vy Fidji. La parte posterior del animal, llena de células germinales, se separa del resto del cuerpo, sale de
las hendiduras de los arrecifes y nada libremente dispersando los productos sexuales que, entonces, tienen ocasién de
encontrarse y dar origen a huevos fecundados. La enjambrazén en masa ocurre en cuarto menguante, en horas de la
madrugada, una o dos veces por afio, en octubre y en noviembre. En caso de existir enjambrazones extraordinarias, conservan
la misma relacién con la fase lunar. Laodice furcata, el palolo atlantico de las costas de Florida y las Antillas, que alcanza hasta
medio metro de largo, se comporta como el anterior y enjambra el cuarto menguante después del plenilunio de junio o julio.
Platynereis dumerilii del Mediterraneo, se reproduce poco después de los plenilunios de verano. Esta ocurrencia comprobada
de ciclos reproductivos es independiente de las mareas y no guarda relacion con la fotoperiodicidad, tanto porque
probablemente la luz no llega a las cavidades donde viven los poliquetos, como porque la induccién deberia ocurrir con mucha
antelacion, dado que la maduraciéon sexual y la diferenciacién de la porcién posterior requiere tiempo; por lo tanto, obedece a
causas nho conocidas, tal vez condicionada por una indirecta disponibilidad de alimento para las larvas o por ciclos en el
fitoplancton tal vez asociados a ciclos lunares.

La longevidad y el nimero de generaciones en los organismos del bentos condicionan la biomasa y produccién de una
comunidad. El tiempo que pueden vivir los organismos del bentos habitualmente varia entre 1 y 6 afios. Por ejemplo, los
anfipodos y pequefios moluscos prosobranquios viven 1 afio, los equinodermos Cardium edule y Echinus esculentus y el
lamelibranquio Tellina tenuis alcanzan 4 afios, la estrella de mar Asterias rubens vive 6 0 mas afios. En las especies abisales la
longevidad suele ser considerablemente mayor, y normalmente esta asociada a un mas bajo metabolismo, méas bajo consumo
de oxigeno, y vida mas pausada, adaptaciones éstas relacionadas con las adversas condiciones ambientales, lo que ocurre
también -de modo paralelo- en los animales cavernicolas troglobios (GALAN, 1993).

La longevidad potencial de una especie raramente es alcanzada por los organismos sujetos a fuerte predaciéon. No
obstante, el nimero de grupos de edades de una especie presentes en una comunidad, informa y da una idea aproximada de
la capacidad de produccién de la misma. Por ejemplo, si los individuos de las especies dominantes pertenecen a 6 u 8 grupos
de edades diferentes, esto indica que la biomasa ha requerido varios afios para acumularse y la producciéon ha sido muy
pequefia. Por el contrario, si pertenecen a un solo grupo de edad, toda la biomasa presente se ha acumulado ese afio y la
produccién ha sido muy alta. Las comunidades benténicas de altas latitudes y de fondos profundos tienen en general un ciclo
de vida largo y un crecimiento lento. Mientras que en aguas célidas se encuentran formas con un ciclo de vida breve y
crecimiento mas rapido. Esto también guarda relacién con la predacioén, ya que la accién de los depredadores afecta mas a las
comunidades de ciclo largo, las cuales, por consiguiente, suelen estar menos sujetas a predacion. Para que la accién de
depredadores sea importante es necesario que exista una considerable biomasa y produccién en los niveles tréficos inferiores.
Por todo ello, en medios abisales, aunque pueden existir especies depredadoras, éstas son en general mucho mas raras y
poco abundantes que en el bentos del medio sublitoral. La biomasa del bentos abisal disminuye igualmente con la profundidad.
Por ejemplo en fiordos escandinavos han sido medidos valores de 10-15 g/m? a 200 m de profundidad y 1-2 g/m? a 300-600 m
de profundidad. En aguas mas profundas la biomasa es todavia menor y la productividad muy pequefia.

BIOLOGIA DE ORGANISMOS EN RELACION A PARAMOUDRAS

Es frecuente clasificar a los animales por su alimentacioén (fit6fagos, zoéfagos, sapréfagos, omnivoros). La clasificacién de
mayor interés ecoldgico consiste en dos grandes grupos: macréfagos y micréfagos. La diferencia no reside tanto en el tamafio
de las particulas que ingieren sino en el modo de separarlas y comerlas. Los micréfagos capturan su alimento de manera
automatica e indiscriminada (filtradores o suspensivoros, sedimentivoros y ramoneadores), mientras que los macréfagos son
animales de presa que localizan, persiguen si hace falta y capturan activamente su alimento. Las designaciones de macréfago
y micréfago se refieren al tamafio relativo y no al absoluto. Un ciliado que come diatomeas de su tamafio es un macréfago,
mientras que una ballena que se alimenta de krill es un micréfago. La distinciéon no es absoluta: hay copépodos filtradores que
pueden efectuar cierta seleccién; las sardinas son macréfagas de jévenes, luego filtran el plancton, y a partir de una talla de
unos 12 cm lo que filtran no les basta y lo complementan seleccionando activamente animalitos grandes. Hay muchos seres
benténicos que son micréfagos filtradores durante su fase larvaria, y micré6fagos sedimentivoros o macréfagos mas tarde. Los
micréfagos tienen en general una eficiencia C/A (cociente entre su aumento de masa o produccién secundaria C y el alimento
ingerido A) mucho menor que los macréfagos (C/A = 1% en Thoracophelia, poliqueto sedimentivoro; C/A = 3,3% en mejillones
Mytilus, lamelibranquios filtradores; versus C/A = 5,5% & 37% en peces, de omnivoros a zo6fagos). Aquéllos predominan en
niveles tréficos bajos, mientras que los macréfagos forman parte de los niveles tréficos superiores.

Los micréfagos filtradores son muy numerosos: ciliados, esponjas, poliquetos, briézoos, braquiépodos, rotiferos, muchos
crustaceos, lamelibranquios, algunos gasterépodos, crinoideos, tunicados, diversos peces y cetaceos. Los filtradores pueden
ser sedentarios o nadadores. La circulacién del agua que ha de ser filtrada se consigue unas veces por los mismos dispositivos
gue sirven para la locomocién (crustaceos, rotiferos) o para la respiracién (lamelibranquios, tunicados, peces). Los 6rganos
impulsores consisten en las cavidades vibratiles de las esponjas, los cilios de ciliados y rotiferos, apéndices articulados de
crustaceos, parapodos modificados de poliquetos, epitelios ciliados del cuerpo, branquias o tentaculos en lamelibranquios,
crinoideos, briézoos, braquiépodos y tunicados, y cambios de volumen de la cavidad bucal y faringea en peces y cetaceos. Los



filtros pueden ser muy diversos y comprenden sedas, branquispinas, arcos branquiales, o la trama de los érganos respiratorios.
Es también comin la produccién de secreciones que aglutinan las particulas filtradas (lamelibranquios, tunicados) o forman
una parte esencial del aparato filtrador (diversos poliquetos, apendicularias). En equiuroideos y poliquetos las secreciones
pueden formar redes de capacidad de retencién extrema.

El volumen de agua filtrada es por término medio del orden de 10 & 100 ml/dia en copépodos, 10 & 1.000 ml/dia en
poliquetos, 500 & 4.000 ml/hora en Cardium y Mytilus medianos, y hasta 6 veces mas en las ostras. Como es natural, cuando la
cantidad de agua bombeada se refiere no a un individuo, sino al consumo de oxigeno en la respiracion, el rango de variacién
se estrecha y se obtienen valores de entre 8 y 20 litros de agua filtrada por consumo de 1 ml de oxigeno, para una gran
variedad de animales (JOERGENSEN, 1966). 1 ml de oxigeno consumido en la respiracién corresponde al consumo de 0,8 mg
de materia organica, por lo que un volumen de 8-20 It viene a contener 2,5-40 mg de materia organica en suspensién. Pero una
gran parte de este material es materia detritica muerta. Las bacterias y el fitoplancton no suelen representar mas alla de 0,001
40,1 mg/l (MARGALEF, 1967).

El nimero de particulas contenidas en el agua de mar aumenta a medida que se consideran dimensiones de particulas
cada vez menores, hasta llegar a micelas y moléculas. La proporcién de materia organica practicamente en solucién es de 2 a4
10 veces mayor que la materia organica particulada. Sin embargo, la concentracién y utilizacién de esta reserva requiere
proporciones rapidamente crecientes de energia, de modo que la utilizacién de la materia organica disuelta por parte de los
animales es termodindmicamente un mal negocio y no resulta necesaria. Pues la materia particulada, como hemos visto, basta
para subvenir a las necesidades de los filtradores.

No obstante, ciertos organismos filtradores retienen particulas hasta un nivel de finura muy grande. Poliquetos, tunicados y
equiuroideos consiguen separar grandes moléculas organicas (hemoglobina, hemocianina). Los mejillones retienen particulas
de 1-2 micras y, por tanto, bacterias. Las ostras tienen el limite inferior de retencién un poco por encima de este valor.

Muchos lamelibranquios filtran con exceso, y parte del material retenido no entra en el tubo digestivo, sino que es
expulsado en forma de cordones aglutinados denominados seudoheces. Cuando los mejillones se hallan rodeados de aguas
gue contienen mas de 400.000 células por ml o una cantidad equivalente de seston, pronto sacan seudoheces. Estos animales
ejercen asi una intensa actividad clarificadora, pues coagulan las diminutas particulas en suspensién en masas mayores que
se sedimentan con facilidad. Los lamelibranquios filtradores con frecuencia viven enterrados a considerable profundidad; en
tales casos es normal que junto con el seston tomen una proporcién mayor o menor del sedimento resuspendido en el agua
gue rodea sus sifones. Mientras que muchos filtradores se sustentan en buena parte de material detritico, parece que los
copépodos se alimentan principalmente del fitoplancton.

Conviene recordar que, por la naturaleza de sus componentes, normalmente se distingue el fitoplancton del zooplancton.
Pero ademas, recibe el nombre de seston el material sélido, en forma de particulas, que se encuentra en suspension en el
agua y que puede separarse por medio de técnicas diversas. El seston, pues, contiene una parte viva, o plancton, y una parte
no viva, que ha dejado de vivir, o que nunca ha vivido, el tripton. El tripton esta constituido por detritos organicos y por
particulas de naturaleza inorganica que pueden llevar adsorbida cierta cantidad de materia organica, y es tanto o mas
abundante que el plancton vivo en todas las aguas costeras y en muchas alejadas de las costas. Puede desempefiar una
misién importante en la alimentacién de los animales. En las aguas profundas y muy tranquilas, las particulas en suspension
gquedan adheridas cuando casualmente entran en contacto, formando floculos cada vez mayores, hasta tamafos visibles en
forma de “copos de nieve”, segun los describen los que los han observado desde sumergibles.

La filtraciéon automaética sélo es utilizable hasta determinadas dimensiones del animal. El aparato filtrador crece segun el
cuadrado de una dimensién lineal, el volumen del cuerpo segin el cubo. Los datos sobre poliquetos ilustran bien esto: un
pequefio Spirorbis de 0,24 mg filtra 0,23 ml/hora, mientras que un gran Myxicola de 2,7 g filtra 286 ml/hora. Rapidamente se
alcanza un limite en que la filtracién no puede subvenir a las necesidades (MARGALEF, 1967). En animales filtradores del
bentos, cuando se alcanza una masa corporal grande, se pasa a un régimen sedimentivoro.

Una gran parte del material detritico en suspensién esta en el agua y muchas veces es mayor que la cantidad de plancton
vivo. La relacién material vivo / materia organica muerta no es mucho mas alta en el seston que en la parte superficial del
sedimento. Los animales sedimentivoros por lo tanto no se encuentran en desventaja frente a los filtradores, sino al contrario,
ya que el trabajo de concentraciéon se evita realizdndose naturalmente por sedimentacién. Sin embargo, la existencia de
material inorganico en el sedimento reduce la eficiencia. Los sedimentos litorales contienen alrededor de 1,3% de carbono
orgénico y 0,13% de nitrégeno, con unas 10 Kcal por 100 g de peso seco. Algunas areas son mucho mas ricas, con hasta 5%
de C y 0,5% de N. Pero en los lugares donde la materia organica abunda, la baja concentraciéon de oxigeno puede constituir
una condicién limitante.

Poliguetos y lamelibranquios, que suelen ser filtradores en sus fases larvarias, constituyen en su fase adulta el mayor
contingente de animales sedimentivoros. Los lamelibranquios que comen sedimento tienen sifones largos, méviles y no unidos
como en los filtradores, sino separados (ejemplos: Abra, Macoma, Scrobularia). Tanto ellos como los poliquetos sedentarios
efectian movimientos de exploracion alrededor del orificio de habitacién, comprimiendo el sedimento en el que quedan marcas
estrelladas, que se reconocen luego en los sedimentos fésiles.

Los sedimentivoros seleccionan algo mas los materiales que ingieren. Los poliquetos Pectinaria y Cistenides y el
escafépodo Dentalium son de conformacién convergente; viven hincados en el fondo y con sus cirros o tentaculos barren el



material fino. Los terebélidos poseen cirros ciliados y muy extensibles que se desparraman sobre una amplia superficie del
sedimento y atraen hacia la boca las particulas nutritivas. Las galerias de Arenicola empiezan en una especie de embudo o
crater donde se realiza una previa acumulacién automatica de la parte mas ligera del sedimento, que es también mas nutritiva.
Poblaciones densas de Arenicola y Thoracophelia pueden trasegar 700 & 2.000 kg de sedimento por m? y afio.

Se sustentan también de sedimento muchos ciliados, ofiuroideos, erizos de mar (que viven enterrados), holoturias
(Stichopus), ciertos decapodos que barren el sedimento superficial (Galathea), algunos gasterépodos (Aporrhais, Turritella) v,
hasta cierto punto, algunos peces (Cepola).

Los pogondéforos son animales exclusivamente marinos, sedentarios y tubicolas. Viven en fondos profundos y tienen una
inusual forma de alimentacién, ya que carecen de tubo digestivo. Practican una digestion externa, mediante células de sus
tentaculos cefalicos, llamadas pinnulas, analogas en cierto modo a las vellosidades intestinales, ya que a través de ellas
absorben las sustancias de la digestion. Los pogondéforos se alimentan de particulas organicas o microorganismos que
capturan al filtrar el medio con sus tentaculos, que para ello presentan estructuras curiosas. Recientemente han sido halladas
inusuales concentraciones de pogondforos en hot vents o chimeneas negras, donde utilizan directa o indirectamente (via
bacterias quimioautétrofas de su trofosoma) el sulfuro de hidrégeno o los sulfuros del medio. El verme de Pompéi Alvinella
pompejana, asi como otros organismos de los hot vents, son consumidores de una produccién primaria (debida a bacterias
guimioautétrofas), aunque los animales siguen siendo aerobios y respiran oxigeno del agua de mar.

De los citados como posibles candidatos a generar las trazas halladas en Paramoudras, ya hemos hecho un amplio
comentario con respecto al tipo de alimentaciéon en poliquetos y pogonéforos. Ofreceremos a continuacién algunos detalles
adicionales sobre los restantes phylums y sobre varios grupos de poliquetos.

Los braquiépodos son micréfagos filtradores. Se alimentan, como muchos lamelibranquios, de plancton y particulas
organicas que son arrastradas hasta su boca por las pequefias corrientes de agua producidas por los cilios que revisten a un
6rgano llamado loféforo, dividido en dos ramas largas arrolladas en espiral que el braquiépodo lleva en su parte anterior, y que
también sirven para la respiracién del animal. Este phylum contiene algunos de los méas antiguos invertebrados de cuantos
pueblan la Tierra; son mas numerosas las especies conocidas en estado fésil que las vivientes en la actualidad. Se los
encuentra ya en las rocas del periodo Cambrico (algunos fésiles llamados lingulas, Lingula, son muy semejantes a ciertas
especies que viven en los mares actuales). Los braquiépodos abundaron mucho en el Paleozoico y Mesozoico; desde
entonces comenzaron a disminuir al extremo que actualmente existen poco méas de 200 especies.

Los nemertinos son animales carnivoros; unas veces perseguidores activos de sus presas, otras, en cambio, se alimentan
de restos organicos diversos, siendo pues en parte detritivoros. Poseen 6rganos sensoriales en su cabeza que actlan como
sentidos quimicos, con los cuales detectan las sustancias organicas o las secreciones difundidas en el agua procedentes de
sus presas. Poseen una trompa eyectable, que lanzan velozmente para enrollar a su presa y paralizarla, mientras le clavan un
estilete que inyecta e inocula en los tejidos de la presa un veneno paralizante que contiene alcaloides como la anfiporina y la
nemertina. Asi mismo estan dotados de una gran capacidad para resistir condiciones adversas, pudiendo pasar meses sin
comer, reduciendo su tamafio hasta limites inconcebibles y hasta desorganizando, parcialmente, su estructura anatémica.

Los equiuroideos son micréfagos, basicamente sedimentivoros. Su cuerpo, generalmente rechoncho y que recuerda al de
los holoturias, consta de dos partes: la probéscide o trompa (I6bulo preoral o I16bulo cefélico), en cuyo extremo se abre la boca,
y el tronco. La trompa es en extremo funcional, y varia mucho de unas a otras especies, no sélo en su forma sino también en
sus dimensiones; puede ser extensible o rigida, pero nunca retractil (no puede retraerse en el tronco). Su alimentacién es
micréfaga, alimentandose de las pequefias particulas organicas que se encuentran interpuestas entre el fango y la arena, por
lo que ingieren grandes cantidades de estos materiales. A la trompa le estad encomendada dicha misién y para ello cuenta con
un canal central que le sirve para dirigir las materias alimenticias hacia la boca. Como carecen de apéndices locomotores,
utilizan la trompa para desplazarse entre el fango o la arena en que viven, y en las formas de habitos tubicolas, la emplean
para construir las galerias en que se alojan. Carentes de ojos, la trompa les sirve de érgano tactil.

En los poliquetos existe una gran diversidad, tanto en su alimentacién como respiracién. El grupo comprende mas de 4.000
especies marinas. Muchos de estos seres respiran directamente por la piel. Otros tienen branquias de distintas formas, que
unas veces son sencillos filamentos o toman el aspecto de érganos arborescentes muy complicados y vistosos.

En los gusanos flores (Sabélidos y Serpulidos), que son tubicolas, estan situadas en su parte anterior, y forman un airoso
penacho, de vivos colores, que semeja una flor, verdaderas campanillas animadas que, a veces, aparecen retorcidas en
elegantes espirales. Los cilios de que estas branquias estan revestidas estdn en continua actividad. Asi se produce una
corriente de agua que renueva la cantidad de oxigeno que el anélido necesita, al propio tiempo que conduce hasta la boca
infinidad de organismos microscépicos o particulas organicas, que les sirven de alimento. Los tubos de los Sabélidos estan
hechos de sustancias con la consistencia del pergamino, de una piel, o de un suave cuero. En los Serpulidos el tubo suele ser
calcareo y con frecuencia el penacho branquial posee radios o filamentos modificados que forman un opérculo con los que el
animal puede cerrar el tubo cuando se refugia en su guarida. Los tubos pueden estar sobre el sustrato (fijados por su base) o
bien enterrados en el mismo.

Muchos otros poliquetos, lo mismo que los gusanos flores, son micréfagos basicamente filtradores. Otros como las
especies de los géneros Arenicola y Cirratulus, que viven enterrados en el fango, son detritéfagos y se alimentan de todo tipo
de detritos organicos que encuentran entre el limo. La mayoria de los poliquetos llamados limicolas, por vivir en limos y fondos



fangosos, son tubicolas, como las familias de los Quetoptéridos, Arenicélidos y Anficténidos, y son capaces de construir muy
diversos tipos de tubos, siendo frecuentes los tubos doblados en forma de U, a veces con sus dos ramas muy préximas.
Muchos originan corrientes de agua que pasan a través de los tubos y permiten a los anélidos respirar y atrapar organismos y
particulas nutritivas que utilizan en su alimentacién, expulsando los desechos por la otra extremidad. Los Arenicélidos ingieren
mucho fango, y el exceso es eliminado del tubo digestivo por la otra extremidad en forma de masas o cordones apelotonados.
No obstante, algunos se comportan mas bien como las lombrices en tierra, como en el caso de Capitélidos y Cirratilidos, y
excavan galerias sin constituir verdaderos tubos. Los Anficténidos (p.ej. Pectinaria) construyen tubos coénicos, alargados y
curvos, primorosamente elaborados con granos de arena cuidadosamente seleccionados por tamafios y aspectos, y
cementados unos a otros como los ladrillos de una construccion; los tubos estan abiertos por sus dos extremos; y por ellos
hacen pasar una corriente de agua que arrastra arena y que utilizan para respirar y para atrapar las particulas organicas. Los
Polidéridos y Terebélidos fabrican tubos con granos de arena o trozos de caparazones; muchos de ellos son capaces de
perforar las rocas mas duras y caparazones de moluscos. Las hermelas y sabelarias (Sabelaria, Phragmatopoma, y otros
géneros afines) saben trabajar la arena y hacer construcciones en masas voluminosas; los tubos de cientos y miles de estos
anélidos se retnen y terminan por constituir masas que se asemejan a panales o a rocas extrafiamente agujereadas; a veces
construyen arrecifes donde cada orificio es la entrada de una vivienda individual que forma parte del edificio colonial.

Existen, sin embargo, gran cantidad de poliquetos predadores o macréfagos, que se alimentan de presas de gran tamafio
en relacion a su cuerpo. Muchos engullen algas, otros hacen presas en gusanos, moluscos, crustaceos, etc. Con frecuencia
tienen mandibulas duras y, a veces, muy complicados elementos quitinosos situados en la parte anterior de su aparato
digestivo, que les sirven para triturar o desgarrar tejidos, como en Nereis. Algunos Glicera poseen glandulas de veneno en la
base de sus mandibulas o en ganchos mandibulares. La mayoria de Neréidos, Eunicidos, Glicéridos y Néftidos son carnivoros.

Otro aspecto importante a considerar en la biologia de organismos en su relacién a las trazas de Paramoudras es su modo
de reproduccién. Sin ser exhaustivos presentamos a continuacién un breve resumen de los principales grupos: nemertinos,
poliquetos, equiuroideos, bragquiépodos, y pogonéforos.

La reproducciéon en nemertinos estd asociada a su capacidad de regeneracién. En caso de una excitacion drastica,
mecanica o quimica, los nemertinos tienen la capacidad de fragmentarse espontaneamente en trozos. Cuando se los molesta
con manipulaciones de captura, desde su parte posterior comienzan a desprender fragmentos hasta que el gusano queda
desecho en trozos sueltos. Este fendmeno esta con frecuencia acompafiado del lanzamiento de la trompa, pero con tal
violencia que se rompen sus conexiones con el resto del cuerpo. Pero tal desmembramiento no implica la muerte del gusano.
Este fenémeno es llamado autotomia y su resultado es la multiplicacién del animal, ya que cada uno de los trozos regenera los
6rganos perdidos, internos y externos, y constituye un nuevo individuo completo. En algunos casos la mitad posterior del
animal puede originar 20 6 mas trozos. En caso de ayuno, sus células se entredevoran y el animal disminuye de talla hasta
s6lo unas micras, para un adulto de Lineus de 1 m. En algunas especies la autotomia se produce por causas exteriores
desfavorables, en otras se produce de un modo normal, en ciertas épocas del afio o en relacién con determinadas condiciones
ambientales. Este procedimiento de reproduccién asexual alterna con la sexual. A este respecto se puede decir que la mayoria
de los nemertinos son unisexuales, aunque no faltan las formas hermafroditas. Algunos nemertinos son ovoviviparos y otros
depositan sus huevos protegidos por masas gelatinosas irregulares. Unas veces el desarrollo es directo pero en otros se
producen larvas ciliadas, los pilidios, en forma de casco, que sufren metamorfosis antes de dar origen a nuevos jévenes.

Los poliguetos en las primeras fases de su desarrollo pasan por fases larvarias pelagicas y nadadoras (larvas trocéforas,
con forma de peonza rodeadas por dos anillos de cilios), las cuales se alimentan de microorganismos. Para su transformacion
en adultos, la parte posterior se alarga y va formando segmentos o metameros, mientras la parte anterior origina la cabeza del
futuro anélido. Entonces, deja de nadar, pierde sus coronas de cilios y alcanza mediante ondulaciones el fondo. La fecundacién
tiene lugar en superficie y esta bajo control de factores hormonales. La periodicidad y el ritmo de los fendmenos sexuales en
poliquetos son de una gran precision, frecuentemente relacionados con los ciclos lunares (caso de las enjambrazones de los
pololos Eunice, Laodice, y Platynereis). Casos de regeneracién natural también se presentan en muchos géneros. Pero, a
diferencia de los restantes grupos citados, ademas de reproduccién sexual son muy comunes diversos tipos de reproduccién
asexual que generan individuos (y colonias) ramificados, por procesos de gemmiparidad, escisoparidad y esquizogamia.

Por gemmiparidad se generan gemaciones, yemas o brotes laterales, en un punto de la cara ventral del organismo; a partir
de él se diferencian otros individuos y las células genitales emigran a ellos, interviniendo en el proceso las tres capas
embrionarias. En la escisiparidad (también frecuente en oligoquetos) se produce una disociacién metamérica, donde cada
segmento o metamero da forma a un individuo completo (Ctenodrilus, etc.). El caso de Dodecaria es particular. Los metameros
se hinchan y luego se desgranan; con su celoma relleno de células guarnecidas de reservas; de cada uno de ellos brotan dos
individuos, uno adelante y otro atrds, dos veces seguidas. De cada metadmero provienen asi cuatro individuos completos
(metamerizacién tetragemada).

En la esquizogamia se producen procesos de estolonizacién, donde los gonocitos sélo se encuentran en un cierto nimero
de segmentos posteriores que forman el estolén; los segmentos anteriores desprovistos de productos genitales constituyen las
cepas o estélidos (= souches). En la madurez el estolén se desprende para formar a partir de una misma cepa una cadena de
individuos estoloniferos; cada cadena es unisexuada (pudiendo ser morfolégicamente iguales o distintos para cada sexo); los
diferentes individuos de la cadena se liberan con la madurez genital (muy comun en Syllis y Trypanosyllis). La estolonizacién



se puede hacer por simple escisiparidad; pero ella puede ser arquitémica o paratémica. En la arquitomia, el conjunto de
fenémenos de regeneracion se desarrolla después de la divisién, tal como en una amputacién accidental o experimental, donde
cada metamero se regenera y da lugar a un individuo completo. En la paratomia, la separacién de los esquizozoides va al
contrario precedida de una regeneracion mas o menos acentuada. De la esquizogamia se puede pasar insensiblemente a la
epitoquia, donde los segmentos genitales metamorfoseados no se individualizan (ver p.ej. GRASSE et al., 1961).

Los equiuroideos son préximos a los poliquetos y poseen una tipica larva trocéfora, plancténica y nadadora, que lleva vida
libre durante varias semanas. Los sexos son separados y en algunos casos existe un marcado dimorfismo sexual. El caso
extremo lo presenta el género Bonellia, en el cual la hembra tiene un cuerpo globoso, de 7-8 cm, con una trompa que puede
alcanzar mas de 1 m; los machos son enanos (1,5-2 mm), carecen de tubo digestivo, viven sobre la hembra y se alimentan de
sus secreciones). En los equiuroideos no existe copula y la unién de los elementos sexuales tiene lugar en el agua.

Los braqui6podos tienen sexos separados. Después de fecundado el évulo, lo que se produce en el agua, se desarrolla y
origina una larva libre y nadadora, provista de cilios. Después de una vida en las aguas, se deja caer al fondo, donde se fija por
su extremidad caudal (futuro pedinculo) y se metamorfosea en adulto. Su tipo de desarrollo sugiere afinidades con los
equinodermos y los cordados.

En los pogonéforos la reproduccién es Gnicamente sexual; los sexos estan separados, pero no presentan dimorfismo,
distinguiéndose Unicamente unos de otros por la posicién de los poros genitales. Durante el desarrollo, los huevos, ricos en
vitelo, son puestos en el tubo, donde tienen lugar las divisiones reduccionales y la fecundacién. Estos dan origen a larvas que
experimentan fuerte crecimiento y diferenciacién al dejar el tubo materno por sus propios medios, para llevar entonces una vida
libre y secretar su propio tubo.

ECOLOGIA DE TURBIDITAS ARENOSAS

La mayoria de los datos disponibles sobre el bentos en fondos arenosos corresponde a zonas litorales (playas marinas) y
sublitorales (fondos de arena hasta 200 m), pero es escasa la informacién sobre las comunidades de fondos abisales. En gran
parte de las profundidades abisales los sedimentos son preponderantemente finos (lodos oceénicos, limos y fangos). Las
observaciones y filmaciones desde ingenios sumergibles muestran grandes extensiones desiertas. Por ello se han centrado en
localizar (con ecosonda y otros métodos) y observar preferentemente los sustratos sélidos, de mayor biodiversidad: rocas y
corales en el talud continental (en zona batial y no propiamente abisal), afloramientos de rocas en montes submarinos o areas
con nédulos de manganeso en plataformas pelégicas (con epifauna abisal), y muy especialmente en las Gltimas décadas los
“hot vents” (chimeneas hidrotermales submarinas con emisiones de sulfuro de hidrégeno), llamativos por contener una diversa
fauna abisal de extrafios seres, entre ellos grandes tubos de pogonéforos (NELSON et al, 2004).

No obstante, han sido dragados y colectados muy diversos organismos abisales, generalmente en la superficie y los
primeros centimetros de sedimentos finos (limos y fangos) y mucho menos en fondos arenosos. La mayoria de los datos de
capturas por sistemas de arrastre y dragado son asf limitados a la capa superficial y no alcanzan la profundidad del biotopo de
los Paramoudras, del que practicamente nada se sabe. La mayoria de los datos corresponden a epifauna o en todo caso a
infauna de la capa mas superficial.

En nuestro caso, ademas, los Paramoudras de Jaizkibel se formaron en arenas de grano medio a grueso, transportadas
desde la plataforma por corrientes de turbidez y emplazadas en profundidades abisales. Las corrientes de turbidez ocurren
cuando las masas de sedimentos, que descansan inestablemente sobre la plataforma y el borde del talud, sobrepasan un limite
de estabilidad y, debido a la gravedad, comienzan a deslizar hacia abajo. Consisten en suspensiones de material sedimentario
gue constituyen un fluido de densidad substancialmente mayor que la del agua y que posee unos parametros mecanicos muy
diferentes a los del agua de mar; por lo que se mueven en su interior conservando su individualidad, a la vez que arrastran
particulas mucho mas voluminosas y pesadas de las que normalmente pueden mantenerse en el agua. Estas nubes de
sedimento submarinas, una vez formadas por algun movimiento turbulento de la masa de agua (o por deslizamientos o
terremotos), adquieren velocidades considerables (70 km/h), con gran capacidad de transporte; en su seno se producen
chogues entre las particulas transportadas y entre éstas con otras que ya estaban sedimentadas (HOLMES, 1965; PETZALL,
1967; KEMPE, 1981). Otros trabajos han reconocido la existencia de corrientes profundas que barren la superficie del talud a
velocidades considerables, de 10 & 25 cm/s, originando rizaduras o ripple marks cuya forma sugieren la existencia de
corrientes de velocidades incluso superiores (PETZALL, 1967).

En la sedimentacién de los materiales transportados por las corrientes de turbidez hasta las zonas oceanicas profundas,
denominados turbiditas, el depdsito generalmente adopta una disposicién en abanico (KEMPE, 1981; COCKS & PARKER,
1981). Las turbiditas muestran una gran variedad de facies sedimentarias, segun las partes del abanico submarino en que son
depositadas. Los abanicos submarinos a menudo se encuentran asociados a la cabecera de un cafién o canal submarino, que
esparce las masas de sedimentos hacia el fondo abisal. En las turbiditas es frecuente la formacién de muy diversas estructuras
de corriente. Detalles sobre éstas en las areniscas de Jaizkibel son dados en GALAN et al. (2008). En las cuencas profundas,
las turbiditas pueden cubrir muchos kilémetros cuadrados y ser depositadas a 100 km o méas del margen de la cuenca. Las
turbiditas estdn compuestas por sedimentos de grano relativamente grueso, aunque a medida que se aleja de la fuente, el



tamafio disminuye (indice de distalidad). Estos depoésitos suelen estar interestratificados con limos y arcillas de aguas
profundas (hemipelagicos y pelagicos) asi como por sedimentos retrabajados por las corrientes de fondo (contornitas). Las
partes proximal y media de abanicos submarinos pueden recibir y emplazar capas turbiditicas aproximadamente una vez cada
10 afios, mientras que las partes distales del abanico reciben y emplazan una corriente turbiditica una vez cada 20.000 afios
como promedio (BOGSS, 1995).

Una de las més variables secuencias sedimentarias ocurre a lo largo de los margenes continentales activos, cuando el
talud se extiende hacia abajo hasta una fosa en el margen continental, como es el caso en la cuenca Eocénica Vasca. Sobre
las arcillas que rellenan el fondo se encuentra una espesa secuencia de turbiditas arenosas y arcillosas. A lo largo de la base
del talud corre el canal axial, de varios kildmetros de ancho, penetrado por los abanicos de cafiones submarinos y
acumulaciones de deslizamientos producidos por cicatrices (slumps) al dislocarse o desplomarse los sedimentos que
sobrepasaron los limites de estabilidad. Estos depdsitos relativamente gruesos y heterogéneos son redistribuidos a lo largo de
la fosa por corrientes que fluyen en una direccién axial. La tasa de sedimentacién en estos casos es mucho mayor que en las
cuencas oceanicas, alcanzando 2.000 mm cada mil afios como promedio (KEMPE, 1981). Los abanicos submarinos muestran
una variedad de facies sedimentarias en sus diferentes partes, con canales distribuidores (dispuestos en formas entrelazadas),
I6bulos (con formas linguoides, festoneadas y con volutas), y zonas distales con sedimentos de granulometria mas fina.
Numerosas laminaciones son disturbadas por los remolinos que ocurren en el interior de las corrientes, sobre todo en las zonas
de méas alta energia (KEMPE, 1981; COCKS & PARKER, 1981).

Los Paramoudras de Jaizkibel han sido hallados en estratos de arenisca de varios metros de espesor, de grano medio a
grueso, con intercalaciones delgadas de lutitas, en muy pocas localidades. Estas zonas corresponden a la parte media de
abanicos de deyeccién submarinos, emplazados a profundidades de 2.000 & 4.000 m. A diferencia de otras zonas del flysch
Eoceno de Jaizkibel, con alternancia de estratos mas delgados de arenisca, la secuencia con Paramoudras corresponde a una
zona con estratos gruesos, de 5-10 m de potencia, superpuestos en relieves que han resistido a la erosion, presentando a
menudo escarpes abruptos (GALAN & MOLIA, 2008). Las arenas estuvieron emplazadas en un medio de muy alta energia,
sometido a progresivas descargas de arena gruesa, probablemente en la parte media-superior de la secuencia estratigrafica.

El limite entre la zona batial y la abisal, en realidad variable, puede ser colocado en torno a la isébata de los 2.000 m.
Define mejor este limite la posicién de la isoterma de los 4°C, ya que esta es la mas alta temperatura a la cual se localizan los
elementos endémicos de la fauna abisal. La zona extrema inferior de las profundidades abisales es actualmente considerada
una zona algo distinta (regién hadal o ultra-abisal), cuyo limite superior es situado en torno a los 6.700 m, principalmente
debido a que su edad es mas reciente y su fauna ha colonizado estas fosas en fechas mas recientes (probablemente a partir
de iniciarse su enfriamiento en el Oligoceno, cuando las temperaturas abisales eran 8°C mas altas que hoy); mientras que la
fauna abisal, en general, comprende grupos ampliamente distribuidos durante el Paleozoico y Mesozoico temprano, que se
presume extendieron su distribucién hacia abajo a partir de una zona de borde de la plataforma continental e inicio del talud.
Aungue la fauna abisal comprende diversos taxa de antiguo origen, éstos también existen sobre la plataforma, y, en general,
puede decirse que cuanto mayor es la profundidad abisal, mas jovenes son los taxa. Asi, no existe ninguna diferencia
fundamental entre la edad de la fauna abisal y la de las aguas someras, dado que en Ultimo término la primera es derivada de
esta Ultima. Aparte de la adaptacién a las altas presiones, los caracteres que muestran muchos animales abisales estan
primariamente correlacionados con su vida en un medio de baja temperatura, oscuro, calmo y sobre un fondo suave. Esta
afinidad de la fauna abisal con fondos suaves es sefialada desde fechas tempranas por MURRAY (1896), tras la expedicién del
Challenger, quien introduce el término de “mud-line” (linea de arcilla) para profundidades (en torno a 50-500 m) donde las
particulas de materia organica derivadas de tierra y de la muerte y descomposicion de organismos pelagicos, comienzan a
cubrir por completo el suelo oceéanico, que él considera como las grandes areas alimentandoras del bentos en los océanos.
Ulteriormente asume que esta region de arcilla fina es para muchas especies su lugar de origen y sugiere que con toda
probabilidad las profundidades abisales son pobladas por continuas migraciones hacia abajo y mar afuera desde esta mud-line.

Este modo de ver ha sido confirmado por progresivas investigaciones. Sirva de ejemplo un grupo representativo de fauna
abisal, constituido por las estrellas de mar de la familia Porcellanasteridae (MADSEN, 1961). Seis géneros de la familia,
Hyphalaster, Abyssaster, Thoracaster, Styracaster, Eremicaster, Porcellanaster (que comprenden 20 especies) viven en
profundidades abisales (7.200 & 2.500 m), y sélo dos de ellos, Porcellanaster y Eremicaster, ocurren también entre 2.500 y
1.600-1.200 m, respectivamente. (Algunas especies de Eremicaster alcanzan también la regién hadal). Los tres géneros
restantes, Sidonaster, Benthogenia, y Lysaster, los cuales son monotipicos, parecen ser exclusivamente batiales, siendo
conocidos soélo de profundidades de entre 900 y 2.300 m. El rango extremo de temperaturas va de 1,8°C & 11°C, viviendo la
mayoria bajo la isoterma de los 4°C. El grupo se originé en la regiéon de la mud-line. A partir de un Porcellanasteridae ancestral
de tipo astropectinido se establecié en la parte superior abisal para el Mesozoico tardio. Después, en el curso de su evolucion,
se adapt6 a vivir como un excavador en sustratos sueltos; dejando el modo de alimentacién de su habitat original, predador o
carrofiero, se adapté a un modo sedimentivoro, que es ahora una de sus caracteristicas distintivas. Después de tener éxito en
este nuevo modo de vida, los Porcellanasteridae se propagaron hacia abajo y mar afuera en las profundidades oceénicas
simplemente porque sus nuevas condiciones de vida, a las cuales se ajustaron, las hallaron alli. Morfolégicamente la familia se
distingue por sus complicados érganos cribiformes, y los érganos cribiformes mas simples (considerados un caracter ancestral)
son hallados entre los Goniopectinidae de la zona sublitoral-batial. En conjunto, las peculiaridades de los Porcellanasteridae



Por medio de una labor de comparacién y descarte progresivo, llegamos a concluir que los organismos mas probables para
generar los Paramoudras de Jaizkibel han sido poliquetos tubicolas. Muy probablemente pertenecientes o afines a las familias
Scalebrigmatidae, Chrysopetalidae, Dorvilleidae, Paraonidae, Sabellidae, o Serpulidae. No se descarta que, minoritariamente,
algunas trazas simples correspondan a individuos de otros grupos taxonémicos. A lo largo del texto es discutida la biologia,
paleoecologia, y morfologia de los grupos zooldgicos involucrados. El trabajo ofrece una amplia visién sobre el conjunto de
aspectos y factores involucrados en la génesis de los Paramoudras recientemente descubiertos en Jaizkibel e Igueldo.

AGRADECIMIENTOS

A Luis Viera, por sus Utiles comentarios y aportes bibliograficos. De modo especial a Marian Nieto, José Rivas y Marider
Balerdi por su continuada ayuda en las exploraciones del pseudokarst de la Formacién Jaizkibel y en los trabajos de campo. A
Michel Molia, descubridor de las primeras muestras en Jaizkibel e infatigable prospector. A todos los colaboradores y amigos
gue en distintas ocasiones nos acompafaron en las prospecciones de los litorales de Jaizkibel, Ulia e Igueldo, contribuyendo
con su aporte.

BIBLIOGRAFIA

BOGGS, S. 1995. Principles of Sedimentology and Stratigraphy. Ed. Prentice Halls Inc., London, 22 Ed.

BRETON, G. 2006. Paramoudras et autres concrétions autour d”un terrier. Bull. Inf. Géol. Bass. Parris, 43 (3): 18-43.

BROMLEY, R.G.; SCHULZ, M. & N. B. PEAKE. 1975. Paramoudras: giant flints, long burrows and the early diagénesis of chalks. Mus. Min. et
Geol. Univ. Copenhague, Comm. Paleontol., 224: 1-31 + 5 plates.

CAMPOS, J. 1979. Estudio geoldgico del Pirineo vasco al W del rio Bidasoa. Munibe, Soc. Cienc. Aranzadi, 31(1-2): 3-139.

CENDRERO, O; BUCHERL, W.; RIOJA, E. & G. N. WOLCOTT. 1971. Zoologia Hispanoamericana: Invertebrados. Ed. Porria, México, 1151 pp.

COCKS, L. R. M. & A. PARKER. 1981. The evolution of sedimentary environments. In: Cocks, L.R.M. The Evolving Earth. British Museum
(Natural History), Cambridge Univ. Press, Il (4): 47-62.
DFO - Department of Fisheries and Oceans. 2008. Resumen en la web del proyecto del sumergible Ropos efectuado en 2007 en el Atlantico
Norte. DFO & Besfort Institute of Oceanography, DFO Newfoundland & Memorial University, Canada. Report 2007, 8 pp & photographs.
ERWIN, D. H.; VALENTINE, J. W. & J. J. SEPKOSKI. 1987. A comparative study of diversifications events: the early Palaeozoic versus the
Mesozoic. Evolution, 41 (6): 8-52.

FELDER, W.M. 1971. Een bijzondere vuursteenknol. Grondboor en Hamer, 2: 30-37.

GALAN, C. 1993. Fauna Hipégea de Gipuzcoa: su ecologia, biogeografia y evoluciéon. Munibe (Ciencias Naturales), Soc. Cienc. Aranzadi, 45
(ndmero monografico): 1-163.

GALAN, C. & M. MOLIA. 2008. ¢;Geologia o Paleontologia? Las concreciones esféricas con perforaciones tubulares: Nuevos ichnotaxa de
Paramoudras (Pseudokarst en arenisca del flysch Eoceno, Jaizkibel, Gipuzkoa). Pag. web aranzadi-sciences.org, Archivo PDF, 43 pp.

GALAN, C. & J. RIVAS. 2009. Hallazgo de Proparamoudras en un acantilado del litoral central del monte Ulia (Punta Atalaya, flysch Eoceno de
San Sebastian, Pais Vasco). Pag. web aranzadi-sciences.org, Archivo PDF, 25 pp.

GALAN, C.; J. RIVAS & M. NIETO. 2007. Pseudokarst en arenisca del flysch costero Eoceno, Gipuzkoa. Pag web aranzadi-sciences.org, Archivo
PDF, 44 pp. + Pag web Cota0.com, Art. Cienc. en PDF, 44 pp.

GALAN, C.; J. RIVAS & M. NIETO. 2008. Estructuras de corriente en turbiditas del flysch Eoceno. Pseudokarst en arenisca, Gipuzkoa (Pais
Vasco). Pag web aranzadi-sciences.org, Archivo PDF, 32 pp.

GALAN, C.; M. MOLIA; M. NIETO & J. RIVAS. 2008. Nuevos datos sobre Paramoudras y concreciones relacionadas en Jaizkibel e Igueldo
(Pseudokarst en arenisca del flysch Eoceno, Gipuzkoa). Pag web aranzadi-sciences.org, Archivo PDF, 44 pp.

GRASSE, P. P; POISSON, R. A.. & O. TUZET. 1961. Zoologie I: Invertébrés. Précis de Sciences Biologiques sous la direction du P.P. Grassé.
Masson et Cie Editeurs, Paris VI, 920 pp.

HAMBREY, M. & W. HARLAND. 1981. The evolution of climates. In: Cocks, L.R.M. The Evolving Earth, British Museum (Natural History),
Cambridge Univ. Press, IlI (9): 137-152.

HESSE, R.; W. C. ALLEE & K. P. SCHMIDT. 1951. Ecological animal geography. Wiley Ed., New York, 689 p.

HOLMES, A. 1965. Principles of physical geology. Nelson Ed., London & Edinburgh, 1288 pp.

JEREZ MIR, L.; ESNAOLA, J. & V. RUBIO. 1971. Estudio Geoldgico de la Provincia de Guipizcoa. Mem. IGME (Inst. Geol. y Min. Espafia), Tomo
79, Madrid, 130 pp + Fotograf.

JOERGESEN, C. B. 1966. Biology of suspension feeding. Pergamon Press, 559 p.

KEMPE, D. R. C. 1981. Deep ocean sediments. In: Cocks, L.R.M. The Evolving Earth. British Museum (Natural History), Cambridge Univ. Press,
11l (7): 103-120.

KRUIT, C.; BROUWER, J. & P. EALEY. 1972. A Deep-Water Sand Fan in the Eocene Bay of Biscay. Nature Physical Science, 240: 59-61.

LEVIN, L. A. & C. DIBACCO. 1995. Influence of sediment transport on short-term recolonization by seamount infauna. Mar. Ecol. Prog. Ser., 123:
163-175.

LEVIN, L. A. & A. J. GOODAY. 1992. Possible roles for xenophyophores in deep-sea carbon cycling. In: G.T. Rowe & V. Pariente (Editors). Deep-
Sea Food Chains and the Global Carbon Cycle. Klower, Dordrecht, pp: 93-104.

LEVIN, L. A. & C. L. THOMAS. 1988. The ecology of xenophyophores (Protista) of eastern Pacific seamounts. Dep-Sea Res., 35: 2003-2027.

LEVIN, L. A. & C. L. THOMAS. 1989. The influence of hydrodynamic regime on infaunal assemblages inhabiting carbonate sediments on central
Pacific seamounts. Deep-Sea Res., 36: 1897-1915.

LEVIN, L. A;; L. D. McCAINN & C. L. THOMAS. 1991. The ecology of polychaetes on deep seamounts in the eastern Pacific Ocean. Ophelia, 5:
467-476.



LEVIN, L. A;; G. R. PLAIA & C. L. HUGGETT. 1994. The influence of natural organic enhancement on life histories and community structure of
bathyal polychaetes. In: C. Young & K. Eckelbarger (Editors). Reproduction, Larval Biology, and Recruitment of the Deep-Sea Benthos.
Columbia Univ. Press, New York, pp: 261-282.

LYELL, C. 1865. Elements of geology. London: Murray, 6™ edition, 794 p.

MADSEN, F. JENSENIUS. 1961. On the zoogeography and origin of the abyssal fauna in view of the knowledge of the Porcellanasteridae. Zool.
Mus., Copenhagen, 15. 6. 61. 600. 550. Report. 42 pp. Galathea, vol 4: 177-218.

MARGALEF, R. 1967. El ecosistema. In: Margalef et al. (Editores). Ecologia Marina. Fundacion La Salle Cienc. Nat., Caracas, 377-453.

MARGALEF, R. 1967. Ritmos, fluctuaciones y sucesion. In: Margalef et al. (Editores). Ecologia Marina. Fundacién La Salle Cienc. Nat., Caracas,
454-492.

MARGALEF, R. 1976. Paralelismo entre la vida de las cavernas y la de las grandes profundidades marinas. Bol. Soc. Hist. Nat. Baleares, 21: 10-
20.

MARSHAL, N.B. 1954. Aspects of Deep-Sea Biology. In: Madsen & Jensenius. On the zoogeography and origin of the abyssal fauna in view of
the knowledge of the Porcellanasteridae. Galathea, vol 4: 177-218.

MUTTI, E. 1985. Turbidite systems and their relations to depositional sequences. In: Provenance from arenitas. Proceeding Nato-Asi meeting,
Cetrazo-Cosenza, Italy. Reidel Publ. Co., Dordrecht, Netherlands, 65-93.

MURRAY, J. 1896. The general conditions of existence and distribution of marine organisms. - C. R. Troisieme Congr. Int. Zool., Abstracts.

NELSON, C.; F. SCHELLENBERG,; P. KING; B. RICKETTS; P. KAMP; G. BROWNE & K. CAMPBELL. 2004. Note on paramoudra-like carbonate
concretions in the Urenui Formation, North Taranaki: possible plumbing system for a Late Miocene methane seep field. 2004 New Zealand
Conference Proceedings, 7-10 March 2004, pp: 1-5.

PATERSON, G.; WILSON, G.; COSSON, N. & LAMOUNT, P. 1998. Hessler and Jumars (1974) revisted: abyssal polychaete assemblages from
the Atlantic and Pacific. Deep-Sea Res., 45: 225-251.

PETZALL, W. 1967. Sedimentacién marina. In: Ecologia Marina. Margalef et al. (Editores), Fundacion La Salle Cienc. Nat., Caracas, 35-66.

RODRIGUEZ, G. Las comunidades bentdnicas. In: Ecologia Marina. Margalef et al. (Editores). Fundacién La Salle Cienc. Nat., Caracas, 563-600.

ROGERS, A. D. 1994. The biology of seamounts. Adv. Mar. Biol., 30: 305-350.

ROSE, C. B. 1862. On the Cretaceous Group in Norfolk. Proc. Geologists’ Assoc., London, 1: 226-237.

ROSELL, J. 1988. Ensayo de sintesis del Eoceno sudpirenaico: El fendmeno turbiditico. Rev. Soc. Geol. Espafia, Margenes continentales de la
Peninsula Ibérica, Vol. 1 (3-4): 357-364.

THORSON, G. 1960. Perspectives in Marine Biology. Ed. Buzzati-Traverso, Univ. California Press, Berkeley & Los Angeles, pp: 67-86.

VAN VLIET, A. 1982. Submarine fans and associated deposits in the Lower Tertiary of Guiptzcoa (Northern Spain). Thesis Doct., Univ. Utrecht,
Netherlands, 180 pp.

WEAVER, P. & P. SCHULTHEISS. 1983. Vertical open burrows in deep-sea sediments 2 m length. Nature, 301: 329-331.



