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RESUMEN

Se presentan datos sobre ichnofosiles inusuales encontrados en estratos de arenisca carbonatica y caliza arenosa en el litoral
del monte Ulia. Las rocas son parte de la secuencia de turbiditas abisales del flysch Eoceno de Gipuzkoa (Pais Vasco). Se
describen pistas de Saerichnites abruptus de 5 m de longitud, otros ejemplos de profusién de trazas de Thalassinoides de débil
diametro (2-3 mm), y especialmente ejemplos inusuales de Nereites muy bien preservados, cuya significacion paleoecolégica es
discutida. Se presenta el hallazgo de una nueva localidad con Proparamoudras en caliza arenosa. La nota revisa algunos aspectos
controversiales en icnologia, poniendo de relieve la diversidad de trazas que puede producir un mismo organismo, segun la
actividad que realiza, estadio de vida, condiciones de oxigenacién del sedimento y condiciones tréficas cambiantes asociadas al
dinamismo de las turbiditas en los fondos oceanicos abisales de la cuenca Eocena vasca.
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ABSTRACT

Data are presented on unusual ichnofossils found in carbonatic sandstone and sandy limestone strata in the coast of Mount Ulia.
The rocks are part of the abyssal turbidites sequence of the Eocene flysch of Gipuzkoa (Basque Country). We describe trails of 5 m
length Saerichnites abruptus; other examples of Thalassinoides trace profusion of weak diameter (2-3 mm), and especially the
discovery of unusual Nereites examples well preserved, whore paleoecological signification is discussed. We report the discovey of
a new locality with Proparamoudras in sandy limestone. The note reviews some controversial aspects of ichnology, highlighting the
diversity of traces can produce a single organism as the activity performed, life stage, sediment oxygen conditions and changing
trophic conditions associated with turbidites dynamism in the abyssal depths of the Basque Eocene basin.
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INTRODUCCION

La Formacién Jaizkibel es una potente secuencia de facies flysch constituida por una alternancia de estratos de rocas duras y
blandas, las primeras formadas por arenisca o caliza y las segundas por Iutitas. La secuencia fue depositada por corrientes de
turbidez en condiciones abisales en la cuenca Eocena del Pais Vasco, una activa zona de rifting entre las placas continentales de
Iberia y Europa. Los aportes detriticos, procedentes del Norte (Plateau de las Landas), formaron dos grandes abanicos de
deyeccion submarinos, que se suturan lateralmente con aportes menores procedentes del Este, ocupando la cuenca vasca la zona
mas deprimida y abierta al océano del surco pirenaico (Campos, 1979; Kruit et al, 1972; Van Vliet, 1982; Mutti, 1985). En los
estratos mas potentes de la formacién se desarrolla un notable seudokarst en arenisca, con una gran cantidad y diversidad de
cavidades y geoformas, generadas fundamentalmente por procesos karsticos de disolucion intergranular (Galan et al, 2007, 2009).

La formacion se extiende a lo largo de 40 km de costa, constituyendo la cadena litoral de los montes Jaizkibel, Ulia e Igueldo,
localizados de E a W entre Hondarribia y Orio. En el relieve actual los estratos mas resistentes de arenisca, entallados por
pequefios valles, han conformado un litoral abrupto, con prominentes cabos, puntas y acantilados frontales. El tramo central de esta
parte de la costa lo constituye el monte Ulia, el cual se extiende entre la punta de Monpas (en San Sebastian) y la punta del Faro de
La Plata (en la entrada del puerto de Pasajes). Este tramo es el mas salvaje e inaccesible de todos, debido a la disposicion
subvertical de los estratos, y se puede decir que todo su frente que da al mar esta constituido por acantilados, con la séla excepcion
del entrante de Cala Murgita, que alberga en su seno una playa rocosa. Esta inaccesibilidad del terreno, debido a la verticalidad de
su costa, ha determinado que su relieve permaneciera poco conocido. No obstante, las prospecciones e investigaciones
bioespeleolégicas efectuadas en Ulia en los ultimos afios han permitido ir descubriendo todo un conjunto de cavidades y rasgos de
gran interés geoldgico y bioldgico (Galan, 2001, 2010, 2011; Galan & Rivas, 2009; Galan & Nieto, 2011, 2012; Galan et al, 2011).
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Jaizkibel Entrada al puerto de Pasajes

Punta del Faro de La Plata

Ensenada de Cala Murguita

Figura 1A. Litoral del monte Ulia. Los estratos de arenisca presentan una estructura monoclinal, con buzamiento Norte. Los estratos
subverticales, recortados por la erosién marina, forman abruptos acantilados, de considerable desnivel. Sobre los estratos mas
compactos de arenisca se desarrolla un notable pseudokarst, con cavidades y geoformas. Arriba: Vista del litoral entre punta Atalaya
y la punta del Faro de La Plata, con el entrante de cala Murguita y la zona de estudio en la base de las puntas de Bajo aundi.

Abajo: Descenso de un acantilado vertical de 70 m en Punta Atalaya.



Figura 1B. En la zona de Bajo aundi, al W de Cala Murguita (Ulia), hay tres puntas rocosas con prominentes acantilados formados por gruesos
estratos de arenisca, en los cuales se desarrolla un seudokarst con muy diversas geoformas. Estratigraficamente bajo los estratos gruesos de
arenisca, hay estratos delgados de arenisca y caliza, con intercalaciones de lutitas, en los cuales se encuentran muchas trazas fosiles.



Aparte de las prospecciones generales efectuadas en las zonas mas accesibles de las partes altas y medias de Ulia, se han
realizado algunas prospecciones en acantilados y puntas prominentes mediante el empleo de técnicas de escalada y espeleologia
vertical, principalmente entre Cala Murguita y Monpas. Estas, ademas de cavidades y geoformas en arenisca, han aportado otros
datos de interés, como el hallazgo de Proparamoudras y diversos ichnofésiles, en los bancos mas delgados de la serie flysch que
infrayace a los estratos gruesos de arenisca. La mayoria de estos ejemplos han sido hallados en calizas arenosas y margocalizas,
con intercalaciones de lutitas. En esta nota aportamos algunos datos, que juzgamos de interés, obtenidos en la base y flancos de
tres prominentes puntas situadas al W de Cala Murguita, entre ésta y Punta Atalaya.

MATERIAL Y METODOS

Los datos que presentamos son producto de sucesivas prospecciones efectuadas en el monte Ulia, en el sector situado entre
Cala Murguita y Punta Atalaya. Algunas de ellas han requerido el empleo de técnicas de escalada y espeleologia vertical (escalas
de electron y técnica de jumars), o el acceso a zonas basales del litoral sélo franqueables durante la bajamar de mareas vivas, con
el mar en calma. La nota describe un conjunto de trazas fosiles y concreciones descubiertas en bancos delgados de calizas
arenosas Yy arenisca carbonatica. Los aspectos mas destacables son ilustrados con fotografia digital. El trabajo discute y comenta
algunos aspectos, hasta hace poco controversiales, a la luz de los avances mas recientes en icnologia, particularmente sobre los
organismos que generaron las trazas y la ecologia del benthos en turbiditas abisales.

RESULTADOS

Grandes areas de las zonas abisales presentan una dinamica ambiental con fuertes fluctuaciones estacionales en la deposiciéon
de materia organica. Esto y la litologia y granulometria de los sedimentos afecta a su vez al contenido de oxigeno de las aguas
porales, asi como a la composicion, riqgueza y comportamiento de los organismos que viven sobre el fondo o enfeudados en el
sustrato.

Las zonas del flysch de la cuenca Eocena vasca estuvieron sometidas a descargas de turbiditas que aportaron cantidades de
arena muy considerables, de desigual distribucion. Con intercalaciones ciclicas menores de sedimentos finos. La diagénesis de
estos sedimentos permitié conservar fésiles y trazas fésiles (= ichnofésiles) de los organismos que habitaron en el fondo marino en
ese periodo, entre 54 y 45 millones de afios AP. Ademas, a lo largo del proceso de litificacion, se produjeron a distintos niveles
ndédulos y concreciones muy diversas, algunas de modo inorganico (por procesos puramente quimicos) y otras veces involucrando a
restos de organismos o de sus trazas fosiles.

Entre estos ultimos resulté destacable el descubrimiento de ejemplos extraordinarios de Paramoudras (raras concreciones de
cementacion silicea, formadas en torno a trazas fésiles de tubos de poliquetos abisales vy, tal vez, pogonoéforos). Algunos de ellos
comprenden concreciones e ichnotaxa nuevos para la Ciencia, y otros representan los mejores y mas espectaculares ejemplos en
su tipo hasta ahora conocidos a nivel mundial. Estos ejemplos se presentan en zonas de seudokarst, donde la secuencia de arenas
alcanz6 su mayor espesor, posiblemente correspondiente a canales distribuidores y I6bulos de la parte media de abanicos de
deyeccion submarinos.

En estratos mas delgados de arenisca con mayor contenido en carbonatos y en calizas arenosas, hallamos previamente en
Punta Atalaya (Ulia), curiosos ejemplos de Proparamoudras (el equivalente calcificado de los Paramoudras), asi como numerosas
trazas fésiles en otros bancos delgados de caliza (Galan & Rivas, 2009). En esta nota aportamos una nueva localidad para Ulia con
Proparamoudras y otras trazas fésiles de interés, en posicion estratigrafica similar a los hallazgos anteriores. Se trata de otras
prominentes puntas situadas al W de Cala Murguita y que figuran en la toponimia como Bajo aundi (Figura 1).

PROPARAMOUDRAS

Los Proparamoudras son también concreciones organizadas en torno a las trazas fosiles de tubos de organismos marinos, solo
que su cementaciéon no es silicea como en los Paramoudras tipicos, sino carbonatada, por lo que su composicion mineraldgica
resulta muy similar a la de cannonballs y a la de la propia roca-caja en la que se forman. No obstante se distinguen facilmente por
presentar orificios con espiculas en posicion axial y estar la concrecion en si mas o menos bien delimitada del sustrato y a menudo
envuelta por una ganga arcillo-arenosa de menor consistencia.

Los Proparamoudras de Bajo aundi (Ulia), ocurren en estratos subverticales de caliza arenosa compacta, de 2 4 3 m de
potencia, faltando en los estratos mas delgados de la serie y en las margas y lutitas adyacentes. También faltan en los bancos
gruesos de arenisca que han formado los prominentes espolones costeros. La litologia de estos Proparamoudras no ha sido
estudiada, pero se asemeja por su densidad y apariencia a la de cannonballs (concreciones esféricas de arenisca mas dura). En los
cannonballs estudiados en la Formacion Jaizkibel (Jerez et al, 1971), su litologia sélo parece diferir en un tamafio mas grueso de los
granos de cuarzo, presencia de pequefios contenidos en glauconita, y mayor cementacion carbonatada.
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Figura 1C. Acantilados de Bajo aundi, Ulia. En ellos se encuentran diversas cavidades y geoformas. Algunas cuevas se forman a expensas
de planos de estratificacién que atraviesan los espolones rocosos (imagen superior), o en fracturas y bajo grandes blogues de colapso. En
otros casos se trata de abrigos superficiales, pero a menudo poseen notables geoformas (imagen inferior).




Figura 1D. Prospecciones en la punta mas oriental de los espolones de Bajo aundi, al W de Cala Murguita (Ulia), donde se encuentran
diversas cavidades y geoformas en los estratos gruesos de arenisca, y trazas fésiles (= ichnofésiles) en los estratos delgados de la parte
inferior de la serie.



Las caracteristicas generales de los Proparamoudras de Bajo aundi sugieren que éstos poseen también una mayor o algo mas
consistente cementacion, y ésta es carbonatada, no silicea como en los Paramoudras tipicos descritos de Jaizkibel e Igueldo (Galan
& Molia, 2008; Galan et al, 2008). Por esta razén resultan poco eminentes y son meteorizados o resisten a la erosién en un grado
comparable a la caliza del estrato en que se han formado, destacando poco de ella en el relieve.

Sus terminaciones en superficie tienen formas semiesféricas, con orificios en posicion axial. Pero se trata de la terminacion en
superficie de concreciones cilindricas mas largas, de 15 a 30 cm de diametro, que se hunden en el sustrato. Algunas de ellas
afloran en tramos de mas de 1 m, pero sus continuaciones parecen tener mucho mayor desarrollo, subhorizontal, y quedan
contenidas en la parte central del estrato que las limita, por lo que su disposicidon espacial es paralela a la estratificaciéon. Los tubos
son de pequefio diametro, en torno a 5 mm. Varios ejemplos presentan orificios con espiculas centrales agudas y prominentes, que
corresponden al cordon central del ichnof6sil. La similar nivelacion de los Proparamoudras y la caliza arenosa adyacente, insinda un
grado comparable de cementacion y/o de resistencia a la erosion (Figura 2).

TRAZAS FOSILES DE SAERICHNITES

En otros bancos de arenisca, dispuestos estratigraficamente sobre los bancos de caliza con Proparamoudras que acabamos de
describir, se presentan diversas trazas fosiles que constituyen el contramolde en positivo de huellas y pistas de organismos que
deambulaban en la superficie de los sedimentos arcillosos. Entre ellas llamo nuestra atencion la presencia de trazas de Saerichnites
abruptus, de hasta 5 m de longitud (Figura 3).

El ichnogénero Saerichnites fue descrito tempranamente (Billings, 1866), y se caracteriza por presentar dos filas paralelas de
protuberancias redondas alternas, distribuidas regularmente sobre los planos de estratificacion (Wetzel et al, 2007; Wetzel, 2010).

En 2011 tuvo mucho difusion en los medios la extraccion en el flysch Eoceno de la playa de ltzurun, Zumaia, de una traza fosil
de Saerichnites abruptus, que fue trasladada al Centro de interpretacion de Algorri, del Biotopo Deba-Zumaia. La traza media 1,5 m
de largo y 3 cm de ancho, con protuberancias de 0,7-1,7 cm de diametro. A. Hilario y J.C. Gutiérrez Marco, quienes identificaron la
huella, destacaron su interés cientifico por su buen estado de conservacion y particularmente por sus dimensiones, ya que las
trazas de este tipo son muy raras a nivel mundial y raramente alcanzan los 30-40 cm. En Zumaia se habian mencionado hallazgos
aislados en 1946, 1977 y 1995, que no siempre fueron identificados correctamente. Nosotros reportamos para Punta Atalaya (Ulia)
ejemplos del mismo tipo de 70 cm (ver fotos en: Galan & Rivas, 2009; Galan et al, 2012). A ello se suma ahora el hallazgo de otros
ejemplos en Bajo aundi, destacando una traza casi continua de 5 m de longitud (Figura 3). Estas trazas poseen también 3 cm de
ancho, con protuberancias redondeadas de 0,8 & 1,5 cm de diametro, y espaciamiento semejante al reportado para Zumaia. Con
ello sélo queremos dar a conocer que su ocurrencia es frecuente en Ulia, en la parte basal de los estratos gruesos de arenisca.

La ichnoespecie ha sido hallada en distintos tipos de sedimentos desde el Ordovicico al Nedgeno. Las protuberancias de
Saerichnites son actualmente interpretadas, no como una huella del paso de un animal en el sedimento, sino como el relleno de las
aberturas verticales de tubos producidos por la emergencia en el suelo oceanico de los sifones de moluscos bivalvos,
particularmente almejas Tellinacea (familias Tellinidae y Semelidae), que avanzan excavando una galeria horizontal a varios cm
bajo la superficie del suelo oceanico (Figura 6) (Bromley et al, 2003; Seilacher & Seilacher, 1994; Uchman, 1995, 2001; Wetzel,
2010). Esta interpretacién se basa y se ajusta muy bien a las caracteristicas excavadoras, biologia y modo de vida de los bivalvos
Tellinacea modernos, y a las trazas que estos dejan en los sedimentos marinos (Chapman & Newell, 1956; Ekdale & Bromley, 2001;
Trueman et al, 1966; Wilson, 1979; Yonge, 1949).

TRAZAS FOSILES DE THALASSINOIDES

En bancos mas delgados de caliza arenosa, de 20-30 cm de potencia, intercalados con otros niveles delgados de margas y
lutitas, se presentan numerosas trazas fésiles de Thalassinoides. Los ejemplos son comparables a los reportados para Igueldo
(Galan et al, 2012), con diametros de galerias variables, desde 2 4 5 mm.

Thalassinoides Ehrenberg, 1944, es un sistema ftri-dimensional de galerias compuesto de tubos cilindricos, lisos, con
ramificaciones en T y en Y, a veces con leves ampliaciones en las bifurcaciones (Wetzel et al, 2007). Generalmente las redes son
horizontales, paralelas a la estratificaciéon, con algunas ramas verticales mas cortas. En Ulia las trazas de Thalassinoides se
presentan en estratos delgados de arenisca calcarea, pero alcanzan una gran profusiéon en bancos delgados de caliza arenosa, en
su contacto con intercalaciones de lutitas (Figura 4). A veces estan acompafiadas de trazas de otros ichnogéneros relacionados
(Ophiomorpha, Skolithos, Planolites, Glokerichnus.). Su diversidad y rango de dimensiones es considerable, pero lo que destaca en
Bajo aundi son zonas con una alta densidad de galerias de 2-3 mm de diametro, que forman intrincados dibujos (Figura 4).

La inmensa mayoria de trazas de tipo Thalassinoides son construidas por crustdceos decapodos Thalassinidea (Browmley,
1996; Dworschak, 2000), grupo de pequefios y elongados camarones o cangrejos del fango que viven en galerias excavadas en
fondos arcillosos en todos los océanos del mundo; el grupo se divide actualmente en dos infraérdenes: Gebiidea y Axiidea (Sakai,
2004; De Grave et al, 2009), con varias familias y especies que habitan en zonas abisales (Figura 6). No obstante, no se descarta
que algunas trazas puedan haber sido hechas por otros crustaceos o por otros invertebrados tal como poliquetos y nemertinos.



Figura 2. Estratos de caliza arenosa, de 2-3 m de potencia, con Proparamoudras. Bajo aundi, Ulia.



Figura 3A. Trazas f6siles de Saerichnites. Detalle en la imagen intermedia. La extension aproximada del detalle del recuadro naranja, en la imagen
superior, y area aproximada que cubre ésta en el recuadro rojo, en la imagen inferior. La traza principal tiene un recorrido total casi continuo de 5 m
(barra azul) y hay otras trazas mas cortas y menos marcadas (flechas amarillo claro).
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Figura 3B. Detalles de la misma localidad de la Figura 3A, con trazas de Saerichnites (Bajo aundi, Ulia), otro dia con marea mas alta pero el
mar en calma. La traza mayor tiene 5 m de longitud entre sus extremos.



TRAZAS FOSILES DE NEREITES

El hallazgo mas sorprendente de Bajo aundi (Ulia), es la ocurrencia de numerosas trazas de Nereites isp., de 12 4 18 mm de
diametro y varias decenas de cm de longitud, con trazados serpenteantes complejos (Figura 5).

Nereites MacLeay, 1939, es una pista (= trail) serpenteante o meandriforme, con un surco medial y I6bulos estrechamente
espaciados a ambos lados del surco. Los meandros pueden ser muy estrechos, haciendo que el rastro ocupe una gran cantidad de
area afectada. Nereites se interpreta como una pista de alimentacion formada en la superficie del sedimento, tal vez como una traza
intraestratal. En algunas ichnoespecies ha sido descrita como una fila doble de remadas o protuberancias circulares a ovales
dispuestas en hiporelieve en la roca-caja, como contramolde de una pista de avance de un gusano en el sedimento blando. Como
veremos a continuacion, las trazas de Ulia presentan dos formas, segun el organismo se hundiera ligeramente en el sustrato
arcilloso o por el contrario aflorara y se desplazara por su superficie. Este tipo de pistas han sido caracterizadas como trazas epi-
faunales de alimentacion y se conocen desde el Paleozoico (Uchman, 1995; Bromley, 1996). Aunque las trazas mas antiguas de
Nereites (datantes del Cambrico) son de fondos de aguas someras (Crimes, 1987), en tiempos post-Paleozoicos son predominantes
en aguas profundas y ambientes fangosos abisales. De hecho Nereites caracteriza la ichnofacies Nereites, de aguas profundas
(Frey & Pemberton, 1984).

El modo de produccion de la traza es propio de gusanos poliquetos carnivoros de la familia Scalibregmatidae y afines (Bromley,
1996), pero muchos otros poliquetos suspensivoros y sedimentivoros pueden usar técnicas de desplazamiento y alimentacion
parecidas. El poliqueto carnivoro Polyphysia crassa (Scalibregmatidae) ilustra muy bien lo que se ha denominada penetracién
semifluida. Elder (1973) revela que, en vez de emplear una técnica de doble-anclaje, parecido a muchos gusanos, esta especie
raspa el sustrato floculado por delante de él hacia los lados, usando su prostomio. El extremo de la cabeza del animal progresa de
modo continuo dentro del sustrato fluido, no de una manera ciclica, mientras que el resto de su cuerpo avanza hacia delante por
medio de movimientos peristalticos. Después de que el prostomio de P.crassa ha liberado granos del sedimento o los ha floculado
tras su adhesion, los parapodios empujan la arcilla suelta lateralmente y hacia atras, de modo que se produce una galeria abierta.
Los movimientos de empuje de la cola dilatan la galeria (= burrow) y consolidan las paredes con mucus (Elder, 1973). Por el
contrario, al alcanzar la superficie del sedimento, la progresién se hace por movimientos serpenteantes acompafiados por
movimientos de remo de los parapodios. La proyeccion hacia atras de los abanicos de sedas (en los extremos de los parapodios)
generaria la huella doble que ahora vemos como protuberancias. En las trazas de Ulia (Figura 5) se observan perfectamente ambas
morfologias en continuidad: los surcos que dejan las galerias (o su desplome) y las trazas dobles del avance en superficie.

Fauchald (1974) y Fauchald & Jumars (1979) sugieren que la sopa de detritos superficiales fue el primer sustrato ocupado por
los primitivos poliquetos Precambricos, antes de que su eficiencia excavatoria mejorada les permitiera la colonizacion de sustratos
mas firmes. No obstante, la mayoria de los ocupantes de este tipo de sustrato acuoso en la actualidad son probablemente
excavadores avanzados, que han modificado sus eficientes técnicas de excavacion para hacer frente a ambientes semifluidos,
como los fondos arcillosos abisales (Figura 6).

En todo caso, resulta interesante constatar como un mismo organismo puede generar trazas con morfologias distintas segun su
actividad y si esta se realiza sobre la superficie o dentro del sedimento. De igual modo, la talla del animal, segun su estadio de vida
(fases juveniles o adultos de distintas edades y desarrollos) puede dar lugar a trazas de distintos diametros. Varios de estos
aspectos, que tienen que ver con la interpretacion que se hace de las trazas foésiles, estan controlados por la granulometria del
sedimento, la profundidad, el tipo de alimentacién del organismo y el contenido organico del sedimento, y estas variables por lo
comun suelen mostrar fluctuaciones.

LA ALTA DIVERSIDAD DE TRAZAS FOSILES DURANTE EL EOCENO

En primer lugar, es interesante destacar que en las rocas del flysch Eoceno de la Formacion Jaizkibel se ha preservado una
gran cantidad y diversidad de trazas fésiles, e igualmente contienen muy diversos tipos de concreciones y nédulos. En las zonas
con bancos gruesos de arenisca se ha formado un notable seudokarst y ademas se encuentran ejemplos extraordinarios de
Paramoudras. En la proximidad de estas zonas, generalmente ocupando una posicién estratigrafica mas baja, se encuentran
bancos mas delgados de arenisca y caliza arenosa, con intercalaciones de Iutitas y margas. En estas zonas, la profusion de
ichnofésiles es maxima, encontrandose trazas de organismos muy diversos, entre ellos las que acabamos de describir.

Esta considerable diversidad de ichnofésiles no se presenta en todo el flysch de la Costa Vasca, sino que alcanza su mayor
profusion en las rocas duras de edad Eoceno. Este no es un simple caso local o regional, sino que alcanza una expresion global,
particularmente para trazas fésiles abisales o de zonas marinas profundas. Muy diversos autores que han analizado con cierto
grado de detalle las tendencias globales en biodiversidad de las trazas fésiles abisales del Mesozoico y Cenozoico coinciden el ello.
Uchman (2004) por ejemplo encuentra que en las cuencas sedimentarias en torno al Tethys, a partir del Albiense (Cretacico
temprano) hay un rapido y continuo incremento en diversidad de trazas fésiles abisales hasta un 6ptimo en el Eoceno, entonces se
produce una caida marcada en el limite Eoceno-Oligoceno, y finalmente una reducida diversidad en el Mioceno. Para otras regiones
del mundo se da también un méaximo Eoceno, aunque puede estar desplazado hacia el Eoceno tardio (Lopez Cabrera et al, 2008).



Figura 4. Profusion de trazas fésiles de Thalassionoides en estratos delgados de caliza arenosa. El mechero que sirve de escala tiene 22 mm
de ancho x 75 mm de alto. Las manchas oscuras de la imagen superior son salpicaduras de la lluvia. N6tese los cordones de 2-4 mmyy la
disposicion subhorizontal de las galerias, paralelas a la estratificacion.




Figura 5A. Trazas fésiles de Nereites. No6tese las dos morfologias en continuidad: como galerias (bajo la superficie del sedimento) y como huellas
de barridos bilobulados laterales (sobre la superficie del sedimento, correspondiente a un plano de estratificacion). El mechero que sirve de escala
tiene 22 mm de ancho x 75 mm de largo. La roca-caja son bloques desgajados de un estrato delgado de caliza arenosa.




Estos cambios han sido interpretados como un proceso asociado a cambios paleo-oceanograficos mayores (particularmente en
la temperatura de las aguas abisales) y a condiciones tectonicas generales que favorecieron un incremento de las areas con
depositos de flysch. Uchman (2004) relaciona esta alta biodiversidad al advenimiento de condiciones oligotréficas asociadas al
maximo termal Cenozoico y al calentamiento global de las aguas abisales. Para Seilacher (1974) la alta biodiversidad puede
también estar relacionada con el incremento del flujo de fitodetritos hacia los océanos a partir del final del Cretacico, debido a su vez
a la radiacion de las angiospermas en el medio terrestre.

El que los maximos de diversidad de trazas fésiles abisales ocurra en algunas regiones del globo en momentos diferentes del
Eoceno, puede deberse a peculiaridades geoldgicas regionales. P.ej. para los Andes meridionales se cree que el desplazamiento
del maximo hacia el Eoceno final se debe a que en la regidon dominaron durante el Eoceno temprano los depdsitos de lutitas en
condiciones disoxicas a andxicas calidas, pero un leve enfriamiento ocurrié entre el Eoceno medio y tardio, con condiciones de
mayor oxigenacion de los sedimentos, lo que propicié la especializacion y aumento la diversidad (Malumian et al, 2007).

Los productores de las trazas abisales de las ichnofacies Nereites y Zoophycos eran aparentemente organismos altamente
especializados para competir en areas oceanicas con bajos aportes de nutrientes (Seilacher, 1974; Uchman, 2004). Contrariamente
a las tendencias variables de la temperatura durante el Eoceno, la tendencia del contenido en carbono 13 (6130 trend), un buen
indicador de la productividad, es muy constante (Luterbacher et al, 2004). Esto sugiere que el 6ptimo de diversidad Eoceno puede
estar relacionado con una relativa constancia de condiciones oligotréficas a través del Eoceno, una situacién que habria favorecido
la radiacion y diversificacion de las especies abisales.

MATERIA ORGANICA, FLUCTUACIONES Y RESPUESTA DE LOS ORGANISMOS DEL BENTHOS

Crecientes investigaciones sobre la fauna abisal durante las ultimas décadas han puesto de relieve que en este medio se
presentan muchas zonas de alta diversidad. Sanders (1968) propuso para explicar esto la llamada hipotesis de tiempo-estabilidad,
que basicamente postula que las zonas abisales presentan un ambiente estable a largo término y que por ello proporcionan
condiciones 6ptimas para una maxima subdivision del habitat en nichos ecoldgicos, lo que finalmente resulta en un gran nimero de
especies. Esta hipotesis ha sido invocada para explicar la alta diversidad de trazas fésiles abisales. No obstante, hay numerosa
evidencia reciente de que el fondo abisal es un habitat dinamico, que experimenta fuertes fluctuaciones.

Estas fluctuaciones incluyen la deposicion de materia organica y tiene a su vez efectos en el benthos y en la interpretaciéon de
sus trazas fésiles. Las trazas fosiles son producidas por macro-organismos que tienen dos requerimientos basicos: oxigeno para la
respiracion y materia organica para alimentarse. No obstante, aplicar los hallazgos obtenidos sobre sedimentos abisales recientes
para interpretar sus contrapartes fésiles no es algo que tenga una traduccion directa, porque los sedimentos modernos son blandos
y carecen de un realce diagenético de sus estructuras. Pero si podemos afadir, para facilitar la comprensién del tema, una breve
exposiciéon de algunos de los aspectos mas relevantes. Es oportuno sefialar que, a pesar de la considerable investigacion hecha
sobre la preservacion de la materia organica, el mecanismo por el cual esta preservacion ocurre sigue siendo objeto de debate
(Morse & Beazley, 2008).

Los posibles factores de control suelen co-variar tanto, que un factor tal como el tiempo de exposicion al oxigeno, incorpora
varias otras variables ambientales importantes (Hartnett et al, 1998). Para amplias areas de los océanos la produccién de materia
organica fluctua significativamente durante el afio, en respuesta a la estacionalidad de la insolacion, fuerza del viento, circulacién y
surgencia de las aguas (Margalef, 1967) y tales variaciones pueden ser mas o menos pronunciadas. Dependiendo de la profundidad
del agua, el lento descenso de las particulas organicas alcanza el suelo oceanico después de 2-4 semanas (Smith et al, 1996;
Wiesner et al, 1996). Mientras se asientan, dependiendo de la profundidad del agua y la oxigenacion del cuerpo de agua, una
considerable proporcion de las particulas organicas es oxidada (Suess, 1980). De este modo, la productividad sefialada viene a ser
atenuada con el aumento en la profundidad del agua, pero corresponde no obstante a la produccion primaria. Asi, la deposicion de
materia organica sobre el suelo oceanico puede fluctuar considerablemente con el tiempo. La deposicion de fitodetritos es una
fuente mayor de energia para el benthos y ha sido relacionada a patrones estacionales de crecimiento y de reproduccién, asi como
también a la variacion regional en biomasa del benthos (Thurston et al, 1994). Un surplus de alimento resulta en un realce de la
actividad del benthos, a la que los microbios y otros organismos responden inmediatamente (Gooday & Turley, 1990).

Los datos sedimentolégicos muestran una estrecha relacion entre la materia organica y el material siliciclastico suspendido a
través de la columna de agua (Deuser et al, 1983). Esta observacion condujo a Hedges & Keil (1995) a proponer que la materia
organica resulta adsorbida o adherida a las particulas siliciclasticas, principalmente minerales de la arcilla, mientras se deposita
sobre el suelo oceanico. Esta deduccién es soportada por la observaciéon de que el contenido en carbono organico de las particulas
depositadas y su tamafio estan inversamente relacionados.

Sobre el suelo oceanico pueden ser observadas respuestas del benthos de corto-término y de largo-término a la deposicion de
materia organica. En el corto término, siguiendo a floraciones del plankton (= blooms), los copos organicos pueden cubrir el suelo
oceanico (Smith et al, 2002; Wetzel, 2008). Cuando el oxigeno es consumido en esta rica capa organica, el flujo de oxigeno hacia el
interior del sedimento decrece rapidamente (Gehlen et al, 1997). Las mediciones en depdsitos oceanicos muestran que el
crecimiento del flujo de oxigeno dentro del sedimento puede mostrar un retardo de 2-3 semanas tras la deposicion de la materia
organica. Cuando decrece el flujo de oxigeno, la barrera redox que separa los depositos dxicos y anoxicos se desplaza hacia arriba.
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Figura 5B. Bajo aundi, Ulia. Otros ejemplos de trazas fosiles de Nereites, con dos morfologias distintas, en estratos delgados de caliza.




De este modo, la sefial deposicional organica se propaga en unos 10 dias dentro del sedimento y afecta en particular a aquellos
organismos que toman su agua de respiracion de los espacios porales. Localmente, en torno a tubos abiertos, el flujo de oxigeno
dentro del sedimento puede ser intensificado por algunas horas hasta 1 dia mientras estan activos los organismos habitantes de los
tubos (Forster, 1996).

En el largo término, en muy lentas acumulaciones de depdsitos abisales, con tasas de sedimentacién menores que 5 cm/ky, el
contenido de carbono organico del sedimento depende principalmente de la tasa de sedimentacion (Muller & Suess, 1979; Tyson,
2001); por encima de esos valores ocurre un efecto de dilucion. La velocidad de enterramiento de la materia organica es de hecho
influida por el tiempo de exposicion de la materia organica al oxigeno (Hartnett et al, 1998). Un mecanismo de feedback complica,
no obstante, estas relaciones, porque con un contenido incrementado de alimento, el stock bénthico disponible para el largo-término
y la actividad excavadora son expresadas como una tasa de mezcla y ambas resultan incrementadas (Legeleux et al, 1994).
Ademas, un surplus de materia organica labil es mezclada hacia abajo; usando clorofila-a como trazador de la biomasa fresca de
fitodetritos, este pigmento labil puede penetrar a profundidades de 5 cm dentro del sedimento y puede tener una larga vida-media
(meses a afios) (Mincks et al, 2005). El incremento de mezcla conduce a su vez a elevar el flujo de oxigeno dentro del sedimento
(Reimers et al, 1986). Este hallazgo es soportado por la observacion de que el espesor de la capa de mezcla, que exhibe un valor
casi constante de exceso de radio-is6topos (Boudreau, 1986), esta estrechamente correlacionado con el flujo de materia organica
hacia el suelo oceanico (Trauth et al, 1997). No obstante, es necesario tomar en cuenta que una proporcién no despreciable de
materia organica es descompuesta en la capa de superficie (Betts & Holland, 1991; Tyson, 2001).

IMPLICACIONES ICHNOLOGICAS

Las principales implicaciones ichnoldgicas de esto residen en que, en sedimentos oxigenados, el suministro de materia organica
provee la fuente primaria de energia para los organismos del benthos, con la excepcion de las comunidades de filtradores y los
organismos que utilizan emanaciones de sulfuro de hidrégeno o de metano (Dando et al, 2008). Las variaciones en la deposicién de
materia organica sobre el suelo oceanico afectan a la oxigenacién de los sedimentos y los organismos del endobenthos responden
a esto de varios modos. Por ejemplo, durante periodos estacionales de surgencia (= upwelling) se reproduce y multiplica el plankton
(blooms o floraciones), y se fertilizan las aguas superficiales, siendo el flujo de materia organica hacia el fondo 3-4 veces mas alto
que durante otros periodos (Wiesner et al, 1996). Asi, durante los periodos de alta produccion primaria el fondo abisal queda
recubierto por copos organicos, mientras que durante épocas de no-blooms el suelo oceanico esta desprovisto de ellos. Debido a la
deposicion de la materia organica, el flujo de oxigeno dentro del sedimento es rebajado y los productores de Nereites responden a
ello, ya que son muy sensibles a la oxigenacién del sedimento mientras se alimentan por encima del limite redox en épocas de no-
blooms. Tras la llegada de materia organica, se mueven hacia arriba y se alimentan sobre la superficie, desplazando algo del
sedimento superficial hacia abajo (Wetzel, 2010). La geometria de las diferentes especies de Nereites (siguiendo la taxonomia de
Uchman, 1995) puede ser explicada por estas observaciones: Si la deposicion de materia organica fluctia estacionalmente,
Nereites missourensis es producido en respuesta a la oxigenacion, pero si el aporte de materia organica al suelo oceanico es
constante, preferiblemente se forman las trazas horizontales de Nereites irregularis (anteriormente Helminthoida labyrinthica).

La generalizacién de esta deduccion implica que la ondulacion vertical de las trazas fosiles producidas por organismos que
toman su respiracion del agua de los espacios porales, puede ser usada como indicador de las fluctuaciones en depositos
oxigenados. Si todos los ichnogéneros indican pronunciados movimientos hacia arriba y hacia abajo de sus productores, es muy
probable una marcada estacionalidad del input de materia organica. En el otro extremo esta que si todos los burrows, incluyendo los
cercanos a la superficie, son horizontales, entonces el input de materia organica puede no fluctuar fuertemente con el tiempo.

Los movimientos pronunciados arriba y abajo de los animales del endobenthos ciertamente disturban los burrows superficiales.
Esto puede explicar el hecho de que, en areas de pronunciada estacionalidad de la produccién primaria, las trazas especializadas
como las de graphoglyptidos (Paleodictyon, Cosmorhaphe, Spirorhaphe, Urohelminthoida) son escasas o incluso faltan. De hecho,
los graphoglyptidos se observan en sedimentos abisales modernos sélo donde la estacionalidad de la produccién primaria es baja.

Hay convincente evidencia de que los productores de trazas fésiles que tienen abierta una conexion permanente con el suelo
oceanico, responden sensitivamente. El relleno de algunos Thalassinoides en los registros abisales refleja una alimentacion al
menos temporal de sus productores en superficie (Kaminski & Wetzel, 2004).

La relacion entre la fluctuacion en la deposicion de materia organica y los movimientos hacia arriba y abajo de los excavadores
tiene que tomar en cuenta la movilidad de los productores de trazas fosiles. P.ej. los marcados movimientos verticales de los
productores de Scolicia (hoy principalmente equinoideos) implica (al igual que en el caso de los productores de Nereites) que ellos
presentan una alimentacion adicional en superficie. Los productores de Scolicia se ven ciertamente afectados por la oxigenacion del
sedimento porque sdélo pueden excavar poco tiempo en depositos deficientes en oxigeno (Bromley et al, 1995). Asi, los movimientos
verticales pueden indicar una deposicién estacional de materia organica. En contraste, la emergencia mostrada por algunos Scolicia
con minima ondulacién vertical (Uchman, 1998), puede darse en condiciones de deposicién constante. Los organismos que pueden
excavar galerias y moverse rapidamente sobre largas distancias, tal como los productores de Scolicia, no resultan asi buenos
indicadores de una deposicidon constante. Extensas galerias horizontales pueden resultar de alimentaciéon selectiva y de la alta
movilidad de los productores de Scolicia, lo cual les permite retrabajar un amplio horizonte en poco tiempo y, por tanto, sin guardar
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Figura 6. Algunos de los organismos que forman los burrows descritos en esta nota. (1) Las trazas de Saerichnites las generan bivalvos tellinaceos
Semelidae y Tellinidae. 1A: esquema de la disposicién de los sifones cuando un Semelidae se alimenta en superficie. 1B: Scrobicularia plana.
Semelidae. 1C: Abra alba. Semelidae. 1D: Arcopagia crassa. Tellinidae. 1E: Macoma balthica. Tellinidae. (2) Las trazas de Thalassinoides las forman
crustaceos Gebiidea y Axiidea. 2A: Upogebia deltaura. Upogebiidae, Gebiidea. 2B: Lepidopthalmus sp. Callianassidae, Axiidea. (3) Las trazas de
Nereites por lo comun las generan poliquetos Scalibregmatidae y afines. 3A: burrows de Scalibregmatidae. 3B: Detalle de poliqueto Dorvilleidae. 3C:
detalle de la region cefélica de un poliqueto abisal. 3D: Phyllodoce lineata. Scalibregmatidae. 3E: Detalle de region cefélica y prostomio de otro
Scalibregmatidae abisal. (Fuente: Bromley 1996; Bromley el al, 2003; web Natural History Museum Rotterdam; Galan et al, 2012).



relacion con el tipo de deposicién de materia organica. Las trazas fésiles de Scolicia en el Pacifico indican que su abundancia se
relaciona con la cantidad de alimento, mientras que su tamafio guarda relacién con la calidad del alimento (Wetzel, 2008). Las
observaciones de equinoideos en el Mar del Norte muestran también una relacién entre calidad del alimento y tamafo del
organismo por un lado, y cantidad de alimento y abundancia de organismos por el otro (Krénke, 2006).

La alta disponibilidad de materia organica, sea estacional o permanente, favorece una alimentacion inselectiva en superficie o
incluso una estrategia de bulldozing nutricional cuando es abundante el alimento (Glover el al, 2008). Entonces resulta superflua
una alimentacion especializada (Wigham et al, 2008). Las altas cantidades de materia organica labil que entran al sistema pueden
permitir a los sedimentivoros y suspensivoros consumir rapidamente material detritico organico, sin separaciones a escala fina. De
igual modo en las areas de surgencia intensa (como el NW de Africa), donde el contenido de materia organica en el sedimento es
alto, sdlo las estructuras biodeformacionales estan presentes, mientras que las trazas fosiles que documentan un comportamiento
de alimentacion especializado estan ausentes (Wetzel, 1991).

La alta deposicion de materia organica favorece el establecimiento de la barrera redox a una profundidad somera, y, otra vez,
puede soportar estrategias nutricionales alternativas. También los eventos episddicos afectan al suplemento de materia organica.
En las zonas de taludes continentales, el transporte de flujo de masas de las particulas sedimentarias y materia organica ocurre
episodicamente. La distribucién de la materia organica en estos depdsitos depende del tipo de flujo; en corrientes diluidas, la
materia organica se enriquece en capas delgadas, mientras que en corrientes de suspensién altamente concentradas los depdsitos
son distribuidos homogéneamente con considerables intervalos. La materia organica en estos y otros eventos, tal como
tempestades, representa alimento para el benthos. Su distribucion ha sido documentada por trazas fosiles formadas por organismos
que se alimentan selectivamente. En particular, los productores de Phycosiphon parecen retrabajar selectivamente los intervalos
enriquecidos. En contrate, Phycosiphon muestra spreites y ondulaciones verticales o inclinadas cuando la materia organica ha sido
distribuida uniformemente (Wetzel & Uchnman, 2001; Wetzel, 2008).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La deposicion de materia organica y su fluctuacion con el tiempo, la actividad de los organismos excavadores, la oxigenaciéon
del sedimento, la tasa de sedimentacion, y la tasa de enterramiento de materia organica, estan tan complejamente interrelacionadas
que estos procesos no son comprendidos hoy de modo cuantitativo (Morse & Beazley, 2008). Ademas, las preferencias de alimento
de los organismos excavadores no son realmente conocidas, en particular para las zonas abisales.

En situaciones de restriccion de alimento, los organismos del benthos desarrollan una selectividad de alimentacion y estudios
recientes sugieren que existe una preferencia de los diferentes organismos por diferentes compuestos organicos (Wigham et al,
2008). Esta selectividad ciertamente influye el comportamiento de excavacion y, a su vez, el registro ichnolégico. En zonas abisales
la movilidad de las diferentes especies juega un importante papel en el reparto de los recursos alimentarios debido a la habilidad de
las diferentes especies para moverse entre manchas de alimento (Uthicke & Karez, 1999). Estos aspectos también se aplican a los
organismos que hacen galerias y, otra vez, pueden afectar al registro de las trazas fésiles. De hecho hay muy poco conocimiento
acerca de los detalles de estos aspectos en medios abisales modernos. Los nuevos hallazgos en estos campos tendran ciertamente
impacto en la interpretacion del registro de trazas fosiles. A su vez, en las ichnofacies Nereites y Zoophycos, el registro litolégico
muestra gran variabilidad espacial en la composicion de las ichnocenosis modernas (Wetzel et al, 2007).

En contraste con la bien conocida hipotesis de tiempo-estabilidad, amplias areas abisales muestran que son un habitat
dinamico; en particular, la deposicion de materia organica fluctia estacionalmente y sobre largos espacios de tiempo. Ello afecta a
la oxigenacion de las aguas porales y, a su vez, a la infauna excavadora en las capas superiores del sedimento con una conexion
abierta no-permanente con el fondo oceanico, tal como los productores de Nereites y Scolicia. Ellos conectan con una alimentacion
de superficie o cerca de ella durante los blooms y con otra alimentacion en el sedimento profundo entre blooms. Los movimientos
verticales y la alimentaciéon temporal en superficie pueden resultar en la destrucciéon o ausencia de trazas superficiales. Los
productores de burrows que mantienen una conexion abierta con el fondo oceanico pueden pasar temporalmente a un modo de
alimentacién en superficie, como es documentado en diversos casos de tubos de Thalassinoides y Zoophycos. Y en estos casos el
registro ichnoldgico puede mostrar trazas diversas, generadas por un mismo organismo, asi como trazas diversas generadas por
comportamientos distintos de alimentacién. Ejemplos como los reportados en esta nota para los Nereites de Ulia, muestran la
continuidad de burrows distintos, producidos por el mismo organismo, y por tanto resultan ilustrativos a este respecto.

De igual modo, lo expuesto para Ulia, Igueldo y Jaizkibel sobre trazas fésiles (en este y en trabajos previos) sugiere que las
turbiditas arenosas que dan lugar a gruesos bancos de arenisca, debido a su grueso tamafio de grano y rapida deposicion, no
presentan un alto contenido en materia organica utilizable por organismos del benthos, y son escasas en ellas las trazas fosiles,
salvo la ya comentada para los organismos tubicolas de Paramoudras (que deben tener otras estrategias de alimentacién) y con la
excepcion de su base o techo cuando incluyen niveles interestratificados de lutitas de cierto espesor.

Por el contrario, en los estratos delgados de arenisca o de caliza arenosa, resultan extraordinariamente bien preservadas las
trazas fosiles, en los contactos con margas y lutitas. Lo que sugiere que los sedimentos arcillosos finos (luego litificados como
lutitas), sometidos a una mas lenta deposicién de materia organica (incluyendo la lluvia de detritos del plankton), poseen un alto
contenido organico y sirven asi de soporte a comunidades muy diversas de organismos que habitan en la zona oxigenada. A la



periodicidad de las fluctuaciones estacionales en el suministro de materia organica, se suman otras fluctuaciones debidas a la
ocurrencia episoddica de las corrientes de turbidez, con el resultado de aportar a la vez un medio idéneo para la conservacion de
trazas fosiles en capas sucesivas. Y precisamente correspondiendo al periodo que presenta a nivel global una mayor biodiversidad
de trazas abisales.

Podemos concluir que las rocas del flysch Eoceno (Formacién Jaizkibel) presentan una alta diversidad de ichnofésiles, de gran
relevancia e interés cientifico, que aportan por consiguiente un fértil campo de estudio de aspectos geoldgicos y biolégicos. Lo que
refuerza a su vez la importancia de su conservacion dentro de la red de espacios naturales protegidos.
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