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Una pista fésil perteneciente a aff.
Phoebichnus en el Mioceno de Tijola
(Almeria, SE de Espana)

F. Mutiz!, E. MayoraL!, R. G. BROMLEY, F. ALONSO! Y E. Garcia!

Abstract Phoebichnus is an ichnogenus only recorded in pre-Cretaceous
rocks. In this work, a trace fossil with similar features to Phoebichnus is presen-
ted from the Upper Miocene at Tijola, Corredor del Almanzora, Almeria, SE
of Spain. It consists of long, horizontal, cylindrical, meniscate burrows radiating
from a central shaft. o

Key words: Phoebichnus, Upper Miocene, Tijola, Almeria, SE Spain.

Palabras claves: Phoebichnus, Mioceno superior, Tijola, Almeria, SE de Es-
pana.

Introduccién

El icnogénero Phoebichnus (Bromley and Asgaard, 1972) se define
como una estructura formada por un fuste central rodeado por madri-

Departamento de Geodindmica y Paleontologia, Facultad de Ciencias Experi-
mentales, Universidad de Huelva, 21819, Palos de la Frontera, Huelva, Espana. fmgui-
nea@uhu.es.

Geological Institute, University of Copenhagen, DK-1350, Dinamarca. ru-
llard@geo.geol ku.dk.
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@ Ft;stes

Relleno en menisco
externo (manto)

Relleno en menisco interno

Figura 1. a: Esquema general de Phoebichnus (tomado de Dam, 1990, fig. 24, p. 242).
b: Detalle de una madriguera radial, donde se muestra los dos tipos de relleno en
menisco (modificado de Bromley y Mark, 2000, fig. 6, p. 1437).

gueras de seccién circular, rectas a inclinadas y dispuestas radialmente
(Fig. 1a). Estas galerias radiales presentan un relleno complejo con un
menisco doble (Fig. 18). Phoebichnus no se ha encontrado en rocas post-
mesozoicas, ya que su dispersion bioestratigrafica abarca desde el Jura-
sico hasta el Creticico (Bromley y Mgrk, 2000). En este sentido, el inte-
rés de la presente comunicacién radica en dar a conocer y discutir sobre
la presencia de una pista fosil con caracteristicas afines a Phoebichnus, en-
contradas en la Unidad de Margas amarillas con intercalaciones de are-
niscas del Mioceno superior de Tijola en Almeria, SE de Espana (Gue-
rra Merchan, 1992) dentro de la Cuenca Nedgena del Corredor del
Almanzora (Fig. 2).

El icnogénero phoebichnus: observaciones

Este icnogénero, presenta, hasta la fecha, una Ginica icnoespecie, de-
nominada Phoebichnus trochoides (Bromley y Asgaard, 1972). Esta presenta
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Phebi’ehnus

PALEOZOICO-MESOZOICO CUATERNARIO
[RXA . Terrazas fluviales
\; g‘& Sustrato de Ia Cuenca % y aluviales

NEOGENQ (MIOCENO)

% Conglomeradaos y 1. Sustrato
brechas rojas
m Conglomiiradns y 2. Margas amarillentas con intercalaciones
arenas rojas d L
Conglomerados e areniscas

con rodolitos 3. Conglomerados grises

4. Unidad Continental Terminal (UCT)
wssanmesms  Discordancia

E Margas amarillentas
E Conglomerados y arenas con areniscas

grises-amarillas

Figura 2. Contexto geolbgico y Columna estratigrafica del drea de Tijola, provincia
de Almeria, SE de Espaiia (adaptado de Guerra Merchan, 1992, fig. 31,
p- 89 y fig. 42, p.116).

unas madrigueras horizontales radiales que llegan a alcanzar hasta 100
cm de longitud desde el fuste central y suelen conservarse como relieves
completos. Desde el punto de vista paleoetologico Phoebichnus se inter-
preta como una pista realizada para la busqueda de alimento. En este
sentido, las orientaciones contrarias que presenta el relleno en menisco
en las madrigueras horizontales radiales indica dos direcciones opuestas
de movimiento (explotacién del sedimento): el menisco convexo hacia el
fuste en el manto exterior (Fig. 1), sefiala una explotacién por parte del
organismo hacia afuera, mientras que el relleno céncavo (hacia el fuste)
en la parte central marca el regreso de este hacia el fuste. Este comporta-
miento se realiza repetidas veces hasta completar una estructura total-
mente radial (Fig. 1a). Phoebichnus estd referenciado como un indicador
de condiciones ambientales de baja-moderada energia, baja tasa de sedi-
mentacion y un alto contenido de materia orgénica en el sedimento. En
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cuanto a su afinidad biolégica, Bromley y Mgrk (2000) indican similitu-
des con algunas pistas actuales realizadas por anélidos equiuros.

Material estudiado

Descripcién: se trata de una estructura que consta de un fuste
(Lam. la-b) perpendicular ala estratificacion, de seccién transversal cir-
cular y de 2,4 cm de diametro; de su extremo superior parten con tra-
yectoria recta y disposicién radial madrigueras horizontales-subhori-
zontales respecto al plano de estratificacién. En seccion transversal son
circulares (1,4 cm de didgmetro) y con una longitud méixima observada
de 17,5 cm. El relleno del fuste es pasivo y de igual litologia que la roca
encajante, mientras que las madrigueras radiales s6lo presentan un re-
lleno en menisco, con la concavidad hacia el fuste (Lam. 1c). Las ma-
drigueras horizontales radiales se conservan como relieves completos.

Discusion

Las caracteristicas morfolégicas que presenta la pista fosil estudia-

da: presencia de un fuste rodeado por madrigueras horizontales a
inclinadas, dispuestas radialmente y con un relleno en menisco,
ermiten atribuirla al icnogénero Phoebichnus. No obstante, se ha pre-
ferido establecer su asignacién como aff. Phoebichnus porque solo se
posee un ejemplar, a la espera de recolectar un mayor nimero de

muestras.

La discusién que se puede establecer entre nuestro material y el des-
crito en la bibliografia es teniendo en cuenta el valor de los principales
parimetros morfologicos observados (Tabla 1): el didmetro del fuste y la
longitud y anchura de las madrigueras radiales; pero es importante re-
cordar que el tamano en las pistas fosiles no es un rasgo morfolégico va-
lido para icnotaxonomia (Bromley, 1990). Al margen de esta considera-
cién esencial, los valores obtenidos, encajan satisfactoriamente en los
intervalos de valores de cada parametro obtenidos de la bibliografia (ver
Tabla 1). Unicamente, la longitud de las madrigueras radiales (17,5 cm)
difieren considerablemente del material conocido hasta la fecha, encon-
trandose las mayores similitudes con el material Jurasico descrito por

Bromley y Mgrk (2000).
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metros morfolégico observados hasta la fecha en Phoebichnus, comparados
con los del material descrito en este trabajo.
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Por otro lado, en nuestro material, el relleno en menisco externo
correspondiente al manto de las madrigueras horizontales radiales
(Fig. 10) esta ausente. Este hecho se explicaria atendiendo al modelo
general de construccién de Phoebichnus expuesto por Bromley y Mgrk
(2000) donde este relleno no tiene por qué estar presente, ya que
puede ser destruido total o parcialmente por el relleno en menisco in-
terno que produce el organismo en su etapa de regreso hacia el fuste
(el sentido del movimiento siempre es a favor de la concavidad del
menisco). Por altimo, la recoleccién de dos muestras de mano que
contienen estructuras con un relleno en menisco mal conservado, que
pudieran corresponder a tramos aislados de las madrigueras radiales,
podria llevar a confundir estas galerias con el icnogénero Taenidium
Heer, que se define como: galerias no ramificadas, de trayectoria rec-
ta o sinuosa, con un relleno caracteristico en menisco; en el ejemplar
de estudiado la conexién indudable de las madrigueras horizontales
radiales con el fuste es suficientemente diagnéstica como para dife-
renciarla de Taenidium.

Conclusiones

A partir del estudio de las caracteristicas morfologicas de una pista
fésil: presencia de un fuste rodeado por madrigueras horizontales a in-
clinadas con disposicién radial, encontrada en las margas con areniscas
marinas del Mioceno superior de Tijola (Almeria, SE de Espana) ha
permitido atribuirla como afin al icnogénero Phoebichnus que hasta la fe-
cha no habia sido citado en rocas post-Cretacicas.
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Lamina 1. a. Aff. Phoebichnus (escala: 1 cm), vista superior. b. Seccién del fuste (escala: 1 cm),
vista inferior. ¢. Detalle del relleno en menisco de una madriguera radial (escala: 1 cm),
vista superior.
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Abstract Middle Ordovician Dictyodora from Barrancos are revised and at-
tributed to a single ichnospecies Dictyodora tenuis (M’Coy). Quantitative geo-
metric analyses are applied to measure feeding behaviour efficiency of the pro-
ducer in its newly-colonized deep sea niche.

Key words: Dictyodora tenuis; fractal behaviour; deep-marine revolution; Or-
dovician; Ossa-Morena Zone.

Palabras clave: Dictyodora tenuis, comportamiento fractal; radiacién ordovicica;
Ordovicico; Zona de Ossa-Morena.

Introducao

As paleoicnocenoses presentes na unidade «Xistos com Phyllodoci-
tes» (datada do Arenigiano superior), vestigios quase tinicos dos bio-
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topos marinhos profundos (em acordo com, por exemplo, Seilacher,
1966 e 1974; Noblet e Lefort, 1990; Orr, 1996) presentes na Zona de
Ossa-Morena durante o Ordovicico Médio, encontram-se pouco estu-
dadas a luz dos novos conceitos da Icnologia. No entanto, sdo ele-
mentos fundamentais para o conhecimento ainda incipiente dos pro-
cessos que levaram a colonizac¢do efectiva do meio marinho profundo
na transicio Cambrico-Ordovicico, podendo ter ainda implicacoes
nos modelos actuais de evolucido comportamental. Esta icnofauna mo-
deradamente ‘diversificada e pontualmente abundante, presente em
sequéncia turbiditica distal aflorante na Pedreira do Mestre André
(Barrancos, SE de Portugal), é essencialmente pré-deposicional e do-
minada por Dictyodora tenuis (M’Coy) e Gordia aff. marina Emmons. O
presente trabalho promove uma abordagem quantitativa 4 etologia in-
trinseca nesta icnoespécie, revendo e levantando consideracoes sobre
o seu produtor e o modo como este terd adaptado a sua conduta ina-
ta a um nicho fundamental entdo recém-colonizado.

Analise geométrica

CALCULO DA DEFORMACAO. Para se proceder a quantificacao dos progra-
mas comportamentais assumidos nos icnofosseis em rochas tectoniza-
das, como neste caso, é necessario-previamente estimar a deformacao
finita. Na anéilise da deformacao bidimensional (ao longo dos planos
de estratificacao/xistosidade) em Dictyodora empregaram-se as formas
elipticas e orientadas de Gordia aff. marina Emmons presentes nos
mesmos niveis, originalmente com um padrao rabiscado circular e
sem contrastes de competéncia com a matriz. Segundo Ramsay e Hu-
ber (1997), a deformacio leva a orientacdo e concentracao de linhas
na direccao de maxima extensao. Quaisquer dois raios com um angu-
lo inicial ¢ sdo orientados em relacdo ao eixo maior da elipse de de-
formacao segundo um angulo ¢’. As relacoes entre ¢ e ¢° dependem
unicamente da elipticidade (R). A medida directa da excentricidade
da elipse de deformacdo em Gordia recorre a determinagdo do decli-
ve da recta de regressao linear (Fig. 1a).

Analise da sinuosidade geométrica

Ap6s a reconstituicio grafica informatizada da sua morfologia origi-
nal, as 13 amostras de Dictyodora tenuis (M’Coy) utilizadas para o calculo
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Fig. 1. a - Determinacio da razio axial da elipse de deformacéo finita na Pedreira do
Mestre André com recurso a marcadores de deformacio passivos inicialmente circulares
(Gordia aff. marina Emmons), para a reconstituicio da geometria de Dictyodora lenuis
(M’Coy). b - Relacdo entre a razio I/A e q expresso pela recta de regressio linear traduz
a biomecénica de progressio no substrato pelo produtor de Dictyodora tenuis (M’Coy).
¢ - Dimensio fractal de capacidade calculada pelo método box-cpunting para Dictyodora
tenuis (M’Coy), a qual permite quantificar a eficiéncia na obtenc¢io de alimento pelo se
. produtor.

da dimensao fractal foram submetidas a uma analise da regularidade e
sinuosidade geométricas (Fig. 1b). Os valores do comprimento de onda
(1), da amplitude (A) e do dngulo entre assimptotas (q) foram registados
para cada espécime segundo o método descrito em Elliott (1985).

Determinacao da dimensao fractal

Muitos icnofosseis exibem uma geometria fractal de auto-semel-
hanca estatistica para uma vasta gama de escalas. Estas propriedades
fractais resultam da convergéncia evolutiva de um comportamento pa-
ra um atractor estranho - um conjunto de regras de conduta que ocupa
apenas uma drea restrita no espago de solugées (ecossistema). Desta for-
ma, o cdlculo da dimensao fractal em Icnologia tem como principal van-
tagem a quantificacio do ecospaco ocupado pelo padrao comporta-
mental de um organismo, providenciando informacao numeérica
objectiva para analises etologicas e icnotaxonémicas. Nao obstante, a
sua utilizacdo tem sido esporadica (Jeong e Ekdale, 1996; Gibert et al.
1999). Para Dictyodora tenuis (M’Coy) € apropriado o método de box-
counting para a estimacdo da dimensdo fractal de Capacidade D (sensu
Goltz, 1997), para o qual se recorreu ao algoritmo, metodologias e pre-
caucoes descritos por Gonzato (1998). As fotografias digitalizadas dos
13 espécimes agora indeformados sdo cobertas por malhas de lado r. Pa-
ra cada dimensao r, conta-se o numero de quadrados N(r) contendo um
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elemento de Dictyodora. A linearidade do grafico Log N(r) vs Log(1/r)
indica a natureza fractal das estruturas e o declive da recta de regressao
corresponde a sua dimensao fractal (Fig. 1c).

Discussao

Pela analise dos icnofésseis conclui-se que o produtor de Dictyodora
tenuis (M’Coy) deveria ser um protostomado com um corpo vermifor-
me de didmetro até 5mm, possuindo uma musculatura apropriada a pe-
hetracio em substratos brandos (presenca de um spreite terminal), sis-
tema nervoso e orgaos sensoriais especializados (Dictyodora tenuis
(M’Coy) é um pascichnion). A parede (vide Est. 2b) corresponde ao
avanco de orgio flexivel afilado e ciliado, possivelmente de respiracao
(Benton, 1982). Seilacher-Drexler e Seilacher (1999) sugerem molus-
cos, como os Aplacophora ou halkerideos endobentbénicos, como 0s
produtores de Psammichnites e Dictyodora. Fosseis de Halkeriida e de Ma-
chaeridia epibenténicos foram identificados em ambientes transrecifais
no Ovetiano inferior da Zona de Ossa-Morena (Remolar, 1999) e em fa-
cies de plataforma distal no Dobrotiviano da Formacio Valongo (Gu-
tiérrez-Marco et al., 2000), respectivamente. Para além destes, a morfo-
logia e o modo de vida interpretados (ver abaixo) parecem adequar-se
a espécies actuais pertencentes aos Caudofoveata, um grupo de molus-
cos primitivo com um habitat restrito aos meios intertidal e de talu-
de/abissal. A baixa razio A/A, mantendo-se constante (r = 0.02) inde-
pendentemente do 4ngulo entre assimptotas, implica um aumento da
resisténcia friccional 3 progressao por-decréscimo do conteido em
4gua no substrato. (Elliott, 1985). A presenca frequente de wrinkle struc-
tures nos planos de estratificacdo indica que a interface dgua-sedimento
seria coesa por um biofilme quimiossintético, abaixo da qual o produ-
tor de Dictyodora exploraria matéria orgénica nao oxidada (undermat mi-
ner), mantendo-se em contacto com o ambiente disaer6bio acima do
fundo através de um tubo respiratorio.

A relativamente elevada icnodiversidade patente na unidade «Xistos
com Phyllodocites» pelos estudos em progresso corrobora uma radiagéo or-
dovicica da diversidade comportamental no oceano profundo (e.g., Cri-
mes, 1974; Bottjer e Droser, 1994; Orr, 1996). Esta tera resultado da di-
versificacio das comunidades benténicas litorais e do incremento das
interaccoes bibticas em niveis de ocupacao do substrato cada vez mais
profundos. Certos sapréfagos sub-superficiais e com programas basicos
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de busca de alimento adaptados a abundéncia nutricional dos meios de
plataforma (como no caso do produtor de Dictyodora tenuis (M’Coy) de-
duzido a partir da anélise geométrica elaborada neste trabalho) foram
forcados a sobreviver em ecotonos cada vez mais distais e a colonizar os
nichos marinhos de maior profundidade. Disto é evidéncia a baixa
eficiéncia (razio entre as necessidades metabdlicas e a disponibilidade
energética) obtida pelo calculo da dimensao fractal (D = 1.27£0.07); a
baixa correlacio entre 1 e A (CC = 0.55) traduz um padrao geométrico re-
lativamente pouco recorrente para Dictyodora tenuis (M’Coy), o que de-
monstra que a desobediéncia & conduta inata para explorar os dispersos
recursos do ambiente (Est. 2a) foi requerida como estratégia de sobre-
vivéncia nestes meios recém-colonizados. O incremento da profundidade
de bioturbacio no substrato marinho profundo durante o Paleozdico le-
vara o produtor de Dictyodora a adopcao de complexos comportamentos
de alimentacio em espirais apertadas em detrimento do basico programa
medindrico flexivel patente ainda até ao Silirico (Benton, 1982).

ICNOLOGIA SISTEMATICA

Dictyodora tenuis (M’ Coy, 1851)
(Est. 1, la-d; Est. 2, 2a-b)

1910 - Myrianites andrei Delgado, 1910. Delgado, p. 32-33; est. 32, fig. 1.

1910 - Myrianites lorioli Delgado, 1910. Delgado, p. 33-34; est. 30.

1910 - Myrianites sp. Delgado, p. 39-41; est. 25, fig. 10; est. 31, figs. 2, 3,5 e 6; est.
32, figs. 2 e 3; est. 33, figs. 2 e 4.

1910 - Myrianites? Delgado, p. 41; est. 32, fig. 4; est. 33, fig. 4.

1967 - aff. «Miryanites e Crossopodia». Perdigao, p. 56; est. 1, fig. 1.

1969 - Dictyodora. Raup e Seilacher, p. 995; fig. la.

1851 - Myrianites tenuis M’ Coy, 1851. M’Coy, p. 130; est. 1D, fig. 13.

1910 - Myrianites tenuis M’Coy, 1851. Nery Delgado, p. 38; est. 40, figs. 1,3 e 5.

1980 - Dictyodora tenuis (M’Coy, 1851). Benton e Trewin, p. 508.

Material: Coleccoes do Museu Geoldgico do Instituto Geologico e
Mineiro (MGIGM), espécimes 5944, 5945, 5947, 5948, 5951 a 5953,
5956, 5957 e 13157. Numerosas observacdes de campo na Pedreira do
Mestre André (Barrancos).

Descricao. Estruturas laminares tridimensionais (Est. 2b), dispostas
perpendicular ou obliquamente ao plano de camada, com 1 a 3 ordens
de meandros muito irregulares caracteristicos podendo, contudo, de-
senvolver largas extensoes aproximadamente rectas, largas circunferén-
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cias, interseccoes e espirais, observadas quase exclusivamente em clea-
vage relief. Nas formas mais finas, filiformes (Est. 1a), muito mais abun-
dantes, nota-se a presenca de spreite terminal, mais grosseiro e menos
miciceo que a matriz, com segmentacao regular sub-milimétrica. Quan-
do visto em sec¢oes obliquas, o spreite € finamente laminar, recurvado,
formando uma parede. O grau de irregularidade desta estrutura € da-
do pela sua dimensio fractal (D, =1.27 + 0.07). A galeria basal, no dor-
so da qual se encontra ligada a parede anteriormente descrita, € muito
mais larga e a sua ocorréncia é mais rara, reflexo da irregularidade da
laminacao do sedimento (Est. 1d). As dimensoes destas formas vao de
0.5 a bmm de largura, em profundidade, consoante o nivel estratiné-
mico observado.

Discussdo. As «espécies» descritas por Nery Delgado sdo variantes
preservacionais de uma tinica icnoespécie, Dictyodora tenuis (M’Coy),
facto que é muito comum em Dictyodora (Benton, 1982). Com efeito, o
nimero de ordens de meandros e o seu grau de sinuosidade dependem
da distancia a galeria basal e extensdo preservada, ambas condicionadas
pela irregularidade da clivagem xistenta. Estas formas diferem de Dict-
yodora zimmermani Hundt (veja-se Orr, 1996) pelo padrao sinuoso mais
irregular e pela menor largura da galeria basal (5mm) e de Dictyodora
scotica (M’Coy) por possuir mais do que uma ordem de meandros € pe-
la irregularidade; difere ainda das formas devono-carbénicas de Dictyo-
dora liebeana (Geinitz) por apresentar um padrao geométrico menos
complexo e mais aberto, predominantemente sinuoso. A formacao de
espirais largas em Dictyodora de Barrancos prende-se exclusivamente
com uma mudanca de nivel estratinémico (Est. 2b) e ndo como forma
de incrementar a eficiéncia na obtencao de alimento, como em Dictyo-
dora liebeana (Seilacher, 1967).
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Estampa 1. Dictyodora tenuis (M’Coy) do Arenigiano da Formagdo Barrancos. a - Laje ac-

tualmente no Mus. Geol. Paldont. Tabingen. Grande Dictyodora tenuis (M’ Coy) (marca do

orgio-parede) desenvolvendo 3 ordens de meandros, reflexo de um programa alimentar

energeticamente pouco eficiente; escala = 31mm. b - Mudanca de nivel estratinémico em

Dictyodora através da formacio de uma espiral (com reconstitui¢ao). ¢ - Alteracio do pro-

grama meéndrico para outro de sobreposices e intersecces em laco; escala = 23mm.
d - MGIGM13157. Galeria basal; escala = 10mm.
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a 2. a- MGIGM4895. Exploracio de clusters de maté.ri? organica pelo Brodqtpr de
gif:z'[:cgwm tenuis (M’Coy). O elelzrado niimero de sobreposicoes € 0 espaco nao u}t:hzado
(D = 1.37) revelam uma mé gestao dos parcos recursos troficos do meio marinho pro-
ful(l)do; escala = 10mm. b - Reconstituicio composta de Dictyodora tenuis (M’Coy). As setas

dio o sentido de deslocacdo; escala = 1mm.
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Génese e significado paleoambiental
da associacao Gastrochaenolites-Trypanites
no Jurassico Superior da Bacia Lusitanica

(Portugal) N

C. NETO DE CARVALHO', E C. FARINHA®

Abstract: It is described the dynamical mechanisms responsible for an
olisthostrome generation in the Lusitanian Basin during the Late Jurassic, the
same that allowed the colonization of these exotic niches by the Gastrochaenoli-
tes-Trypanites lithobiont producers within the ichnofacies Enfobia and its evolu-
tion through their replacement by epilithic and cryptoendolithic communities.

Key words: Gastrochaenolites ornatus, Trypanitesisp., Biogeodynamics, Upper
Jurassic, Lusitanian Basin.

Palabras clave: Gastrochaenolites ornatus, Trypanitesisp., Biogeodinamica, Ju-
rasico Superior, Cuenca Lusitanica.

Introducao

Os modernos estudos de bioerosao em Portugal sao escassos e reme-
tem-se quase exclusivamente a identificacao das estruturas de bioerosao
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presentes em paleosuperficies de abrasao marinha litoturbadas durante o
Neogénico (resumidos em Silva et al., 1999). As superficies de omissao
perfuradas mais antigas conhecidas no registo geoldgico portugués en-
contram-se datadas do Cretacico inferior (Ellis, 1983). O presente trabal-
ho, que se pretende que seja uma contribui¢do para o conhecimento da
diversidade etolégica associada as etapas de rifting aliadas 4 estruturacao
da Bacia Lusitanica, descreve um cenario tectono-ambiental finijurassico,
onde se enquadra um hardground com litoturbacdo polifasica subse-
quentemente colonizado por comunidades epiliticas e cripto-endoliticas.
Cada marca de actividade comportamental preservada resulta de um pro-
cesso de adaptacdo que recria a provével morfologia do seu produtor.

Enquadramento estratigrafico e tectonocliméatico

O segundo e mais importante episédio de rifting na Bacia Lusitini-
ca deuse durante o Kimeridgiano. Este episodio distensivo foi respon-
savel pelo deslizamento de blocos a0 longo de falhas tardi-variscas, dan-
do origem a compartimentalizagio da Bacia em sub-bacias fortemente
subsidentes (Leinfelder e Wilson, 1989). Na dependéncia dos novos re-
levos tecténicos (escarpas de falha), particularmente no bordo leste da
sub-bacia de Arruda-dos-Vinhos ou na Falha de Vila Franca de Xira, e
em clima subarido, depositou-se espessa sequéncia bréchio-conglome-
ratica e arcosica (Leinfelder, 1987) em leques aluviais coalescentes pas-
sando a ambientes fan-delta. Esta sequéncia terrigena € substituida ver-
tical e lateralmente por ficies de rampa carbonatada (Leinfelder, 1987).
O afloramento estudado (Fig. 1) enquadra-se nas facies margo-carbo-
natadas da unidade «Calcarios de Mem Martins» (Kimeridgiano supe-
rior-Titoniano), correspondendo a uma sequéncia de margas argilosas
biodetriticas, calcirios margosos com oncdides polifasicos, por vezes pi-
soliticos, olistostromas e calcarios bioedificados. Esta sucessdo € inter-
pretada como depésitos de rampa média proximal, na dependéncia de
paich-reefs de corais e espongidrios que passam, 10 sentido do offshore
(para o actual W), a sedimentos biodetriticos retrabalhados por co-
rrentes de densidade durante eventos tempestiticos, a niveis condensa-
dos com oncéides polifasicos e a uma superficie de omissao com inten-
sa litoturbacio, alvo do presente trabalho. A exclusividade da
sedimentacdo carbonatada no bordo leste da sub-bacia de Arruda-dos-
Vinhos a partir do Kimeridgiano superior-Titoniano terad sido conse-
quéncia de uma diminuicao profunda da razao de subsidéncia associa-
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da a degradacao erosiva dos relevos tecténicos, com a progressiva reti-
rada das facies aluviais, assim como a um incremento da aridez para o
final do Jurassico, igualmente verificado em outros pontos da Bacia Lu-
sitanica (Azevédo et al, 2000).

Caracterizacdo da superficie de omissao litoturbada e sua
atribuicao a icnofacies Entobia

O hardground estudado co-
rresponde ao topo de olistostro-

Porifera

ma composto por olistolitos Scemetinn %
muito heterométricos, atingin- TSEW-I“?' ?
A ™ Typanites isp.
do uma dimensio de até 1m, de G. ornatus 5
espongiarios coloniais dispostos Otistostiomas -
integralmente em biofabrics de imrirmooiiie.
méaxima estabilidade (i.e. inver- o &
tidos; Est. 1b) e de coraliarios, Gastrapoda gi;,
ambos sem abrasio ou rola- Cidaroida =
mento, suportados por matriz okl
essencialmente composta por Dosapods <
sedimento argiloso com uma g Belemniida
baixa razio de elementos figu- F Eusmobrchi o
rados. Este nivel, que chega a 1 Creonia 2

Restos vegetais 7

, Bioclastos angulosos
Bioclastos rolados

atingir 2m de espessura para
leste, -apresenta uma granotria-
gem negativa. Para W, o olistos-
troma diminui rapidamente de
espessura, passando lateralmen-
te a facies argilo-margosa biode-
tritica interpretada como sedi-
mentos tempestiticos distais
(Fig. 1; Est. 1a).

W

Oncoides
Piscides
Intraclastos

Nivel lenticular
Calcarios bivedificadoss

Calcarios margosos

Margas biodetriticas

e calcarios
Margas argilosas
Calcarios pisoliticos

A superficie de bioerosao,
embora mal preservada devido
as condicoes de afloramento, Hardground
pode ser seguida por mais de
50m. E caracterizada por densa Figlna}. S.ucessio de litofacies e distribuicdo das
litoturbacio apenas ao nivel occorréncias de icnofésseis, fosseis e estruturas

LT ; R dimentares no aflo 1 1i
dos olistolitos, in s - ramento localizado
, inteiramente do- préximo do v.g. Mato da Cruz, Alverca
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minada por comunidades icnomonospecificas de Gastrochaenolites Leyme-
rie e onde é comum a presenca de Trypanites Magdefrau (Est. 2a; Est. 2¢).
A presenca destes icnofésseis em tier protrusivo (Fig. 2), onde ocorre Gas-
trochaenolites com morfologia tipica penetrando até cerca de 40mm no
substrato bioclastico (Est. 2a), Gastrochaenolites cortados em profundidade
por morfotipos similares (Est. 2b) e ostentando perfuragf”)es do tipo Try-
panites, traduz colonizacdes sucessivas separadas entre si por processos
erosivos, com a consequente degradacao profunda do hfzrdg:round, pré-
prias da icnofacies Entobia (sensu Bromley, 1994). A’ golonuaga}o fio hard-
ground tera acontecido logo ap6s a depqsig:z'fo gravitica dos olist6litos de
espongiarios e coralidrios na dependéncia directa dos patch-reefs.

Um longo intervalo de paragem de sedimentagég permitiu a insta-
lacdo policiclica de colénias de litobiontes. O dominio franco das per-
furacoes atribuidas a bivalves (produtores de Gastrochaenolites, ver abai-
xo) indica um ambiente infralitoral muito pouco profundo (Bromley,
1992). A diminuicao do hidrodinamismo e o incremenFo d? profundi-
dade poderio estar entre as causas que levaram 4 substituicao progres-
siva das faunas euendoliticas pela associacao epilitica Pracexogyra pustu-
losa-Nanogyra nana-Serpula sp. e por bivalves (nestlers) cnpto—endqhncos
(Est. 2¢). A excelente preservacao dos bidglifos em Gagtrachaeno‘lztes nos
tiers mais profundos (Est. 2c), assim como de alguns b1va.lves \cnpto—’en_—
doliticos, de concha fina, em posicao de vida, ter-se-a dev%do a sua rapi-
da cobertura por margas argilosas microbiodetriticas, na influéncia dis-
tal de um novo evento tempestitico.

Evidéncias da morfologia funcional dos provaveis produto-
res euendoliticos :

As formas bem preservadas de Gastrochaenolites Leymerie apresen-
‘tam uma morfologia em clava tipica (Est. 2a) normal ao plgmo .de ca-
mada ou fortemente obliqua (dependendo da posigéq do oh.stohto em
relacio i superficie do hardground ou do ecospago livre emstente);‘a
abertura estreita é separada da cimara principal por um pescoco esguio
ligeiramente encurvado; a cimara principal & alongada, de secedo e ba-
se circulares. As paredes internas das camaras apresentam blpgllfos co-
rrespondentes a um forte serrilhado, reflexo da esgu}tura espinhosa das
valvas de um tinico produtor (Est. 2¢-d). Esta descrigcao enqugdra—se per-
feitamente no diagnéstico de Kelly e Bromley (1984) para a icnoespécie
Gastrochaenolites ornatus Kelly e Bromley. A inexisténcia de uma lineacao
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biogénica nas paredes da perfuragdo, ornamentadas por bidglifos em
forma de serrilha assimétrica, indicam que o meio de bioerosao foi es-
sencialmente mecénico. Este tipo de perfuracao déa-se por raspagem su-
cessiva das regioes anterior e antero-ventral da concha do bivalve contra
o substrato, o que implica uma ornamentacio sobrespessada das valvas
do produtor (Savazzi, 1994). No interior de alguns Gastrochaenolites oco-
rrem bivalves em posicao de vida (Est. 2e). Contudo, tratam-se de nes-
tlers € nao dos produtores in flagranti delicto, uma vez que as suas finas
valvas aplanadas, com costilhas concéntricas finas, nao representam
adaptacoes ao modo de vida litobionte. Assim, as evidéncias icnoldgicas
e funcionais acima definidas apontam para um produtor dentro dos
Pholadidae, uma vez que esta familia é composta quase exclusivamente
por perfuradores mecénicos, 0s quais apresentam uma forte escultura
denticulada apontada na direcc¢ao anterior e mecanismos fisiolégicos
que incrementam a diversidade de movimentos das valvas (Réder, 1977
in Savazzi, 1994; Est. 2d).

40 - -
Dimensdes (mm) Média Desvio padrio Intervalo £ 30 . ot . o
(N = 116) g 2 S¢S T
2 4 oi §§§“§30 .
Didmetro 10 4 321 g oL _geft tieg3008 o
Profundidade 12 7 1-39 4 5 i 15 20 25
Digmetra b

Figura 2. a - Medidas da populacio de Gastrochaenolites ornatus Kelly e Bromley do hard-

ground de Mato da Cruz (unidade «Calcirios de Mem Martins»). b - A baixa correlacio

(R) Didmetro vs Profundidade nestes domichnia traduz a preservacio de vérias etapas da
evolucado do tier povoado por Pholadidae no processo de degradacio do hardground.

Alguns dos Gastrochaenolites nos tiers mais profundos sao cortados por
Trypanites (apds terem sido desocupados pelo produtor; est. 2a). As es
truturas identificadas como Trypanites isp. correspondem a perfuracoes
cilindricas ou de seccio oval, com forma levemente ondulada e abertura
Unica. Sao tradicionalmente interpretadas como formas domichnia pro-
duzidas por anelideos, cirripedes, foronideos e sipunculideos (Pleydell
Jones, 1988). No entanto, o pequeno didmetro das perfuracoes (1 a
3mm) e a presenca de bidglifos entrecruzados constringem a producio
destes morfétipos de Trypanites a apenas algumas espécies de Polychaeta e
Sipuncula que utilizam, pelo menos secundariamente, uma ac¢io mecé-
nica no processo de perfuracao do substrato litico (Bromley, 1994).
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Conclusoes

O término da principal fase sinift na Bacia Lusitinica durante o Ki-
meridgiano superior-Titoniano e o incremento das condi¢oes de aridez
levaram ao desenvolvimento de ficies de rampa carbonatada nas suas are-
as depocéntricas, fustigadas apenas por eventos tempestiticos. Destes re-
sultaram as influéncias neriticas alodépicas (olistostromas) nas proximi-
dades offshore. dos patch-reefs espongo-corilicos. Longos periodos nao
deposicionais permitiram a colonizacao da superficie do olistostroma ob-
servado em Mato da Cruz por sucessivas associacoes euendoliticas de sus-
pensivoros, como Pholadidae de espessa concha aragonitica e vermes
Polychaeta/Sipuncula, gerando intensa litoturbacio mecanica em icnofa-
cies Entobia. O novo evento tempestitico que selou o hardground foi pre-
cedido pela instalacio de associacdes epiliticas e cripto-endoliticas.
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Estampa 1. Hardground intensamente litorurbado pela associacdo Gastrochaenolites

ornatus-Trypaniles isp. no Juréssico superior de Mato da Cruz (Bucelas). a - Variacdo

lateral da Facies de olistostromas para nivel argilo-margoso biodetritico cinzento-escuro;

escala = 31lcm. b - Exemplo dos olistdlitos de espongidrios invertidos sobre os quais se

instalou a superficie de bioeroséo; escala = 31mm. ¢ - Idem b; escala = 25mm. d - Aspecto
da superficie de omissao litoturbada por Gastrochaenolites, escala = 31mm.

Estampa 2. a - Seccio de Gastrochaenolites preenchido por sedimento argilo-margoso
perfurado por Trypanites ap6s a sua litificacio; escala = 10mm. b - Intensa degradaco do
hardground por bivalves euendoliticos levou & preservacio de superficies apenas com
bases de Gastrochaenolites, escala = 10mm. ¢ - Pormenor dos bidglifos presentes em
Gastrochaenolites ornatus Kelly e Bromley perfurados por Trypanites; escala = 10mm. d -
Representacdo do provivel produtor (Pholadidae) de Gastrochaenolites ornatus Kelly e
Bromley, tendo como base as caracteristicas morfolbgicas descritas; escala = 5mm. e -
Aspectos morfolégicos do bivalve cripto-endolitico em posi¢ao de vida preservado no
interior de Gastrochaenolites; escala = 10mm.
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Formas compuestas de Asterosoma ludwigae
Schlirf, 2000 en el Jurasico de la Cuenca
Lusitanica (Portugal): analisis icnotaxonémico

C. NETO DE CARVALHO'? ¥ N. PESSOA E CosTa*?

Abstract This work describes two occurrences exceptionally well preserved
of Asterosoma ludwigae Schlirf in the Jurassic of Lusitanian Basin (Portugal), sho-
wing morphotype interactions in three gradational stages of behavioural evolu-
tion. The diagnosis of this ichnospecies is emmended to support the morpho-
ethological variability of the portuguese forms and Grés de Chdtillon unit. Some
structures previously attributed to otherichnospecies of Asterosoma and Phycodes
are included in A. ludwigae Schlirf.

Key words: Asterosoma ludwigae, Phycodes; ichnotaxonomy; Jurassic; Lusita-
nian Basin.

Palabras clave: Asterosoma ludwigae, Phycodes; icnotaxonomia; Jurasico;
Cuenca Lusitanica. :

Centro de Geologia da Universidade de Lisboa. Bloco C2, 5. piso, Campo
Grande, P-1700 Lisboa, Portugal. praedichnia@hotmail.com.

Grupo PALEO - Grupo de Paleontologia do Museu Nacional de Hist6ria Natu-
ral. Rua da Escola Politécnica, n.? 58, P-1294 Lisboa Codex, Portugal.

Calle Joaquin Maria Lépez, n.* 70 - bajo B, 28015 Madrid, Espania.
nuno.carla@teleline.es.

388

Formas compuestas de Asterosoma ludwigae Schiirf, 2000 en el Jurdsico de la Cuenca Lusitdnica...

Introduccion

La icnoespecie Asterosoma ludwigae ha sido recientemente establecida
por Schlirf (2000) basandose en el material procedente de la unidad Grés
de Chatillon, que aflora en la regién de Boulonnais (N de Francia). Aunque
no se pretenda discutir las relaciones morfolégicas que han llevado a la de-
nominacién del derivatio nominis de la icnoespecie (véanse las recomenda-
ciones en Pickerill, 1994}, las icnotaxobases diagnosticadas son compara-
bles con formas anteriormente descritas bajo diversas designaciones y
otras recientemente reconocidas en unidades detriticas jurasicas, localiza-
das en cuencas relacionadas con el evento de rifting que culmind con la
apertura del Atlantico Norte. El presente trabajo describe las relaciones ic-
notaxonémicas de los dos primeros hallazgos de Asterosoma en la Cuenca
Lusitanica (Portugal), en los intervalos Pliensbachiense inferior de Peni-
che (unidad «Calcarios e margas de Peniche») y Kimmeridgiense superior-
Tithénico del Guincho (unidad «Calcarios de Mem Martins»), constitu-
yendo patrones morfoetolégicos compuestos. Para la descripcién de las
secuencias estratigraficas e interpretacion de los ambientes deposicionales
véanse Mouterde (1955) y Ramalho (1971), respectivamente; la sintesis de
esta informacién, incorporada en nuevos anélisis de caracter paleoecolé-
gico, podra ser encontrada en Neto de Carvalho y Rodrigues (en prep.).

Icnologia sistematica

En el anilisis icnotaxonémico llevado a cabo se han empleado las
sugerencias de Firsich (1973) y de Pemberton y Frey (1982) de sinoni-
mizar las formas interligadas en un tinico sistema, clasificindolo con ba-
se en el componente de comportamiento mas asumido por los organis-
mos que las han producido. Asi, diferentes estructuras biogénicas
pueden indicar distintos comportamientos del mismo individuo.

Icnogénero Asterosoma von Otto, 1854

ICNOESPECIE TIPO: Asterosoma radiciformevon Otto, 1854, p. 15; 1am. 2,
fig. 4; lam. 3, figs. 1-2.

DiagNosis: Galerias horizontales dispuestas radialmente a partir de
un tubo axial, con 3 a 9 radios bulbosos simples, pudiendo atin surgir di-
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cotémicamente o en abanico en asimetria dimensional. Los bulbos, afila-
dos en las extremidades, pueden o no poseer un relleno con laminacio-
nes concéntricas, estando ligados por un tubo axial con una posicién sub-
central o excéntrica; ornamentacién ausente o constituida por estrias y
surcos longitudinales a subangulares (Hantzschel, 1975; Schlirf, 2000).

Asterosoma ludwigae Schlirf, 2000
(Lam. 1, la-d; Lam. 2, 1a-b, 2a-b)

1971 - Asterosoma radiciforme von Otto, 1854. Chamberlain, p. 233; 1am. 29, fig.
14.

1997 - Phycodes cf. curvipalmatum Pollard, 1981. Jensen, p. 76-78; lam. 50; lam.
51, figs. 1-2.

1997 - Phycodes pabnatus (Hall, 1852). Jensen, p. 78; lam. 50; lam. 51, figs. 1-2.
1998 - Phycodes isp. Schweigert, p. 13; Iam. 6, fig. 1.

1998 - Phycodes aff. curvipalmatus Pollard, 1981. Schweigert, p. 13; lam. 6, fig. 2.

2000 - Asterosoma ludwigae Schlirf, 2000. Schlirf, p. 166-168; 1am. 3, figs. 1-11;
figs.-text. 19A-B.

MATERIAL: 1) Depositado en las colecciones del Grupo PALEO:
GPMNHN729CC (Lam. 1, 1b) a GPMNHN734CC (Lam. 1, la); nu-
merosas observaciones en una capa a 173m de la base de la unidad
«Calcarios de Mem Martins» (Kimmeridgiense superior-Tith6nico). 2)
Observaciones en los primeros 5m de calizas litograficas a partir de la ba-
se del Pliensbachiense (capas 5a y parte inferior de la 5b de Mouterde,
1955), a 30m de la base de la unidad «Calcéarios e margas de Peniche».

DIAGNOSIS ENMENDADA: Asterosoma con bulbos rectos o curvos, afila-
dos o achatados, que surgen de una galeria axial vertical u horizontal, de
seccién circular, segin un patrén dicotémico o en abanico. Los bulbos
se encuentran bien individualizados o agrupados y presentan un relleno
con laminaciones concéntricas, irregular o incluso macizo. Las extremi-
dades de los bulbos pueden presentar digitaciones y subdigitaciones mi-
limétricas desarrolladas entre éstas y la base de la capa suprayacente.

DESCRIPCION: Es posible distinguir tres morfotipos distintos, que re-
presentan estadios etologicos graduales (formas compuestas de Pickerill,
1994; 1am. 1, fig. 1d), en los hallazgos de conservacidén excepcional de
Asterosoma ludwigae Schlirf procedentes de la unidad «Calcarios de Mem
Martins» (Guincho). Asi, las formas mas pequenas (1 estadio, Lam. 1,

390

Formas compuestas de Asterosoma ludwigae Schlirf, 2000 en el Jurdsico de la Cuenca Lusitdnica...

la) presentan irradiaciones cortas a partir de una galeria vertical axial,
a veces yuxtapuestas o incluso fundidas, que se alargan hacia la parte
distal y tienden a disponerse en abanico. Estas formas presentan estrias
poco marcadas (bioglifos) en toda la superficie. A lo largo de Ia perife-
ria de la porcién mas distal se disponen numerosas digitaciones, con un
didgmetro de 2-5mm; aquéllas que presentan un didmetro mayor pueden
igualmente ramificarse (subdigitaciones de 2mm de diametro). Las di-
gitaciones tienden a disminuir de espesor con la distancia al cuerpo
principal y surgen siempre que las terminaciones de los bulbos no al-
canzan la base de la capa calcarea suprayacente. El estadio de maxima
extensién y complejidad de formas (3% estadio, Lam. 1, Fig. 1c) esta ca-
racterizado tanto por el aumento del niimero de bulbos divergentes, or-
ganizados en 1 a 3 haces irradiantes a partir de un punto comin, con
un valor angular entre los conjuntos de ramificaciones de galerias de
aproximadamente 30°, como por el gran alargamiento asimétrico que
los haces de galerias pueden alcanzar (hasta 30 cm). A partir de una ga-
leria horizontal axial, con una anchura mixima de 12 mm, se desarro-
llan 4 a 6 pares de terminaciones bulbosas divergentes segiin un angu-
lo medio de 17°, dispuestas de forma rectilinea o ligeramente curvadas,
las cuales suelen presentar dimensiones medias de 43,5 mm (eje mayor)
por 22,4 mm (eje menor). Estas terminaciones de los bulbos presentan
numerosos bioglifos sublongitudinales, a veces entrecruzados, en toda
la superficie. En corte transversal se observa que los bulbos tienen un
contorno eliptico dentado, bioglifico (Lam. 2, 1b). Las terminaciones
bulbosas unen el icnofésil a la base de la capa, segiin una curvatura de
bajo angulo (raramente alcanza los 40°). En ciertos casos, se observa un
alargamiento de las terminaciones bulbosas hacia el interior de la capa
calcirea suprayacente. No existen evidencias de las finas digitaciones
observadas en el morfotipo descrito anteriormente; sin embargo, en un
caso fue posible observar el afilamiento acentuado de una estructura
bulbosa hasta contactar con el nivel suprayacente. Este 3% estadio co-
rresponde al holotipo de Asterosoma ludwigae Schlirf. Las formas consi-
deradas intermedias entre los dos morfotipos anteriores (2.° estadio,

Lam. 1, 1b), presentan un pequeiio niimero de ramificaciones radiales -

bulbosas (2 a 5), a partir de una galeria vertical central, dispuestas se-
gin un 4ngulo medio de 80°, de fuerte elipticidad y con bioglifos, en
cuya periferia pueden desarrollarse las digitaciones cilindricas tipicas
del 1¥ estadio. Es decir, es una estructura que refleja caracteristicas tan-
to del 1" como del 2.2 estadio.

Las formas observadas en la unidad «Calcéarios e margas de Peni-
che» (Peniche) apenas difieren de las estructuras descritas en el Jurasi-
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co superior del Guincho por su menor dimensién, forma alargada de
los bulbos y patrén etolégico mas sencillo, que se manifiesta por la pre-
sencia de una tinica morfoestructura, correlacionable con el estadio de
méximo desarrollo (3° estadio, Lam. 2, 2a-b).

DiscusiON: Las formas de Asterosoma descritas en el Jurisico portu-
gués difieren del holotipo de Asterosoma ludwigae Schlirf por la mayor di-
versidad de morfologias asociadas a este icnotaxén (tres estadios etolé-
gicos observados). Sin embargo, observaciones personales en las
colecciones del Geologisch-Paldontologisch Institut, Universitit Tibin-
gen, han permitido identificar estructuras procedentes de la unidad
«Gres de Chatillon», correspondientes al 1* estadio etoldgico descrito.
Asterosoma se distingue del icnogénero Phycodes Richter por la forma bul-
bosa de las terminaciones de las galerias que irradian a partir de un tini-
co tubo axial, en contra a los densos haces de tubos cilindricos muy fi-
nos que se generan distal y libremente en Phycodes (Hintzschel, 1975;
Seilacher, 2000), como resultado de una tipica alimentacién sistematica
retrusiva, muy eficiente respecto a la cubierta total del sedimento dis-
ponible. Asi, algunas estructuras descritas por diversos autores (Jensen,
1997; Schweigert, 1998) e identificadas como Phycodes curvipalmatus Po-
llard y P, palmatus (Hall), presentan icnotaxobases que se integran en el
icnogénero Asterosoma y que se correlacionan con A. ludwigae Schlirf,
siendo colocadas en sinonimia en el presente trabajo. Son de sefalar las
fuertes semejanzas entre el 3 estadio y las formas atribuidas a Phycodes
aff. curvipalmatus Pollard por Schweigert (1998), del Kimmeridgiense
superior de Tuttlingen (Alemania). Efectivamente, estas semejanzas no
se limitan solamente a las grandes dimensiones y morfologia (e.g., dis-
posicion de las estructuras bulbosas, bioglifos), sino que comprenden
incluso una edad, litofacies y condiciones paleoambientales muy apro-
ximadas (dep6sitos calciturbiditicos en régimen disaerobio).

Tal como se observa en las formas portuguesas, A. ludwigae Schlirf
suele presentar un relleno pasivo, que puede ser estructurado o no
(sensu Goldring, 1996). De la misma manera, los bioglifos no penetra-
tivos (Lam. 2, 1b) contradicen la hipétesis «worm waste disposal» para
la génesis de los bulbos en Asterosoma (Chamberlain, 1971). Su presen-
cia en el seno de un nivel margoso rico en pelets organicos, asi como
la casi total ausencia de éstos en el interior de las estructuras estudia-
das (Lam. 2, 1a) apuntan hacia un comportamiento sedimentivoro de
sus productores.
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Por estas razones, A. ludwigae Schlirf representa una icnoespecie de-
finida como un fodinichnion exclusivo, habiendo sido producido, proba-
blemente, por crustaceos decapodos (Neto de Carvalho y Rodrigues, en

prep.).

Conclusiones

Las formas de Asterosoma ludwigae Schlirf representadas en el Jura-
sico de la Cuenca Lusitinica estdn constituidas por tres estadios morfo-
etolégicos, semejantes a otras estructuras procedentes del locus typus, in-
cluido en la unidad Grés de Chatillon. La diagnosis de esta icnoespecie es
enmendada para comportar el conjunto de caracteres morfologicos de
los tres estadios. Algunas-estructuras anteriormente identificadas como
otras icnoespecies de Asterosoma y Phycodes se colocan en sinonimia a fin
de ser incluidas en las icnotaxobases establecidas para Asterosoma ludwi-
gae Schlirf. Algunas de estas icnotaxobases son sintomaticas de un orga-
nismo productor con caracteristicas morfolégicas y troficas propias de
ciertos crusticeos (decipodos), contradiciendo la opinién generalizada
de los gusanos como responsables por las estructuras de Asterosoma.
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Lamina 1

1. Los tres estadios morfoetolégicos de Asterosoma ludwigae Schlirf del Iﬁmmeﬁdgiense

superior-Tithonico del Guincho. a. GPMNHN734CC; ler estadio: terminaciones alarga-

das y dispuestas en abanico con diversas digitaciones ligadas a la‘ base de la capa. b.

GPMNHN729CC; 2.2 estadio: digitaciones periféricas a las terminacmneﬁ bulbosas y exis-

tencia de una galeria vertical axial. ¢. 3er estadio: disposicién unidirecmqnal de una ra-

mificacién de bulbos. d. Ejemplar donde aparecen los tres estadios asociados.
Escala = 10mm. Vistas de muro.
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Lamina 2

1. Fotomicrografias de ldminas delgadas de un bulbo de Asterosoma ludwigae Schlirf (3er
estadio) del Kimmeridgiense superior-Titénico del Guincho. a. Relleno (pasivo) micriti-
co de la estructura biogénica, semejante a la composicién del nivel carbonatado supra-
ya:cente, que contrasta con el sedimento biodetritico, rico en pelets organicos, de la ma-
triz margosa. b. Detalle de los bioglifos presentes en toda la superficie del icnofésil,
destacindose el carcter genético no penetrativo de estas estructuras. Escala = 500pm. 2.
Morfoestructuras de A. ludwigae Schlirf del Pliensbachiense de Peniche. a. 3er estadio:
desarrollo dicotémico tipico. b. 3er estadio: mayor afilamiento de los bulbos.
Escala = 10mm. Vistas de muro.
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Cambios en la diversidad de los mamiferos
sudamericanos durante el lapso Mioceno
Superior-Holoceno: el caso pampeano

:E. ORTIZ-JAUREGUIZAR'

Abstract The diversity changes on South American land-mammal fauna,
and the influence of the immigrant mammals on the native ones during the up-
per Miocene-Holocene span, were analyzed using the fossil record of the Pam-
pean Region (Argentina). The results shows that: 1) the diversity rise except on
the Holocene, as a result of the megafaunal extinction; and 2) the immigrants
had not a negative effect on the native mammals.

Key words: Mammals. Cenozoic. South America. Diversity. Great American
Biotic Interchange.

Palabras clave: Mamiferos. Cenozoico. América del Sur. Diversidad. Gran
Intercambio Bidtico Americano.

Introduccién

La evolucién cenozoica de los mamiferos sudamericanos esta mar-
cada por extensos periodos de aislamiento geogréfico y breves pero cru-
ciales intervalos durante los cuales se produjeron eventos inmigratorios.
De estos eventos, el mejor representado en el registro y el mas estudia-

Museo Paleontolégico «Egidio Feruglio». Fontana 140, (9100) Trelew, Argend-
na. eortiz@mef.org.ar.
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do es el «Gran Intercambio Bi6tico Americano» (en adelante el Gran
Intercambio) iniciado hace unos 10 Ma (en el Mioceno superior) y que
perdura hasta la actualidad.

Durante el Mioceno superior-Plioceno superior las planicies domi-
naron los paisajes sudamericanos, con una vegetacién de tipo pastizal o
sabana herbacea en la cual predominaron los mamiferos pastadores y
los de dieta mixta. Por el contrario, a partir del Pleistoceno inferior los
ambientes se tornaron mas variados como consecuencia de la elevacién
de diversas cadenas montanosas bajo la influencia de la fase diastrofica
Diaguita y de las glaciaciones. Los pastizales se redujeron, aumentando
la superficie cubierta por las estepas (en el sur) y los bosques en el cen-
tro y norte del continente. Los mamiferos pastadores y los de dieta mix-
ta siguieron siendo importantes, pero se incrementd el namero de los
ramoneadores (Pascual et al., 1996).

Uno de los aspectos mas debatidos del Gran Intercambio es el re-
ferido a las consecuencias que tuvo sobre los mamiferos nativos el arri-
bo y la diferenciacién local de los mamiferos inmigrantes (e.g., Simpson,
1980; Patterson y Pascual, 1972; Marshall y Cifelli, 1990; Webb, 1991; Al-
berdi et al., 1995a, b). Este trabajo se enmarca en este debate y tiene dos
objetivos: 1) analizar los cambios en 1a diversidad de la fauna sudameri-
cana durante el Gran Intercambio; y 2) evaluar la incidencia de los ma-
miferos inmigrantes sobre los nativos.

Material y método

Se utilizé el registro fosil de la Regién Pampeana (33° a 40° S; 53°
a 67° O) por ser el Ginico que proviene de una secuencia estratigrafica
que abarca la totalidad del lapso y no presenta grandes diferencias geo-
graficas entre las distintas formaciones mamaliferas (Alberdi et al.,
1995a, b). Las unidades de estudio fueron las faunas de las seis Edades
reconocidas para el periodo: Huayqueriense (Mioceno superior); Mon-
tehermosense (Plioceno inferior); Chapadmalalense (Plioceno supe-
rior); Marplatense (Plioceno superior-Pleistoceno inferior); Ensena-
dense (Pleistoceno medio); Lujanense (Pleistoceno superior); y
Platense (Holoceno). A fin de considerar la estructura existente en los
momentos inmediatamente anteriores al Gran Intercambio se incluy6
una séptima unidad, representada por la fauna de la Edad Chasiquense
(Mioceno superior). Para cada una de estas faunas se calcul6 la diversi-
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dad a partir del niimero total de géneros. Los datos fueron tomados de
Tonni et al. (1992), Alberdi et al. (1995b) (faunas Huayqueriense-Pla-
tense) y Pascual et al. (1996) (fauna Chasiquense).

Resultados y discusion

Los méximos valores de diversidad se alcanzan durante el lapso Cha-
padmalalense-Lujanense y los minimos en las Edades Huayqyeriense y
Platense (Fig. 1). El lapso de mayor diversidad coincide con el estableci-
miento del itsmo de Panama y el apogeo del Gran Intercambio, un mo-
mento en el que, curiosamente, se registran los mayores cambios clima-
tico-ambientales del periodo. Asi, el Gran Intercarhbio produce un
incremento en la diversidad de la fauna de mamiferos de la Regién Pam-
peana. La baja diversidad registrada durante la Edad Huayqueriense pue-
de relacionarse con una mayor aridizacién con relacién a la Edad Chasi-
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Figura 1. Composicién faunistica de la Regién Pampeana durante el lapso Mioceno
superior-Holoceno.

Referencias: CHA = Chasiquense; HUA = Huayqueriense; MON = Montehermosense;

CHP = Chapadmalalense; MAR = Marplatense; ENS = Ensenadense; LUJ = Lujanense;

PLA = Platense; DID = Didelphimorphia; SPA = Sparassodonta; P+A = Paucituberculata

+ Argyrolagida; CIN = Cingulata; T+V = Tardigrada + Vermilingua; LIT = Litopterna;

NOT = Notoungulata; CAV = Caviomorpha; MYO = Myomorpha; PER = Perissodactyla;
ART = Ardodactyla; PRO = Proboscidea; CAR = Carnivora.
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quense. Esto habria disminuido la superficie cubierta por los bosques, co-
mo lo sugiere la extincién de tipos ramoneadores entre los Notoungula-
ta y Tardigrada. Por iltimo, la baja diversidad durante la Edad Platense
responde bisicamente a la extincién de los megamamiferos, probable-
mente como consecuencia de la accion individual o conjunta de los cam-
bios climatico-ambientales y la llegada del Homo sapiens al continente su-
damericano (véase Alberdi ef al., 1995a, b; Ortiz Jaureguizar, 1998).

En cuanto’a la diversidad relativa (Fig. 1) durante la Edad Chasi-
quense la fauna estaba dominada por los Notoungulata, Caviomorpha y
Cingulata. Los primeros disminuyeron su diversidad durante el Gran In-
tercambio, en tanto que los dos tiltimos la mantuvieron aproximada-
mente constante hasta la Edad Luyjanense. La diversidad de los Cingu-
lata cae notablemente en la Edad Platense, debido a la extincién de los
Glyptodontidae y Pampatheriidae. Entre los inmigrantes se destaca el
progresivo incremento en los Myomorpha, Artiodactyla y Carnivora,
aunque en estos dos tltimos grupos se aprecia una disminucion en la
diversidad durante la Edad Platense.

A través del Gran Intercambio se observan dos patrones (Fig. 2a):
1) la diversidad de los mamiferos nativos es mayor que la de los inmi-
grantes, excepto en la Edad Platense; y 2) la diversidad de los nativos de-
cae continuamente a partir de la Edad Chapadmalalense, en tanto que
la de los inmigrantes no deja de incrementarse. El primer patrén podria
obedecer a cuestiones geograficas, dada la gran distancia existente en-
tre Centroameérica y la Regiéon Pampeana. Esto hace suponer una mayor
diversidad de los inmigrantes en las regiones mas septentrionales del
continente, que lamentablemente carecen de un buen registro {6sil. El
segundo patrén ha sido explicado cldsicamente por la superioridad
competitiva de los inmigrantes o por la «ingenuidad» de las presas na-
tivas frente a los carnivoros inmigrantes (e.g., Simpson, 1980; Patterson
y Pascual, 1972; Marshall y Cifelli, 1990; Webb. 1991). Sin embargo, si se
comparan los grupos nativos y los inmigrantes en relacién con sus pro-
bables requerimientos tréficos las explicaciones clasicas son refutadas.

En el caso de los fit6fagos de tamano mediano a grande (Fig. 2b) el
arribo y la diversificacién de los Artiodactyla, Perissodactyla y Probosci-
dea no parece haber afectado a los grupos nativos. Es més probable que
la expansion de las estepas y los bosques (en desmedro de las sabanas y
pastizales) ocurrida a partir de la Edad Marplatense tuviese un efecto
diezmante sobre los grupos cursoriales y pastadores nativos, como los
Notoungulata y Litopterna. Por el contrario, grupos que habrian pre-
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Figura 2. Composicién faunistica de la Regién Pampeana durante el lapso Mioceno su-
perior-Holoceno por procedencia geografica (a) y zonas adaptativas (b-d).

Referencias: a = procedencia geogrifica; b = grandes fitofagos; ¢ = pequenos fitéfagos;
d = depredadores. Para las restantes abreviaturas, véase la Fig. 1.
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sentado una mayor adaptacién a las nuevas condiciones, como los Cer-
vidae y Camelidae, se vieron favorecidos. Es interesante destacar que los
Xenarthra, que habrian tenido requerimientos tréficos mas amplios
que los «ungulados» nativos, muestran una elevada diversidad durante
todo el lapso (con la excepcion de la Edad Platense, a causa de la ya
mencionada extincién de la megafauna) siendo probablemente los Xe-
narthra quienes mejor aprovecharon la progresiva declinacién de los
Notoungulata y Litopterna.

En el caso de los fitéfagos de tamafio mediano a pequeno (Fig. 2c)
tampoco la llegada de los inmigrantes parece afectar a los grupos nati-
vos. Asi, mientras los Muridae mantienen una diversidad mas o menos
constante a partir de la Edad Chapadmalalense, los Caviomorpha expe-
rimentan una disminucién que se concentra en los grandes Hydrocho-
eriidae corredores y en los cavicolas Octodontidae. Estos dos grupos no
poseen equivalentes entre los Muridae y no parecen haber soportado
las condiciones mas aridas que se desarrollaron, periédica pero marca-
damente, a partir la Edad Marplatense.

Por 1ultimo, el caso de los tipos depredadores (Fig. 2d) es algo dife-
rente. Entre los grandes carnivoros, representados por los marsupiales
Sparassodonta (Borhyaenidae y Thylacosmilidae) entre los nativos y los
Canidae y Felidae entre los inmigrantes, no hubo interaccién porque la
extincion de los primeros es previa al primer registro de los segundos. Pe-
ro en el caso de los pequenos depredadores, Didelphimorphia entre los
nativos y Mustelidae entre los inmigrantes, podria haberse producido al-
guna interaccion negativa. La llegada de estos tiltimos, que rapidamente
se diversificaron en los nichos mas carnivoros y terrestres, podria haber
restringido a aquellos a los nichos méas omnivoros y arboricolas. Es inte-
resante destacar que entre los Didelphimorphia se produjo una incipien-
te diferenciacién de tipos mas carnivoros y terrestres, precisamente en los
momentos en que los Sparassodonta reducian su diversidad. Asi, la llega-
da de los Mustelidae pudo haber abortado esta diferenciacién.

Conclusiones

Como corolario, puede afirmarse que: 1) la diversidad de los mami-
feros crece durante el Gran Intercambio excepto durante el Holoceno,
como consecuencia de la extincién de la megafauna; 2) los mamiferos
inmigrantes no tuvieron un efecto negativo sobre los grupos nativos.
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Taphonomic study of the bone-cracking
behaviour of Pachycrocuta brevirostris
(Mammalia, Carnivora, Hyaenidae)
at Venta Micena
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Resumen El estudio analitico de la asociacién de Venta Micena ha revela-
do gran parte de la informacién paleobiolégica encriptada durante su historia
tafonémica, proporcionando claves especificas sobre el comportamiento
fracturador de huesos de la hiena gigante extinta Pachycrocuta brevirostris
Aymard. Los sesgos tafondmicos de la asociacién fésil incluyen el carrofieo por
las hienas de cadaveres de ungulados, el transporte selectivo de partes esqueléticas
a sus cubiles maternales y la destruccién diferencial de los huesos largos ya en
el seno de los cubiles.
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Introductory remarks

Venta Micena (Orce, Granada, southeastern Spain) is located in the
eastern sector of the Guadix-Baza intramountane basin. The site is da-
ted by biostratigraphy to the lower Pleistocene, with an estimated age of
1.3 + 0.1 Ma (Arribas and Palmgqvist, 1999). The fossil assemblage is
composed of 5,798 identifiable skeletal remains from 225 individuals
belonging to 20 taxa of large mammals, 655 anatomically identifiable
bones of mammals that could not be determined taxonomically (e.g.,
diaphyses and small cranial fragments), and ~10,000 unidentifiable bo-
ne shafts (Arribas and Palmqvist, 1998; Arribas, 1999; Palmgqvist and
Arribas, 2001a, 2001b). Complete elements and bone fragments range
in size from isolated premolars and third phalanges of Vulpes to com-
plete mandibles of Mammuthus. Fossil remains of micromammals, in-
cluding teeth and elements from the axial skeleton, were probably de-
posited as fecal dropings of small carnivores (Palmgqvist and Arribas,
2001a). The longitudinal axes of major long bones show no preferred
orientation, which suggests they were not aligned by currents. The stra-
tigraphy also indicates the absence of channeled currents in the area in
which fossils were accumulated. Surfaces of the bones are well preser-
ved, since >90% show weathering stage 0. The concentration of fossils
on the excavated surface is very high for large mammals, with a mean
density of ~60 bones/m2. Articulated bones are relatively scarce, repre-
senting <20% of all elements in the sample; however, there is a low de-
gree of horizontal dispersion, with abundant groups of disarticulated
but associated elements (e.g., skulls with mandibles and metapodials
with phalanges). Previous research on the taphonomy of this locality has
revealed that the giant, short faced hyaena Pachycrocuta brevirostris Ay-
mard was the main agent responsible for the bone accumulation, and
that most losses of palacobiological information were a consequence of
the selective destruction of skeletal remains by hyaenas during the pe-
riod when the bones were exposed on the surface before burial.

Three preservational biases, which took place consecutively during
the biostratinomic stage, affected the original composition of the large
mammals assemblage (Palmqvist e al., 1996; Arribas and Palmqvist,
1998; Palmqvist and Arribas, 2001a): (i) scavenging by hyaenas of un-
gulate prey hunted by hypercarnivores; (ii) selective transport by hyae-
nas of carcasses and bone remains to their maternity dens; and (iii) dif-
ferential breakage by adult hyaenas of major limb bones in the dens,
according to their marrow yields and mineral density. The importance
and consequences of the third bias for the composition of the fossil as-
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semblage are further evaluated in this article, with emphasis on the con-
sumption of horse (Equus altidens Guerrero y Palmgyist) bones, since
this is the ungulate better represented in Venta Micena.

Typical bone-consuming sequences for each postcranial element of
E. altidens were described by Arribas (1999). Three distinct types of bo-
ne-modifying activities by hyaenas were established, depending on the
position of the bone in the horse skeleton (which is related to the pat-
tern of disarticulation of the horse carcass followed by the hyaenas) as
well as on the amount of within-bone nutrients (i.e., grease and marrow
content) and mineral density:

In the first group are humerus, radius, tibia, ulna and calcaneum,
which are consumed following an invariant proximodistal pattern. The
reduction of these bones by hyaenas starts with gnawing the proximal
epiphysis, then is followed by fracturing the diaphysis and is finished by
gnawing of the distal epiphysis, which usually shows abundant tooth-
marks.

. Femor: this is the only element in which the sequence of consump-
tion follows a variable direction (i.e., from the proximal epiphysis to the
distal epiphysis or viceversa) and both epiphyses are lost.

Third metacarpals and metatarsals: these bones are modified by
crushing, with a variable direction of activity, and they tend to be more
abundantly preserved as complete elements than other major limb bo-
nes, due to their higher mineral density and lower marrow yields.

Material and methods

The original abundance of skeletal remains of E. altidens in the
transported assemblage (i.e., the bone frequencies prior to destruction
of skeletal elements by hyaenas), were estimated from minimal number
of individuals (MNI) calculated from teeth counts and cranial elements,
as well as from minimal number of elements (MNE) calculated from
postcranial bones (i.e., complete elements and those represented by iso-
lated epiphyses and diaphyses). This allowed estimation of the percen-
tage of bones and bone regions of the horse skeleton preserved in the
assemblage.
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The bone-consuming sequences proposed by Arribas (1999) for
horse remains were focused on the abundance of major long bones of
forelimb (i.e., humerus, radius, and metacarpal) and hindlimb (i.e., fe-
mor, tibia, and metatarsal), preserved as complete elements, isolated
epiphyses (i.e., proximal epiphysis and distal epiphysis) and diaphyses.
This generates a contingency table.

A contingency table consists of a matrix or array with r rows and ¢ co-
lumns for analysis of dependence of two characters. Each character shows
several states (1.e., attributes). Let the first character be subdivided into r
attributes and the second character be subdivided into c attributes. There
are % cells or categories for this array. The ifth cell contains the fre-
quency (nij) for the simultaneous presence of the i-th attribute and the j-
th attribute. The statistics for testing independenceis c2=Si=i=17r§=1
¢ (Oij - Eij)2 / Eij (Eij= expected number under the null hypothesis of inde-
pendence, Oij = observed frequency). When the null hypothesis holds, j2
is distributed as a chisquare variable with (71)* (¢c-1) degrees of freedom. It
remains the question of which categories are responsible for a significant

* chi-square value. The following approach (analysis of adjusted residuals;

EVERITT, 1979) proved to be highly effective in taphonomic analysis of
vertebrate assemblages (Belinchén and De Renzi, 1990). Let &j = (O 7
Eij) / Eij1/2; its variance is vij = (1 A nmi. /m) (1 7 nj / n). The number ni.
consists of all the cases in which the #th attribute is observed; the number
n,j consists of all the cases in which the jth attribute is observed. The ad-
justed residual is dij = eij / vij1 /2. Adjusted residuals are approximately nor-
mally distributed [N(0,1)] when the characters generating the contin-
gency table are independent. Dependency of characters produces one or
more adjusted residuals higher than the standard normal deviate (e.g., for
the 5% probability the standard normal deviate is 1.96).

MNE counts for each limb bone allowed estimation of minimal
numbers of forelimbs and hindlimbs (for further details on this metho-
dology, see Palmqvist and Arribas, 2001a). The ratio of forelegs to hind-
legs was compared with the corresponding values for flesh and marrow
contents, estimated from data for modern horse.

Results and discussion

Figure 1 shows the frequencies of surviving elements and bone por-
dons of the horse skeleton in Venta Micena, estimated from MNE counts.
Results obtained in the analysis of preservational categories for major
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limb bones are provided in Table 1. Inspection of the observed and ex-
pected frequencies reveals that the humerus, femur, and tibia are repre-
sented by complete elements with frequencies (3, 3, and 8§, respectively)
which are in all cases significantly smaller than those expected from a ran-
dom distribution among bone elements (17, 11, and 26, respectively).
Third metacarpals and third metatarsals are preserved complete with sig-
nificantly hlgher frequencies (55 and 72) than those expected by chance
(42 and 47). The observed frequency of complete radii (10) is not signi-
ficantly different from the expected value (9). Given the marrow contents
of humerus (41 g), femur (72 g) and tibia (33 g), which are greater than
those of radius (24 g), metacarpal (11 g) and metatarsal (9 g), these re-
sults confirm that bone-crushing by hyaenas was highly selective.

EQUUS COMPLETE| PROXIMAL DIAPHYSES DISTAL PARTIAL X2
ALTIDENS BONES EPIPHYSES EPIPHYSES | VALUES (ROWS)
humerus 3(17.4) 4 (19.6) 11 (10.9) 65 (35.0) 83

—4.14 = 497 #FE (06 7.08 50.0
radius 10 (8.5) 13 (84) 0 (4.8) 18 (19.3) 41

0.54 — 1.27 — —2 B ek 0.23 — 7.7 —
metacarpal | 55 (41.9) 67 (46.8) 26 (26.3) 51 (84.0) 199

2.69 == 3.96 ##+ —0.08 —bB.B7 #E | 95 8wk
femor 3 (10.7) 10 (12.0) 30 (6.7) 8 (21.5) 51

—2.75 ** —0.69 — 9.97 ik —3.08 x| QF § ek
tibiae 8 (25.7) 1(28.7) 2 (16.1) 111 (51.5) | 122

—4.3] FEE 549 FEE | g ] wEE 11.97 %55 119.9 #%*
metatarsal 72 (46.7) 74 (52.3) 26 (29.4) 50 (93.7) | 222

5.02 #k 4.14 5= —0.80— —T7.14 | 48§ s
partial Xy2 | 151 169 95 303 718
values 47,7 59,6 sk 98.5 ##E 136.4 YTy 2 =340, 71 F#
(columns)

Table 1. Abundance of major limb bones of equids preserved as complete elements, iso-
lated epiphyses, and diaphyses in Venta Micena. Also shown the observed frequencies
(OF) of skeletal elements, the bone frequencies expected from a random distribution
(EF, between brackets), the values obtained in the %2 tests [normal deviates adjusted for
individual cells; cumulative xx2 values, (OF-EF)2/EF: partial sums by rows, by columns,
and total], and the level of statistical significance [—: p > 0.05; *: normal deviate for p<
0.05 (1.96) exceeded; **: normal deviate for p < 0.01 (2.58) exceeded; ***: normal de
viate for p < 0.001 (3.29) exceeded].
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Humeri and tibiae are represented by smaller numbers of proxi-
mal epiphyses (4 and 1) than those expected (20 and 29), and the
number of distal epiphyses observed for both elements (65 and 111)
are significantly larger than the expected ones (35 and 52). The num-
bers of observed and expected diaphyses are not significantly different
in the case of the humerus, but the frequency of isolated diaphyses is
significantly smaller for the tibia (2) than the expected value (16). The-
se results indicate that the proximodistal bone-consuming sequences
described by Arribas (1999) for these skeletal elements are statistically
51gn1ﬁcant In the case of femora, the observed number of diaphyses
(30) is significantly larger than the expected frequency (7), the num-
ber of distal epiphyses (8) is smaller than the expected frequency (22),
and the observed and expected numbers of proximal epiphyses show a
non significant difference (10 and 12). Such result inidicates that this
bone element is consumed by hyaenas according to the pattern sug-
gested by Arribas (1999) but with a clear preference for breaking the
bone at the distal end, which is probably related to the release of the

. tibia and the remaining bones of the hindlimb. Similarly, although

Arribas (1999) indicated that metacarpals and metatarsals were fractu-
red by hyaenas with a variable direction of activity, the observed fre-
quencies of proximal epiphyses are higher in both cases (67 and 74)
than those expected from a random distribution (47 and 52), while the
observed numbers of distal epiphyses (51 and 50) are smaller than the
expected ones (84 and 94). This result suggests that both limb bones
were preferentially fractured by hyaenas at the distal end, which pos-
sibly implies a selective behaviour for accesing the fat contents of
phalanges.

The cumulative values of the c2test for the distribution of major
limb bones among preservational categories (i.e., partial sums for rows
in table 1) indicate that the tibia is the element that shows a more he-
terogeneus distribution, followed by femor, humerus, metatarsal, and
metacarpal. It is worth mentioning that the abundance of radii is not
diferent from that expected from a random, homogeneus distribution.
The cumulative values of the c2-test for the distribuition of major limb
bones among preservational categories (i.e., partial sums for columns
in table 1) show that the most heterogeneous distribution corresponds
to distal epiphyses, followed by diaphyses, proximal epiphyses, and
complete elements. Thus, the distribution of complete elements and
anatomical regions for the major limb bones of Equus is highly hete-
rogeneous as a whole, with a very high level of statistical significance.
These results indicate that given the selective bone-crushing behaviour
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of Pachycrocuta, the skeletal elements preserved in the fossil assembla-
ge are those that remained once all within-bone nutrients were consu-
med by the hyaenas (Fig. 1).

25-40%
115-25%
10-15%
5-10%

Figure 1. Frequencies of preserved elements of the horse skeleton in the Venta Micena
assemblage, estimated from minimal number of heads, forelimbs, and hindlimbs.

Finally, the ratio of minimal number of forelimbs (118) to hind-
limbs (141) in the assemblage takes a value of 0.84, which is clearly
different from that of flesh yields provided by both limbs (0.30), and
closer to the corresponding ratio estimated for marrow contents
(0.67). This suggests the total marrow yields provided by the limb bo-
nes of each leg as the main factor determining the interest of hyae-
nas to transport the skeletal elements of horses to their maternity
dens.
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Esﬁméﬁng palaeodiet from craniodental
morphology in ancient ungulates:
a multivariate approach

P. PaLMQVIST!, M. MENDOZA! AND C.M. JANIS®

Resumen Diversas caracteristicas morfoldgicas del craneo, la mandibula
y la denticién de los ungulados se encuentran bien correlacionad.as con sus
adaptaciones alimenticias, por lo que se pueden utilizar para inferir 12_1 ecglo—
gia tréfica de las especies fosiles. Se ha desarrollado un enfoque multivarian-
te usando funciones discriminantes para efectuar comparaciones dos a dos
entre grupos establecidos en funcién del tipo de habitat y la dieta en las es-
pecies modernas. Los resultados obtenidos muestran que estos algoritmos re-
clasifican correctamente las especies modernas en la mayor parte de los ca-
sos, por lo que son ftiles para obtener inferencias paleoautoecologicas al
aplicarlos a especies extintas.

Palabras clave: Ungulata, rnor_fo!ogia craneodental, adaptaciones alimen-
ticias, ecomorfologia, analisis discriminante.
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Introductory remarks

The relationship between ungulate diet and craniodental morpho-
logy has been studied intensively in the past few decades (see reviews in
Janis, 1995; MacFadden, 2000; Pérez-Barberia and Gordon, 2001), in an
attempt to discriminate between feeding categories related to the pro-
portion of grass ingested (i.e., grazers, browsers, and mixed-feeders).
Many studies have shown that reliable palaeoautecological inferences
on feeding preferences of ancient ungulates can be obtained through
ecomorphological comparison with modern species of known diet (e.g.,
Spencer, 1997). For example, the hypsodonty index (HI, estimated di-
viding unworn molar crown tooth height by molar width) has been
shown to be a useful indicator of feeding behaviour, in ungulates which
feed upon abrasive grasses with high silicophytolith coritents having hig-
her values than leaf-eating browsers. Table 1 lists other important cra-
niodental features that are also indicative of dietary habits in ungulates.

v Table 1

. CRANIODENTAL FEATURE GRAZERS BROWSERS
skull length relative to body size large short
braincase angle narrow wide

height of the glenoid fossa above

the occlusal plane high low
length of the paracondylar process | long short
anterior extension of the well developed poorly developed

zygomatic arch

masseteric prominence above M'

present

absent

position of the orbit

starts above M3

starts above M?

and width)

or further back
shape of the incisor arcade straight curved
muzzle morphology broad narrow
relative width of premaxillae
(premaxillary width/palatal width) | high short
mandible size
(mandibular corpus depth large small
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Continuacion. Table 1.

CRANIODENTAL FEATURE GRAZERS BROWSERS

mandibular diastema

(length between incisors long short
and premolars)

size of incisors I and I, of I, larger than I
. similar size

hypsodonty index
(unworn M3 height
/M3 width) high low

high (perissodactyls) - low (perissodactyls)

relative length of the
low (artiodactyls) high (artiodactyls)

premolar tooth row
(premolar row length/
molar row length)

Table 1. Craniodental features which allow discrimination benveen leaf-eating,
dicot feeders and grazers.

However, although the hypsodonty index is probably the best sin-
gle variable for predicting diet in both extant and ancient ungulates, in
some cases molar crown height may provide unreliable inferences: e.g.,
grazing hippos have brachydont (i.e., short-crowned) teeth. Similarly, it
has been suggested that some extinct llamas with brachydont teeth we-
re mainly grazers according to their isotopic (13C) signature (MacFad-
den and Shockey, 1997). These examples indicate that other morpho-
logical features of the skull, mandible and dentition must be taken into
account for predicting the feeding ecology of ancient ungulates. On the
other hand, although there are clear morphological patterns related to
diet among extant ungulates (Table 1), there are some second-order
differences of craniodental morphology related to phylogeny (e.g., hor-
ses have relatively narrower muzzles than grazing rumiants of similar si-
ze; Janis and Ehrhart, 1988). '

Thus, the discrimination of feeding habits in ungulates is a rather
difficult task, due to functional, historical and biomechanical cons-
traints. The main objective of this research is to identify, with the help
of multivariate statistics, those complex patterns in the craniodental
structure of modern ungulates that better correlate with each dietary ty-
pe. In addition, these correlations will enable the determination of the
diet of extinct taxa.
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Material and methods

We use here the statistical technique of discriminant analysis but fo-
llowing a different approach from that of Janis (1995), who focussed on
some morphometric ratios, since all morphological variables are consi-
dered a priori as potentially useful for discriminating between the ungu-
late groups compared. In this way, the best combination of variables in
the data set of ungulate species and craniodental measurements is se-
lected for each discriminant function using a stepwise procedure. Ca-
nonical discriminant ahalysis was based on 115 species of ungulates,
which include representatives of all living genera. They were classified
into the following habitat/dietary categories and subcategories:

1.Omnivores: species whose food is mainly composed of non-fibrous ve-
getal matter, mushrooms and animal tissues (N =5 species).

2.Phytophages or herbivores: species feeding exclusively on vegetal mat-
ter (N =110).

2.1.Species from open habitats (N = 58):

2.1.1. General grazers, in which >75% grass is consumed throug-
hout the year (N =21).

2.1.2. Fresh-grass grazers, feeding predominantly on fresh-grass,
which represents >75% of the diet (N =7).

2.1.8. Mixed-feeders from open habitats, in which grass consumption
represents between 25% and 75% of the diet (N = 30).

2.2. Species from closed habitats (N =52):

2.2.1. Browsers, whose food is mainly composed by leaves, with
grass representing <25% of the diet (N =24). This trophic cate-
gory is further subdivided in general browsers, feeding at any le-
vel above the ground (N = 19), and high level browsers, feeding
from trees and bushes at high levels above the ground (N =5).

2.2.2. Frugivores, whose food is mainly composed by fruits (>50% of
the diet) and other non-fibrous soft matters (N =8).

2.2.3. Mixed-feeders from closed habitats, in which grass consumption
throughout the year ranges from 25% to 75% (N =20).
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The feeding categories listed above are those considered relevant
in most studies on dietary preferences of ungulates (Janis, 1995). Ho-
wever, the boundaries between trophic groups used here are somewhat
different, since most authors consider browsing species as consuming
<10% grass and grazers as those in which grass represents >90% of the
diet, following Hofmann and Stewart (1972). In this paper we have es-
tablished the boundaries in <25% and >75%, respectively, because they
more accurately reflect resource partitioning among herbivores, accor-
ding to a recent synthesis on diet information for extant African Bovi-
dae based on an extensive survey of the literature (Gagnon and Chew,
2000). Open and closed habitats refer to the degree of tree coverage.
Such habitat divisions, as employed by Janis (1988), do not correspond
strictly to feeding categories, because although most browsing species li-
ve in forests and the majority of grazers inhabit unforested habitats, the-
re are some exceptions.

Table 2

Variable | Description

LPRL lower premolar tooth row length, measured along the base of the
teeth

LM3 third lower molar length, measured at the occlusal surface as the
maximum labial excursion of the tooth

HM3 third lower molar ‘height, measured from the base of the crown
to the tip of the protoconid

WM3 third lower molar width, measured at the occlusal surface of the
tooth, between the outer surfaces of the protoconid and the
entoconid

LM12 sum of first and second lower molars length, measured at the oc
clusal surface of each tooth

LMRL lower molar tooth row length, measured along the base of the
teeth

JLB anterior jaw length, measured from the base of the first incisor to
the first premolar

JMA posterior jaw length, measured as the horizontal distance from

' the back of the jaw condyle to the posterior border of the third

molar

JMB depth of mandibular angle, measured from the top of the condy

le to the deepest point of the mandibular angle

Estimating palaeodiet from craniodental morphology in ancient ungulates: a multivariate approach

Continuacion. Table 2.

JMC maximum width of the mandibular angle, measured from the
junction of the posterior third molar with the jaw to the maxi
mally distant point on the angle of the jaw

D length of the coronoid process, measured as the vertical distance
from the top, to the bottom, between the condyle and itself

Variable | Description

SA 1erigth of the masseteric fossae, measured from the posterior

ortion of the jaw glenoid to the most anterior extent of the scar
or the origin of the masseter muscle

SB occipital height, measured from the base of the foramen
magnum to the top of the occipital region

SC length of the posterior portion of the skull, measured from the
occipital condyles to the back of the last molar

SD width of the face under the orbit, measured from the boundary
between premolar and molar tooth rows until the nearest point
of the orbit

SE length of the paraoccipital process, measured from the upper ki
mit of the occipital condyles to the extreme of the paraoccipital
process

MZW muzzle width, measured at the outer junction of the boundary
between the maxilla and premaxilla

PAW péllatal width, measured as the distance between upper second
molars at the level of the protocones

BL basicranial length, measured from the base of the foramen mag
num to the point in the basicranium where a change in angula-

tion occurs between the basicranium and the palate

CA basicranial angle, measured as the angle between the basioccipital
bone and the palate

WA width of the first lower incisor

IwB width of the second lower incisor

ITV total molar tooth volume, calculated multiplying the average

occlusal surface area estimated for each permanent tooth by its
unworn height; the values for each tooth in one side of the lower
jaw were summed
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Table 2. Morphological variables of the skull, mandible and dentition

used in this study.
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Twenty-three measurements of the skull, mandible and teeth (Table
2) were used as variables in the statistical analyses. The squared values of
these variables were also used, in order to obtain quadratic discriminant
functions. Canonical discriminant functions were obtained from two dif-
ferent data sets. The first was composed of 115 ungulate species and 22
craniodental measurements. This data set included all variables listed in
Table 2 except lower molar tooth row length. The second set was a ma-
trix with 134 species and 16 craniodental measurements, including all
the variables used in the first data set except those measured at the first
and second lower incisors, at the third lower molar, and the total molar
tooth volume, as these variables were not available for 19 of the ungula-
te species. The squared values of craniodental measurements were also
used as variables. Discriminant functions were obtained using the step-
wise method based on maximising the Mahalanobis distance between
the centroids of the groups compared. : .
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Results and inferences on ancient taxa
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Quadratic discriminant functions for each pair of dietary/habitat
groups compared are provided in Table 3, which includes the unstan-
dardised discriminant function coefficients (i.e., the multipliers of the
variables when they are expressed in the original units of measu- ,
rement). Table 3 also shows the high percentages of correct reclassifi-

| cations obtained using the discriminant functions, which range from
88.2% to 100%.
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These algorithms were applied to two extinct North American un-
gulates, the equid Dinohippus leidyanus Azzaroli, and the camelid Ste-
nomylus hitchcocki Loomis. Previous speculations on the diets of these ‘
species are as follows (see chapters in Janis et al., 1998). Dinohippus is a
late Miocene equid, closely related to modern horses. It has usually be-
en considered to be a grazer, due to its high degree of hypsodonty, but
results obtained in recent morphological and biogeochemical studies
on dental microwear and carbon isotopes have been interpreted as in-
dicat