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Primera cuestion: 2Si durante el periodo pliocénico superaba en belleza nuestra comarca & la
época actual, [a hubiera también superado en utilidades para el hombre?

Consideradas 4 la [uz de las necesidades humanas las condicionaes fisicas del pais, y
comparadas las utilidades que el hombre hubiera podido sacar de las condiciones en que se
presentaba la comarca con [as que reporta y puede reportar en [a actualidad, se concluye

fécilmente que éstas superan a aquéllas.

Efectivamente; de este brazo de mar y bahia poblados de toda suerte de peces, crustdceos,
moluscos y radiados, segiin las épocas, las utilidades que hubiera podido sacar el fiombre, 4 mds
de los productos de [a pesca ordinaria, hubieran podido ser el establecimiento fdcil de viveros
para especies [litorales ttiles, y otras varias pesquerias; el disponer de un puerto grande y
segurisimo para sus embarcaciones; el poderse edificar quintas de recreo en toda esta ribera, de

vegetacion entonces exuberante, y gozar de bellisimo panorama y de clima mds igual y agradable.

Pero en cambio sus viviendas hubieran debido estar emplazadas en el terreno desigual y
montafioso que circuia el mar, en vez de poderlas tener, como hoy, en terreno [lano y
sumamente igual; los productos itiles de [a tierra hubieran sido escasos y nada variados en
comparacion del rico surtido de frutas, cereales, hortalizas y legumbres que de continuo los
deltas de Besés y Llobregat, & la sazén por el mar ocupados, suministran & la capital y
suburbios; los de (a caza se hubieran reducido & los animales silvestres y aves de paso, y apenas
se hubiera conocido (a de [as aves acudticas y amigas de pantanos y lagunas; la ciudad no
hubiera podido desarrollarse con tanta holgura, y, por tanto, no hubiera podido ser, como ahora
Barcelona, capital floreciente é industriosa, y emporio del trabajo y del comercio en el
Mediterrdneo.”

Catélogo de la fauna y flora fésiles contenidas en los

depésitos pliocénicos de la cuenca del Bajo Llobregat y llano de Barcelona

Jaime Almera, 1907
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0. PRESENTACIO DE L'OBRA
0.1. Motius i objectius d'aquest estudi

Les conques pliocenes del sector Nordoccidental de la Mediterrdnia - Baix Ebre,
Baix Liobregat i Alt Empordd a Catalunyaq, i Rosselld, Orb, Rhdne i Var a Franga - eren
conegudes ja per paleontdlegs i gedlegs del segle passat. A Catalunya els treballs
d'Almera (1894, 1907) a les conques del Baix Llobregat i Alit Empordd, i a Franga els de
Fontannes (1879-1882) a les conques del Rosselld i del Rhéne van representar les
primeres aportacions importants i completes al coneixement de la geologia del
Pliocé de la Mediterrdnia nord-occidental. Al liarg d'aquest segle els treballs han
sovintejat, especialment en els darrers 20 anys en que s’han dut a terme nombrosos |
diversos estudis gracies a la collaboracié d'investigadors de diversos centres
francesos i catalans, principalment de les universitats de Montpellier i Barcelona. Aixd
permet que actualment es disposi d'un ampli coneixement sobre les conques
d'aguesta regid en camps diversos: paleontologia (incloent diferents grups: polen,
foraminifers, mol.luscs, vertebrats), estratigrafia, sedimentologia, paleogeografia,
paleoclimatologia, etc. Les sintesis més recents poden ser trobades a Martinell (1988)
per a les conques catalanes i a Clauzon et al. (1990) per a les franceses. Dintre de tot
aquest ampli estat de coneixement, els estudis icnoldgics han estat escassos
excepte pel que fa a aspectes relacionats amb la bioerosid en les conques
catalanes (Martinell & Doménech 1995 entre d’altres). Tenint en compte aquesta
situacid es va iniciar I'estudi icnoldgic del Pliocé mediferrdni nord-occidental amb els
objectius de completar els estudis referents a bioerosid i iniciar una nova linia de
treball en el camp de la bioturbacidé. Les dades icnoldgiques presentades en
aquesta obra aporten una nova contribucié al coneixement poleontolégié.
paleocecoldgic i sedimentoldgic de les conques estudiades, permeten establir
comparacions entre elles i extreure consideracions de tipus més global.

0.2. Metodologia

La realitzacié d'aquest estudi es basa fonamentalment en una exhaustiva
recollida de dades de camp. Aquesta tasca s'ha concretat en l'aixecament de
perfils estratigrdfics, en alguns casos de detall, emfasitzant aguells aspectes d'interes
icnoldgic com sén la caracteritzacid d'icnofdbriques i la identificacid d'icnotaxons.
Els aspectes paleontoldgics de les seccions han estat completats en alguns casos
amb la recollida de mostres amb ['objectiu de caracteritzar el contingut macro i
micropaleontoldgic dels materials. Tot qixd sha dut a terme en diversos afloraments
de les set conques estudiades. Maigrat aixd els resultats obtinguts sén
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comparativament diferents entre les diverses conques. Les conques del Baix Ebre,
Rosselld | Var, per la seva riquesa icnoldgica i la del Baix Liobregat per la varietat
entre els diferents afloraments, han proporcionat un major nombre de dades que ha
permésun tractament més extens. D'entre les restants conques, I'Alt Empordd per les
seves caracteristiques sedimentaries no ha fornit un important registre de la
bioturbacié perd si de la bioerosid. A la conca d'Orb, una Gnica seccid aflora en
condicions de ser estudiada, i per les seves peculiars caracteristiques ha permés
obtenir interessants resuttats. Finalment, la conca del Rhdne, la més extensa de totes,
no ha pogut ser estudiada en la seva totalitat, en part per la seva extensid i en part
per la dificultat de localitzar alguns dels principals afloraments. Per qixd, en aquesta
conca s'ha estudiat una Gnica seccid que malgrat ser representativa no permet
establir conclusions a nivell de conca. Malgrat les diferéncies en el tractament de
cada conca, s’ha cregut oportd abarcar-les totes per poder comparar les diferentes
seccions.

0.3. Plade l'obra

El primer capitol d'aquest treball (Cicnologia. Conceptes i aplicacions”)
constitueix una sintesi actualitzada dels aspectes generals i conceptuals del
coneixement icnoldgic. En aquest capitol s'ha volgut fer una aproximacié una mica
diferent de la dels tractats més classics, emfasitzant els aspectes bloldgics i
tafondmics.

El capitol 2 ("La Mediterrdnia Occidental. Introduccié geoldgica’) pretén
proporcionar el context geodindmic de les conques estudiades i explicar Ia seva
historia dintre det més ampli marc de ta Mediterrania.

En el capitol 3 "lcnologia de les congues pliocenes de la Mediterrdnia nord-
occidental”) s'emprén I'estudi icnoldgic de les diferents conques. Cada subcapitol
aborda una de les conques sempre seguint un mateix esquema: una part
introductoria (situacidé geografica i geoldgica, antecedents), una sintesi
estratigrafica i paleogeogrdfica, t'estudi icnoldgic i sedimentoldgic, un apartat de
discussid d'aquells aspectes més interessants i, finalment, una breu descripcid dels
icnotaxons reconeguts. El darrer subcapitol s'ocupa de donar una visid més global
de les observacions | conclusions dels capitols previs, comparant el contingut
icnoldgic de les diferentes conques.

En el capitol “lcnologia Sistemdatica™ (capitol 4) es tracten els aspectes
taxondmics i paleoetoldgics d'alguns dels icnotaxons. No pretén oferir una
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sistematica exhaustiva sind només d'aquelles formes que pel fet de ser les més
comunes, peculiars i/o ben preservades mereixen un estudi detallat.

Les Conclusions (capitol 8) han estat separades en tres apartats, sistematiques.
parcials (fent referéncia a cada conca) i generals (fent referéncia al conjunt de les
conques).
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1L.ICNOLOGIA. CONCEPTES ! APLICACIONS

1.1.Infroduccid

Les traces fossils sOn evidéncies de l'activitat vital dels organismes que han estat
conservades en el registre sedimentari. Per les seves caracteristiques genétiques
sén alhora entitats sedimentaries i paleobioldgiques. Aquesta dualitat fa que els
icnofdssils comparteixin caracteristiques d'ambdues i puguin alhora aportar dades
qualitativament diferents en l'estudi del registre fdssil. L'icnologia (disciplina que
s‘'ocupa de les traces) és de fet un camp amb mdltiples relacions amb darees tan
diverses com la paleobiologia, la palececologia, la sedimentologia, les
reconstruccions paleoambientals, I'estratigrafia o la geoquimica; i és per tant, eina
indispensable en Paleontologia i Geologia Sedimentaria.

1.1.1. Terminologia general

En sentit ampli, licnologia s'ocupa de l'estudi de les estructures biogeéniques. Una
estructura biogénica és qualsevol evidéncia tangible de I'activitat d'un organisme
exceptuant el propi organisme o les seves parts. Dintre d'aquest concepte hi fenen
cabuda diversos grups d'estructures amb caracteristiques propies:

« Estructures de bioerosié. So6n estructures biogéniques produides en substrat dur.
Inclouen perforacions (per a habitacid). orificis (per a depredacid), rascades,
llimadures, marques dincrustacid i estructures de durofogs.

 Estructures de bioturbacid. So6n aquelles produides en substrats sedimentaris no
litificats. Inclouen excavacions, pistes, rastres, estructures de penetracidé d'arrels, etc.

o Estructures de biodeposicié. SOn estructures resultat de la producci6 o
concentracié de sediment per accié d'organismes com coprdlits o pél.lets.

» Estructures de biostratificacio. inclouen estratificacions produides per activitat
bioldgica com per exemple estromatdlits, laminacions algals o gradacions
biogéniques.

Les estructures dels tres primers grups quan esdevenen fossils constitueixen el que
propiament anomenem traces fdssils 0 icnofdssils. El terme estructura sedimentdaria
biogénica és utilitzat per incloure les estructures de bioturbacid, biodeposicid i
biostratificacid. Tots aquests termes (en anglés) han estat recollits per Ekdale et al.
(1984) i Frey & Pemberton (1985).

Alguns autors (Frey & Pemberton 1985, Donovan 1994) inclouen altres fssils, com
ara els ous, com a estructures biogeéniques.
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1.1.2. Traces {ossils i fossils d'organismes

Les traces fossils presenten un conjunt de caracteristiques que les fa diferents en
molts aspectes dels fossils d'organismes. Aquestes diferéncies sén les responsables
que la informacié que es pot obtenir d'uns i de les altres sigui també diferent encara
que tot sovint complementdria. Algunes d'aquestes caracteristiques sén:

- Registre del comportament. Les traces fdssils enregistren I'activitat vital dels
organismes i el seu comportament. Només en alguns casos tenen alguna relacid
directa amb Fanatomia del productor. Els fossils d'organismes, en canvi, sempre
mostren totalment o parcial les caracteristiques anatdmiques de F'entitat bioldgica
de que provenen.

- Registre fdssil d'organismes sense esquelet dur. Les traces fossils sdn sovint
produides per organismes de cos tou que d'altra manera, només ocasionalment
deixarien algun tipus de registre de la seva preséncia.

- Amplia dispersié temporal. La majoria dels icnofdssils sén coneguts per llargs
periodes de temps geoldgic, alguns d'ells durant tot el Fanerozoic. Aquesta
caracteristica restringeix molt el seu Us en biostratigrafia perd permet Ia comparacié
palececoldgica entre roques d'edats molt diferents, fet poc habitual amb fdssils
d'organismes.

- Estreta dispersid de facies. AqQuesta caracteristica dona als icnofdssils un gran
valor des del punt de vista paleoambiental.

- Abséncia de desplagcament secundari. Les traces fdssils, a diferéncia dels fdssils
d'organismes, rarament es troben transportades. Els processos que podrien produir
aquest transport generalment provoquen la destruccidé de les estructures.

- Preferéncia per sediments cldstics. Els dipdsits cldstics mostren una especial
tendéncia a incloure traces fdssils. Sovint aquests mateixos sediments no contenen
fossils d'organismes, de manera que l'anica informacidé paleontoldgica que d'ells
podem obtenir &s de tipus icnoldgic.

1.1.3. Principis de l'icnologia

En lestudi de les traces fossils cal tenir en compte una serie de problemes
peculiars que aquestes presenten i que no ho sén pas per altres tipus de fossils.
Aquestes consideracions van ser enumerades per Ekdale et al. (1984) sota el nom de
Principis de la Icnologia. Aquests son quatre que seguidament comentarem (fig. 1):
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Figura 1. Els quatre principis de l'icnologia (Ekdale et al. 1984). 1. Diverses traces produides per un
unic organisme, el cranc Uca: A.Cau d'habitacié (igen, Psilonichnus), B. Rastre de locomocié (igen.
Diplichnites), C. Pista de pastura a I'entrada del cau, D. Pel.lets fecals. 2. Diferents traces fossils (A.
Scalarituba, B. Nereites, C i D. Neonereites) produides per similars comportaments perd sota difrents
condicions preservacionals. 3. Diferents organismes (A. Aphrodite, un poliquet, B. un gasterdpode
nassarid, C. un notostraci, D. un trilobit) produint un mateix tipus de traga fossil (igen. Rusophycus). 4.
Sistema de galeries resultat de la conexi6 dels caus d'un peix (Lesuentigobius), un cranc (Goneplax) i un
escamarla (Nephrops).

Figure 1. The four principles of ichnology (Ekdale et al. 1984). 1. Several traces produced by an only
organism, the crab Uca: A. Dwelling burrow (igen. Psilonichnus), B. Trackway (igen. Diplichnites), C.
Grazing trails around the burrow opening, D. Faecal pellets. 2. Different trace fossils (A. Scalarituba, B.
Nereites, C and D. Neonereites) produced by similar behaviours under different preservational settings.
3. Different organisms (A. the polychaete Aphrodite, B. a nassaridae gastropod, C. a notostracan, D. a
trilobite) producing the same resting trace (igen. Rusophycus). 4. Complex burrow resulting from the
connection of a fish (Lesuentigobius) burrow, a crab (Goneplax) burrow and a lobster (Nephrops) burrow.
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e Un mateix individu o una Gnica espécie poden produir diferents estructures
corresponents a diferents models de comportament. Aquest fendmen és molt
habitual. Per exemple el cranc violinista (Uca) viu en un cau de tipus Psilonichnus, a
I'entrada del qual pot haver un conjunt de traces radials de pastura; quan es
desplaga per la superficie deixa un rastre de tipus Diplichnites; a més pot produir
diferents tipus de pél.lets, bé siguin d'excavacié o de defecacid (fig. 1.1).

¢ Un mateix individu o una Gnica espécie poden produir diferents estructures
comresponents a un comportament idéntic en diferent substrat. En sediments fins
suficientment consistents, per exemple, es poden preservar estructures a les parets,
resuitants de I'activitat excavadora del productor, que dificiiment serien
reconeixibles en sorres. Un exemple classic d'aquest principi és el que protagonitzen
els icnogéneres Nereites, Neonereites i Scalarituba (fig. 1.2). Els tres sén resultat del
mateix tipus d'activitat i les seves variacions deriven de la posicid de produccié
respecte una interfase sorra-argilq.

o Diferents organismes poden produir estructures idéntiques quan es comporten
de manera similar. Un clar exemple és licnogénere Skolithos. Es tracta de tubs
verticals que poden ser produits per diferents grups de cucs (sipuncdlids, foronids,
poliquets), per anemones, per insectes o aranyes i inclUs per peixos (Bromiey 1990).
De la mateixa manera, licnogénere Rusophycus pot haver estat produit per diversos
organismes (fig. 1.3). Un exemple extrem d'aquest principi va ser mostrat per Gibert
(1994) que va assenyalar la similitut entre traces actuals de bicicleta i traces fdssils de
peixos.

e Una uUnica estructura biogénica pot haver estat construida per diversos
organismes d'espécies diferents. No es rar que alguns caus complexes (tipus
Thalasinoides) en medis marins siguin compartits per diferents tipus d'artropodes o
peixos (fig. 1.4).

1.1.4. Desenvolupament historic de licnologia

Diferents autors s'han ocupat de la histéria de licnologia (Osgood 1970 1975,
Hantzschel 1975, Frey & Seilacher 1980, Ekdale et al. 1984, Frey & Pemberton 1985). De
tots aquests treballs cal destacar els d’Osgood (1975) i Ekdale et al. (1984) com els
més complets. Ambdds coincideixen en reconéixer diferents periodes en el
desenvolupament de la paleocicnologia dlinvertebrats (cal considerar que la de
vertebrats va seguir un cami apart ja des de principis del segle XIX).

El primer d'aquests periodes, anomenat I'Edat dels Fucoids (Osgood 1975),
s’estendria fins la década dels 80, en el segle passat. Durant aquesta época la gran
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majoria de les traces fdssils eren considerades algues. Al 1823, Brongicrf' va crear el
génere botdnic Fucoides. on va incloure gran quantitat de fossils molts d'ells avui en
dia reconeguts com a traces. De la mateixa manera molts altres icnofdssils com ara
Chondrites, Cruziana i tots els icnogéneres amb terminacié -phycus eren considerats
taxons botdnics. Aquesta atribucid de moltes traces fdssils al regne vegetal era
resultat de la semblanga morfoldgica, en especial d”algunes formes ramificades.

Mentre va durar aquesta Edat dels Fucoids es van publicar alguns treballs puntuals
sobre icnologia, encara que van ser pocs i van passar bastant desapercebuts
(Hitchcock 1858, Logan 1860°, Muller 1880").

Només aiguns cientifics (Dawson, Hitchcock, James i Sharle) es van questionar el
cardicter vegetal dels fucoids en aquest periode. Cal esperar els treballs del
paleobotanic suec Alfred Narthost (1875 18817) perqué comenci el que Osgood va
anomenar el Periode de Controvérsia. Narthost va arremetre contra els fucoids,
atribuint-los a traces d’activitat animal o a estructures inorgdiniques. Durant els Gitims
anys del segle s’ estableix una veritable batalla dialéctica entre Narthost (1881" 1886")
i els defensors dels fucoids liderats per Lebesconte (1883 1886"), Saporta (1881" 1882°
1884") i Delgado (1910"). A principis del segle XX, simposen finalment les idees de
Narthost i, en consequéncia, la comunitat cientifica va rebutjar I'origen vegetal dels
fucoids i va acceptar I"origen biogénic de gran part d’ells. Malgrat tot, el
reconeixement dels icnofdssils com a tals, no va anar seguit d’un immediat interés
pels mateixos. No és fins Ia década dels 20 del nostre segle que lestudi de les traces
biogéniques no comenga a ser considerat per alguns investigadors un camp
potencialment important,

El naixement de licnologia com a disciplina cientifica podria ser situat a I’ins’rffuf
mari Seckenberg am Meer a Wilhemshaven. En aquesta localitat alemanya, Othenio
Abel (1935) i Rudolf Richter (1925°,1927",1931",1934") van comencar a treballar en la
observacié de la produccié d’estructures sedimentdries biogéniques en sediments
no consolidats moderns, per estudiar la seva preservacidé com a traces fossils en
roques antigues. A partir d"aqui proliferen els treballs, en la seva majoria d’autors
alemanys (Hundt 1931, Magdefran 1934", Dahmer 1937, Caster 1938", Hantzschel 1930,
1939", Brady 1939", 1947", Linck 1942", Howell 1943%, 1946"). En aquest context
s'enmarca el periode anomenat per Osgood Desenvolupament per a una visid
moderna '

" Aquestes cites no han estat directament consultades sin6 que son referéncies obtingudes
d'Osgood (1970). :
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Encara que cal considerar Richter i Abel com els pares de licnologia modema,
van ser Héntzschel i Seilacher, també alemanys, els que van posar les bases, durant
els anys 50 i 60, per al seu posterior desenvolupament.

Hantzschel va ser I'icnotaxdnom capdavanter fins la seva mort al 1972. Aquest
autor va posar ordre i catalogar els icnogéneres coneguts, determinant les
sinonimies corresponents i oferint breus i clares descripcions. La seva tasca va
quedar recollida en les dues edicions del capitol sobre traces fdssils del Treafise on
Invertebrate Paleontology (1962, 1975) i en el del Fossilium Catalogus (1965).

~ Per la seva banda, la tasca de Seilacher va ser la d’establir uns principis bdasics i
aclarir els conceptes fonamentals de licnologia. Seilacher va crear les
classificacions preservacional i etoldgica, i va proposar unes icnofdcies amb
“importants implicacions batimétriques | sedimentoldgiques (1953, 1955, 1964, 1967).

Un altre autor que també ha de ser considerat en aqguest primera época de
licnologia moderna és el francés Lessertisseur. Aquest investigador va publicar en el
1955 el primer tractat sobre traces fossils. Aquesta obra malgrat la seva qualitat ha
estat poc referida en la majoria de la bibliografia posterior.

La feina de Hantzschel i Sellacher va permetre el rdpid desenvolupament de la
paleoicnologia a partir dels anys 70. Es publicaren tractats monografics com els de
Frey (1975), Basan (1978), Ekdale et al. (1984) i Bromley (1990). Aquestes obres han
pemsés fonamentar les bases de la paleoicnologia que pot ser ja considerada una
ciéncia adulta i una eina indispensable en diversos camps de les Ciéncies
Geoldgiques i Bioldgiques.

1.2.Icnotaxonomia

L'icnotaxonomia és un sistema formal de classificacié jerarquica dels icnofdssils.
Diversos autors han abordat el tema dé licnotaxonomia i la seva problemdatica
(Osgood 1970, Hantzschel 1975, Pemberton & Frey 1982, Bromley 1990, Rindsberg 1990,
Magwood 1992). Els principals problemes en taxonomia icnoldgica provenen del
propi caracter dels objectes implicats qﬁxe no son veritables entitats bioldgiques sind
estructures resultants de I'activitat dels organismes.

1.2.1. Desenvolupament i estat actual de licnotaxonomia

L'icnotaxonomia es fonamenta en una nomenclatura binomial similar a la
zooldgica o la botdnica. L'ds d'aquest tipus de nomenclatura és consequéncia del
fet que originaiment la majoria de les traces fdssils van ser descrites com organismes
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fossils, especialment algues (veure Edat dels Fucoids al apartat 1.1.3) i per tant
anomenades segons el sistema binomial corresponent. Maigrat el posterior
reconeixement de la seva veritable natura de traces biogéniques, e! sistema de

nomenclatura es va mantenir.

Fins a l'any 1961, la taxonomia de les traces fossils no va ser abordada de manera
formal. En aquell any, la Comissid Intemacional de Nomenclatura Zooldgica (ICZN) va
invalidar els taxons creats per designar el treball dels animals, excepte aquells
proposats abans de 1930. Aquests Ultims podien entrar en competéncia per
sinonimies amb els taxons zooldgics (Art. 24b ii)). Aquesta solucid deixava els
icnofdssils practicament fora del Codi. Davant d'aquesta situacid els icndlegs van
reaccionar en dues direccions diferents. D'una banda alguns autors (Sarjeant &
Kennedy 1973, Sarjeant 1979) van proposar la creacié d'un Codi de nomenclatura
propi pels icnofdssils que fos independent del Codi zooldgic. Altres (Hantzschel &
Kraus 1972), en canvi, eren partidaris d'acomodar-los de manera satisfactdria dintre
del ICZN. Aquesta darrera opcié va prosperar i des del 1985, tots els icnotaxons
s'inclouen dintre de ICZN existint normatives especifiques per a ells (Rindsberg 1990):

o Els taxons bioldgics i icnoldgics no poden ser considerats sindnims (Art. 239 iii,
42b). Aquesta norma impedeix que el terme que designa una estructura biogénica
pugui competir amb el que rep el seu productor. Aixd permet en determinats casos
(quan coneixem la identitat del productor) designar un icnofdssit de dues maneres;
per exemple: Ophiomorpha nodosa (icnotaxd) o cau de Calianassa major (taxd
zooldgic).

o Els taxons bioldgics i els icnoldgics competeixen per questions d'homonimia
(Art. 55a, 56q, §70). El mateix nom no pot correspondre alhora a un taxd icnoldgic i a
un bioldgic. En aquests casos té prioritat el més antic.

» Els taxons, inclosos els icnotaxons, poden ser transferits des d'altres regnes a
Animalia retenint la seva validesa (Art. 10f). Aixd és important en icnotaxonomiq, ja
que moilts icnofdssils van ser origindriament descrits com a algues.

e Els icnogéneres, com a grups col.lectius, no necessiten espécie tipus (Art. 13b,
42b i, 66).

o Els icnotaxons sén valids per al treball fossilitzat d'un animal perd no per
especimens moderns (excepte aquells proposats préviament a 1931) (Art. 1a, 1b).
L'exclusidé de las traces modernes pretén evitar la proliferacié d'icnotaxons referits
Unicament a material actual on 'habitual coneixement de I'organisme productor fa
innecesdria la utilitzacié d'una nomenclatura per a les traces. '

N
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» Els icnotaxons sén valids a tres nivells: icnofamilia, icnogénere i icnospécie (Ar.
10d). L'Us de les icnofamilies, encara que valid, és molt limitat i poc habitual.

1.2.2. Icnogénere i icnospécie

Malgrat 1ICZN accepti també la validesa de I'icnofcbnilio, icnogénere i icnospécie
sén els dos Gnics icnotaxons utilitzats habitualment. A diferéncia de la biotaxonomia,
l'icnotaxonomia té com a unitat fonamental licnogénere. Els diferents icnogéneres
queden caracteritzats per caracteristiques morfoldgiques amb elevada significacié
pel que fa al comportament (significant features segons Fursich 1974a), mentre que
les icnospécies ho sén per variacions menors que no impliquen importants variacions
‘etologiques (accesory features segons Flrsich 1974 q). Bromley i Frey (1974)
diferencien entre comportament obligat (obligate behavioun) i comportament
facultatiu (facultative behavioun). El primer estaria genéticament controlat i hauria de
ser el responsable dels cardcters significatius, mentre que les variacions del segon,
causants dels cardacters accesoris, vindrien donades per l'execucid del mateix
model de comportament sota circumstdncies diferents.

Malgrat totes aquestes consideracions, la diferéncia entre el nivell icnogenéric i
licnospecific, és sovint subjectiva | depenent de les necessitats de l'investigador,
Aixi doncs, per traces de locomocid o repds les diferéncies a nivell ichogenéric
corresponen sovint a cardcters fonamentalment morfoldgics que en grups amb una
major significacié etoldgica, com les traces de pastura o alimentacié, haurien estat
cardcters adients per a la classificacié a nivell icnospecific (Magwood 1992).

L'abls en I'Gs de cardcters accesoris sovint condueix a una proliferacié de
icnospécies que no contribueix @ una bona classificacid sind a crear confusid
terminologica. Exemples d'aixd sén els icnogéneres Paleophycus i Planolites que
després de ser objecte de revisid per Pemberton i Frey (1982) van passar d'incloure
algunes desenes d'icnospécies a només 5 3, respectivament.

1.2.3. lenotaxons intergradacionals

Un fendmen freqlient en icnotaxonomia és l'intergradacié entre taxons. En
determinats casos dintre d'una mateixa estructura es poden combinar diferents
taxons degut al sumatori o a l'alternan¢a de diversos comportaments. No es rar
trobar estructures amb envans tipus Teichicnus en relacid a sistemes de galeries tipus
Thalassinoides © Ophiomorpha. També és freqlent que en un cau complexe es
combinin alternativament trams sense revestiment (Thalassinoides), amb
revestiment (Ophiomorpha) i d'alires espirals (Gyrolithes) (Mayoral | Muniz 1993). En
aquests casos d'intergradacié d’icnotaxons, quan és posible individualitzar cada
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part diferent del sistema, cada una ha de rebre el terme icnotaxondmic que i
correspongui. En canvi, quan aixd no és posible cal anomenar l'estructura amb el
nom del taxbé preponderant (Magwood 1992).

1.2.4. Icnotaxobases

Les icnotaxobases son aquells caracters morfoldgics d'un determinat icnofdssil
que tenen validesa per a la classificacidé icnotaxondmica (Bromley 1990, Magwood
1992). Una bona icnotaxobase ha de tenir significacid etoldgica i ésser faciment
identificable. Alguns d'aquests criteris més habitualment utilitzats en icnotaxonomia
sén els seguents:

¢ Morfologia general de la traga.

¢ Preséncia o abséncia de revestiment | caracteristiques del mateix.

e Preséncia o abséncia d'envans i cardcter dels mateixos (protrusius o retrusius).
¢ Preséncia o abséncia de ramificacions i estil de ramificacio.

» Tipus i estructura del rebliment,

1.3. Biologia de les traces

Les traces fdssils son entitats d'origen bioldgic | com a tals ens proporcionen
informacidé sobre els organismes que les produeixen. Aquesta informacid pot ser
bdsicament de dos tipus: biotaxondmica i paleoetoldgica.

La identificacié de la identitat de l'organisme productor d'una traga fdssil és un
dels problemes més habituals i més dificils de resoldre de la paleoicnologia.
L'apropament a aquest problema s'ha de fer en dues direccions. D'una bondo_, a
partic de l'estudi dels organismes actuals, de les estructures biogéniques que
produeixen i dels seus mecanismes de bioturbacid. Per altra banda, és important
l'andlisi detallada d'aquells cardcters morfoldgics que reflexen elements anatdmics
del productor. Aquestes observacions sén facils en traces de repds que sovint
reprodueixen el contorn del cos de 'organisme.

La informacié de tipus paleoetoldgic és sovint inferida més faciiment i directa.
Diferents tipus de comportament donen lloc a determinades estructures
reconeixibles en els icnofdssils encara que es desconegui la identitat del realitzador.
Aquest elevat grau de significacié etoldgica fa que el comportament sigui el criteri
habitualment més utilitzat per a la classificacid de les traces fossils.

13
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1.3.1. Neoicnologia

La neoicnologia s'ocupa de Festudi de les estructures biogéniques actuals, de la
seva producci6 i dels seus productors. Es una disciplina nascuda paral.lelament a la
paleoicnologia i normalment desenvolupada per gedlegs i paleontdlegs. La
necessitat de l'aplicacié de l'actualisme als estudis icnologics és. com en altres
disciplines geoldgiques i paleontoldgiques. molt important, perd sovint presenta
problemes i dificutats afegides a les ja habituals del métode. Gran part de les
estructures biogéniques i sovint les més representatives a nivell fossil sOn
endogéniques, és a dir, produides sota la interfase fluid (aire o aigua)/substrat.
L'accés a aquestes estructures en el registre sedimentari és facil doncs disposem de
seccions estratigrafiques on podem reconeixer i diferenciar sovint en tres
dimensions, multitud d'estructures diferents. En canvi, en ambients actuals el
coneixement de lestructura endobentdnica es fa molt més complexa.
L'apropament al coneixement de les estructures de bioturbacibé existents en
sediments actuals s'ha fet sovint a partir de I'obtencidé de motllos de reina. Aquesta
técnica molt utilitzada amb interesants resultats en icnologia de decdpodes (veure
apartat 1.3.2.5), té dues limitacions fonamentals:

¢ Els motllos obtinguts permeten reconéixer només aquelles parts d'una estructura
que es troben buides de sediment (els causative burrows de Bromley 1990), perd
sovint les traces sdbn molt més complexes. La preséncia d'envans o de parts del
sistema activament reomplertes, molt evidents en exemplars fdssils i de gran
significacié etoldgica, no queden reflexats per aquesta técnica. Per exemple, una
estructura tipus Rhizocorallium, que presenta un conjunt d'envans indicatius d'una
activitat sedimentivora, quedaria representada Gnicament com un cau en forma de
U que correspondria a la part de la traga on viu l'organisme. A més molts organismes
infGunics no construeixen pas un cau permanent sind que sén sedimentivors vagils i
per tant la traga per ells produida (p.e. traces tipus Planolites, Muensteria, Laminites)
no pot ser obtinguda mitjiangant l'obtencié de motlles. Finalment les caracteristiques
del revestiment, de gran importancia en icnotaxonomia, rarament sén conegudes
amb la técnica dels motlles.

* La segona limitacié és de tipus técnica. El métode per a l'obtencid de motlles de
reina implica uns aparells i uns procediments dificiiment utilitzables en medis marins

profunds. Es per aixd que la major part dels treballs realitzats utilitzant aquesta
metodologia corresponen a ambients soms.
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La técnica dels motlles ha estat també utilitzada amb éxit per a l'estudi de
perforacions (Bromley 1970 e.g.). En aquest cas la duresa dels substrat permet
treballar amb mostres al laboratori facilitzant la tasca.

Altres técniques que han estat emprades soén les radiografies, tant per I'estudi de
la bioturbacié (Howard 1968, Frey & Howard 1972) com de la bioerosid (Martinell &
Doménech 1981, Martinell 1989), o més recentment les fotografies pel métode
REMOTS (Rumohr et al. 1992). Aguests métodes, maigrat ser penetratius i oferir una
visié global de l'estat de la fabrica sedimentdria (en dues dimensions), no han estat,
pel moment, objecte de gaires publicacions, especialment pel que fa al métode
REMOTS.

L'estudi de les traces epigéniques modernes (formades a la superficie del
sediment), en canvi, si que ha resultat de més agjuda per a la interpretacié
d'equivalents fossils. El seu estudi no necesita més que d'un sistema fotogrdfic i per
tant els treballs neoicnoldgics sobre aquest tema sovintejen tant en ambients soms
com pregons (Hollister et al. 1975, Mauviel & Sibuet 1985).

1.3.2. Grups d'organismes bioturbadors més importants en ambients antics i
actuals.

Sén diversos els grups zooldgics capagos de produir estructures de bioturbacid
tant en el present com en el passat (fig. 2). Aqui repasarem breument els més
importants i citarem les traces fdssils que més comunament éls sén atribuides.
Malgrat qixd, cal tenir present que les relacions organisme-traga no sdén exclusives i
que un gran nombre de icnotaxons poden ser atribuits a més d'un taxd bioldgic.

1.3.2.1. Cnidaris

Dintre del filum Cnidaria els Unics bioturbadors actius sébn algunes anémones de
mar. Alguns actinaris i ceriantaris (Shinn 1968, Schafer 1972, Bromley 1990) viuen
semienterrats en caus permanents sovint revestits per mucus. Estructures de
regjustament i d'escapament relacionades amb aquests caus sdn conegudes en
sediments actuals (Shinn 1968, Schéfer 1972).

Aquestes estructures donen lloc a traces fossils- d'habitacié com Bergaueria,
Conostichnus o Conichnus (Pemberton ef al. 1988), sovint lligades a estructures
d'agjustament.

Altres cnidaris amb habit de vida nectdnic poden produir traces de repds que en
alguns casos poden fossilitzar donant lloc a estructures tipus Rotamedusa.
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Figura 2. Alguns exemples de traces produides per taxons actuals (en fons blanc) i de traces
fossils (en ombrejat) corresponents als grups zooldgics més importants amb representants

bioturbadors.

Figure 2. Some examples of biogenic structures produced by modern taxa (on white
background) and trace fossils (on shadowed background) corresponding to the most important

zoological groups with bioturbator members.
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1.3.2.2. “Cucs’

El terme "cuc" és un terme sense valor taxondmic que serveix per a designar
diversos filums (14 segons Barnes et al. 1988) amb certes semblances anatdmiques:
cos elongat sense potes ni conquilla i deuterostomats. De tots ells els més significatius
pel que fa a l'activitat bioturbadora sén els anél.lids -oligoquets en medis continentals
i poliquets en medis marins- tant per la seva abunddncia com per la importdncia de
I'habit de vida bentdnic dins del grup. Altres filums amb representants bioturbadors
son els nemdatodes, equiurs, sipunculids i priapulids.

Els cucs bentdnics inclouen formes infauniques i epifduniques, séssils i vagils. Els
diferents modes de vida donen lloc a traces diferents i per tant aqui agruparem els
cucs bentdnics en tres grups diferents anomenats utilitzant la terminologia proposada
per Schéfer (1956, in Reineck & Singh 1973):

e Cucs endobentonics de moviment restringit. Aquest tipus d'organismes donen
lloc a estructures d'habitacid o d'habitacié-alimentacid. Els exemples a la
bibliografia sén nombrosos i aqui només n'‘assenyalarem alguns:

- Arenicola és un poliquet detritivor que construeix caus en forma de J que en
alguns casos poden presentar modificacions (Schdfer 1972, Rijken 1979, Bromley
1990).

- Els caus produits per Paraonis estan constituits per espirals horitzontals
conectades per pous verticals (Rdder 1971, Schdafer 1972, Bromley 1990). La
morfologia d'aquest cau sembla encaminada a servir com a trampa alimentaria.

- L'onufid Diopatra construeix caus verticals formats per una part inferior amb
revestiment mucds | una part superior amb revestiment bioclastic que sobresurt Ia
superficie del sediment (Myers 1972, Skoog et al. 1994).

- Nereis, un altre poliquet, construeix caus oberts amb nombroses ramificacions i
diverses sortides a la superficie (Hertweck 1986).

El registre fossil d'aquest tipus de traces és molt ampli. Traces fdssils d'habitacidé
com Skolithos, Arenicolites 0 Palaeophycus han estat atribuides per diversos autors
(Alpert 1974, Hantzschel 1975, Pemberton & Frey 1982, respectivament) a l'activitat de
cucs. Altres icnofdssils més complexes resultat d'activitats alimentaries v'rombé han
estat assignats al treball de diversos grups de cucs: Zoophycos (equiurs, Kotake
1992), Dactyloidites (poliquets similars a Arenicola, Gibert et al. in press), Chondrites
(Hantzschel 1975).

e Cucs endobentodnics vagils. Aquests acostumen a ser organismes engolidors
(swallowers) que donen lloc a traces de pastura. El coneixement de les estructures
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que produeixen en sediments recents és molt reduit degut a la dificuttat d'estudiar-les
per no tractar-se de caus oberts. En dipdsits continentals els oligoquets (cucs de
terra) sén bioturbadors molt actius (Singh 1978) amb gran importancia en la formacid
de sdls. En medis marins diversos grups de poliquets poden ser inclosos en aquest

grup.

El registre fossil de l'activitat d'aquests organismes inclou Planolites (Pemberton &
Frey 1982), Anconichnus (Goldring et al, 1991), Taenidium, Cochlichnus (Elliot 1985), etc.

o Cucs epibentdnics vagils. L'activitat d'aquests organismes ddéna lloc a pistes de
pastura o locomocid. El cardcter epigénic d'aquestes traces les fa més dificiiment
preservables que les anteriors. Traces fossils com, per exemple, Helminthoidichnites
poden correspondre a aquest tipus d'organismes.

1.3.2.3. Mol.luscs

Els dos grups més importants de mol.luscs, bivalves i gasterdpodes, son també els
més significatius com a bioturbadors.

e Gasterépodes

La majoria dels gasterdpodes que viuen en fons tous sedimentaris sén epifaunics
0 semiinfaunics. Mai construeixen caus permanents i acostumen a viure lliures en
substrats semifluids (soupgrounds). Per aquest fet, les estructures que produeixen
(Howard & Frey 1972) sén dificiment preservables distintivament i identificables.
L'activitat bioturbadora d'alguns gasterdpodes ha esta estudiada per Savazzi
(1994a). Algunes traces fdssils que han estat atribuides a gasterdpodes sén
Aulichnites (Hantzschel 1975), Nereites (Abel 1935) o Scolicia (Seilacher 1955,
Hantzschel 1975).. encara que les dues Gltimes han estat atribuides també a altres
taxons bioldgics.

e Bivalves

Els bivalves inclouen moltes formes endobentdniques tant sessils com vagils. Entre
les primeres algunes construeixen caus, generalment en forma d'U, J o similar, cbm
Solecurtus (Dworschak 1987 a, Bromley & Asgaard 1990) o Solemya (Seilacher 1990).
Els que presenten habit de vida mobil poden donar lloc a pistes com les de l'unidnid
d'aigua dol¢ca Lamellidens (Singh 1978).

El registre fossit de 'activitat bioturbadora dels bivalves inclou traces d'habitacidé
(com Solemyatuba, Seilacher 1990) i pistes de locomocié (com Chevronichnus,
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Hakes 1976), aixi com traces de repds (Lockeia, Osgood 1970) | estructures

d'escapament.
1.3.2.4. Equinoderms

El grup més important d’equinoderms bioturbadors és el dels equinids irregulars.
Aquests viuen en fons de sediment tant epifdunicament com infaunica. Dintre dels
d'hdbit infaunic diversos grups (cassiduloideus, clypeasteroideus i holectypoideus)
es troben restringits a bioturbar somerament en sediments grollers (Smith 1984) sense
donar lloc a estructures diferenciables. Els espatangoideus, en canvi, s’han adaptat
molt bé a la vida infdunica també en sediments més fins. Aquests sén organismes
detritivors vagils i de la seva activitat resulten traces meniscades (Smith & Crimes
1983, Gibert & Martinell 1994) que han estat descrites per diversos autors (Howard et al.
1974, Bromley & Asgaard 1975, Smith & Crimes 1983, Smith 1984, Kanazawa 1992).

El registre fossil de les estructures produides per aquests equinids irregulars inclou
traces de repds (Cardioichnus) i traces de locomocid o pastura (Laminites, Scolicia,
Subphyllochorda, Taphrhelminthopsis) que malgrat ser resultat d'un mateix procés
difereixen degut a questions tafondmiques (Smith & Crimes 1983, Plaziat & Mahmoudi
1988, Gibert & Martinell 1994).

Altres equinoderms com les holotUries poden també tenir un paper important com
a bioturbadors, produint tant caus (Bromley 1990) com pistes superficials (Hollister et
al. 1975). Asteroideus i ofiuroideus poden donar IIoc‘o traces de repds del tipus
Asteriacites (Hantzschel 1975).

1.3.2.5. Arlrépodes

Els tres grups més relevants com a productors de traces sén els decapodes, els
trildbits i els insectes.

+ Crustacis

Els crustacis decdpodes sén un dels grups d'organismes amb una activitat
bioturbadora més significativa tant actualment com en el Mesozoic i Cenozoic.
Diversos grups (thalassinideus, carideus, astacideus i braquiurs) viuen en caus, en
alguns casos complexos, tant en medis marins (soms i pregons) com transicionals i
continentals. Multitud de treballs han estat publicats en relacié a caus de decdpodes
que han estat estudiats a partir de motlles de reina. el que permet que aquest sigui un
dels grups d'invertebrats més coneguts des d'aquest punt de vista.
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Molts thalassinideus (Calianassa. Upogebia, Calocaris, Axius, Jaxea, Thalassina,
...y i alguns carideus (Alpheus) construeixen, en medis marins, caus ramificats, sovint
complexos, amb diverses morfologies: espiral, laberintica, en forma d'Y, dendritica,
etc. (Weimer & Hoyt 1964, Shinn 1968, Hertweck 1972b, Braithwaite & Talbot 1972,
Howard & Frey 1975, Ott et al. 1976, Pemberton et al. 1976, Forster & Barthel 1978, Nash et
al. 1984, Pervesler & Dworschak 1985, Suchanek 1985, Dworschak 1987b, Swinbanks &
Lutemauer 1987, Bromley 1990, Dworschak & Ott 1993). Els diferents patrons poden ser
relacionats amb determinats mecanismes d'alimentacid i/o espécies productores
(Suchanek 1985, Bromley 1990, Griffis & Suchanek 1991, Curran 1994). Aquests caus
quan es desenvolupen en sediment sorrenc acostumen a presentar revestiments,
sovint construits amb pél.lets produits per 'animal. L'activitat d'aquests organismes
en ambients marins poc profunds pot produir la destruccid total de la fabrica original i
'homogeneitzacié del sediment (Tedesco & Wanless 1991).

Dintre dels grups dels crancs (braquiurs) es coneixen diversos géneres
excavadors de caus: Uca, Sesarma, Macrophtalma, Ocypode, Panopeus, Eurytium,
Cardisoma, Goneplax, etc. (Shinn 1968, Rice & Chapman 1971, Braithwaite & Talbot
1972, Hill & Hunter 1973, Atkinson 1974, Basan & Frey 1977, Bromley 1990). La mgjoria
d'aquests géneres es troben a les zones intermareal i supramareal. Els caus son
generalment simples en forma de J. Y o U encara que alguns poden construir caus
molt complexes. En medis francament continentals també es coneixen caus de
braquiurs (Chamberiain 1975).

El grup dels astacideus inclou alguns llobregants i escamarlans en medis marins
(Homarus i Nephrops: Dybern & Hoéisaeter 1965, Chapman & Rice 1971, Rice &
Chapman 1971, Dybern 1973, Bromley 1990) i crancs de riu en medis continentals
(Williams et al. 1974, Chamberlain 1975, Hasiotis & Mitchel 1993, Hasiotis et al. 1993) que
viuen en caus permanents.

Altres crustacis no decdapodes també construeixen caus similars als dels
decdpodes: els estomatdpodes (galeres) Squillai Pseudosquilla (Frey & Howard
1969, Manfrin & Piccinetti 1970, Braithwaite & Talbot 1972, Hertweck 1972, Howard & Frey
1975, Myers 1979, Bromley 1990) i l'amfipode Maera (Atkinson et al. 1982, Bromley 1990).

Tots aquests caus poden ser preservats en el registre fdssil donant lloc a
estructures d’habitacié o habitacidé-alimentacioé tipus Thalassinoides (Bromley & Frey
1974), Ophiomorpha (Frey et al. 1978), Gyrolithes (Bromley & Frey 1974), Psilonichnus
(Farsich 1981, Frey & Pemberton 1987) o Camborygma (Hasiotis & Mitchel 1993), entre
d'altres.
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A més, els crustacis, com gran part d'altres artrdpodes, poden donar lloc a pistes i
rastres de locomocid. Alguns especialment estudiats han estat els de limualids
(Goldring & Seilacher 1971).

o Trilobits

Els trildbits van ser un dels grups dominants a les comunitats bentdniques del
Paleozoic i com a tals el registre de la seva activitat en roques d'aquesta edat és
molt important. Les traces més tipiques corresponen dls icnogéneres Cruzianag i
Rusophycus (Seilacher 1970, Crimes 1975, Goldring 1985). Cruziana és una traga de
locomocid o pastura, mentre que Rusophycus és una estructura de repds. Ambdues
es troben sovint en continuitat. L'origen endogénic o epigénic d'aquestes traces ha
estat discutit encara que ambdds probablement es varen donar. La gran variabilitat
a nivell especific durant el Paleozoic inferior va permetre que aquests icnofdssils
fossin utilitzats en biostratigrafia en series sense fdssils d'organismes (Crimes 1968,
Seilacher 1970). Altres traces atribuibles a trildbits sén Dimorphichnus (Seilacher 1955) i
Monomorphichnus (Crimes 1970) que cofreponen a rastres.

¢ Insectes

Els insectes s&én un grup important com a productor de traces en sediments
continentals actuals. A més de produir rastres com gran part d'artrdpodes. alguns
insectes, tant larves i nimfes com adults, viuen en caus permanents o
semipermanents o es desplacen activament per linterior del sediment donant lloc a
pistes endogéniques (Chamberlain 1975, Singh 1978, Metz 1990, Hasiotis & Bown 1992).
El registre fossil, perd, d'aquestes estructures és encara poc conegut. Alguns
Taenidium en dipdsits continentals han estat interpretats com produits per larves
d'insectes, mentre que Bown & Kraus (1982) i Bown & Laza (1990) van erigir els
icnogéneres Termitichnus i Syntermesichnus per designar termiters fossils.

1.3.2.6. Vertebrats

Malgrat diversos grups de vertebrats, especialment mamifers i peixos (Martin &
Bennet 1972, Rice & Johnstone 1972, Voorhies 1975, Benton 1988, Schult & Farow 1992),
poden excavar galeries que en alguns casos sdOn conegudes com a fdssils
(Voorhies 1975, Bown & Kraus 1982), el desenvolupament de la paleoicnologia de
vertebrats s'ha produit principalment en l'estudi de petjades i rastres (Sarjeant 1975)
en medis continentals i transicionals. Gran part d'aquests estudis shan centrat en els
dinosaures al Mesozoic (Lockley 1991) i els mamifers al Cenozoic (Schult & Farlow
1992).
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Licnogénere Undichna (Anderson 1976, Higgs 1988, Turek 1989, Gibert 1994) és un rar
exemple de traces de natacié produides per peixos.

1.3.3. Mecanismes de bioturbacié

Diferents organismes utilitzen diferents mecanismes per tal de penetrar en el
sediment. Alguns estudis sobre aquest tema han estat realitzats per Schafer (1956,
1972), Tueman & Ansell (1969) i Trueman (1975), perd una classificacid clara i Util de les
diferents estrategies no ha estat proposada fins recentment. Bromley (1990) proposa
quatre mecanismes fonamentals de penetracié del sediment: intrusid, compressid,
excavacid i reraompliment. Aquests han de ser considerats com a sistemes extrems
entre els quals es poden donar tot tipus de situacions intermédies on es combinen
dos o més métodes.

e Intrusié

Aquest mecanisme consisteix en el desplagament temporal dels grans de
sediment que sén simplement empentats lateraiment, per permetre el pas de
'animal a través del substrat. Els grans, un cop ha passat I'animal, tornen a ocupar
lespai que abans ocupaven per formar una estructura deformativa. No es produeix
en cap moment una cavitat. Aquesta técnica és funcional en substrats fluids o
inconsolidats. En sediments molt fluids alguns organismes poden desplag¢ar-se
mitjangant técniques de natacié modificades. Una estrategia d'intrusidé molt comuna
és la técnica de la doble dncora (double anchor technique, Trueman 1968). Aquesta
técnica consisteix en lancorament alternatiu de les parts distal i proximal del cos de
l'organisme. Quan la part distal queda fixada.,. 'animal pot extendre el cos endavant i
avang¢ar en el sediment, seguidament Ia part més avangada s'ancora permetent
que la resta del cos pugui ser portada endavant. Aquest mecanisme es va repetint
succesivament permetent l'organisme el desplagament. L'ancorament es produeix
per l'eixamplement del cos de l'organisme exercint pressid sobre el sediment
circundant, En alguns casos 'ancorament és afavorit per la preséncia d'esculptures
(burrowing sculptures) a la conquilla que gjuden a avangar perd dificulten retrocedir
(veure Savazzi 1994b, per exemples de mol.luscs). Un exemple molt com d'intrusidé
son les traces d'escapament que es produeixen quan un organisme es enterrat
sobtadament.

e Compressio

Aquesta estrategia consisteix en la compactacié del substrat lateralment
respecte el cos de l'organisme de manera que aquest atravessa el sediment
deixant un espai obert al seu darrera. Aquesta técnica és comuna entre bivalves i
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cucs. Els substrats inconsolidats, especialment de gra fi, sén els més indicats per a
aquest tipus de penetracié.

¢ Excavaciod

L'excavacioé consisteix en la disgregacié del substrat compactat i el seu transport
fora del sistema, o a la superficie 0 a aftres parts del cau, donant lloc a un sistema
obert. Part del material excavat pot ser ingerit. Exemples molt tipics d'aquest tipus
d'activitat sén els crustacis i els peixos.

o Reraompliment (backfill)

Consisteix en I'emplagcament a la part posterior del organisme del material
excavat anteriorment, permetent a l'organisme avangar pel sediment mantenint
obert només un petit espai al voltant del seu cos. Els grans disgregats a la part anterior
sén conduits lateralment a la part posterior, encara que també poden ser ingerits,
parciaiment o total, i seguir una ruta interna. En molts casos el reraompliment dona
lloc a estructures meniscades. Els equinids sén un clar exemple d'aquest estil de
bioturbacié.

En alguns casos els organismes poden fer migrar lateralment els seus caus oberts
donant lloc a estructures anomenades envans (spreiten). Aquests envans indiquen
les antigues posicions del cau i sén construits per un mecanisme molt comparable al
reraompliment, encara que en aquest cas el sediment no és 'rrcns'porrct de davant a
enrera sind lateralment.

1.3.4. Grups d'organismes bioerosionadors més importants en ambients antics i
actuals

Els grups d'organismes capagos de produir estructures de bioerosid sén diversos
(fig. 3). Algunes revisions sén donades per Bromley (1970) i Warme (1975). La relacid
entre els icnotaxons produits i els organismes productors és generalment més directa
que per a les estructures de bioturbacid. Aixd permet un grau de conexid més alt
entre la classificacid icnotaxondmica i biotaxondmica de les traces que en alguns
casos pot portar a la confussidé d'ambdues (com passa pels cirripedes i briozous). En
aquest capitol no es tractaran aquelles estructures que tradicionalment han estat
referides com a microperforacions (Golubic et al. 1975, Ekdale et al. 1984). Aquestes
sén produides per algues, fongs i liquens i el seu tamany microscopic fa que el seu
estudi necessitl técniques molt especifiques i constituelxi uno'subdisciplino prou
diferenciada.
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Figura 3. Algunes de les estructures de bioerosié més comunes amb indicacié del grup

zoologic que més tipicament n'és el productor.
Figure 3. Some of the most common bioerosion structures indicating the most tipical

producer of each one.
1.3.4.1. Esponges

Les esponges endolitiques sén actius perforadors de substrats carbondtics en
ambients marins actuals. La majoria d'elles pertanyen a la familia Clionidae. Alguns
treballs s’han ocupat de descriure les perforacions que, per accié guimica,
produeixen aquests organismes (Bromley 1970, Ward & Risk 1977, Bromley &
D'Alessandro 1984). Es tracta de sistemes de canals multiramificats i anastomosats,
amb o sense cambres, nombroses obertures | elements generaiment de tamany
petit (les cambres rarament ultrapassen uns pocs milimetres). Perforacions fossils
similars es coneixen amb seguretat al Mesozoic i Cenozoic -algunes formes
descrites al Paleozoic només poden ser-hi dubtosament relacionades (Bromley &
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D'Alessandro 1984)- i han estat designades com Entobia (Bromley 1970) (fig. 3).
Diverses icnospécies han estat proposades per a aquest icnogénere (Bromley 1970,
Bromley & D'Alessandro 1984, 1987).

1.3.4.2. Anéllids

Dins d'aquest filum, els poliquets poden ser responsables d'una important activitat
perforadora en ambients marins. Malgrat diverses families -Spionidae, Cirratulidae,
Flablligeridae | Capitellidae, segons Warme (1975)- inclouen espécies perforants, el
génere més conegut per aquesta activitat és I'espidnid Polydora (Blake 1969, Haigler
1969, Bromley 1970, Warme 1975). Polydora ciliata viu en forats en forma de bossa on
I'animal s'‘acomoda en postura d'U (Dorsett 1961).

Diversos icnogéneres poden ser atribuits a poliquets: Trypanites, Lapispecus,
Caulostrepsis i Maeandropolydora (fig. 3). La sistemdatica dels dos Glitims ha estat
revisada per Bromley & D'Alessandro (1983).

1.3.4.3. Sipuncdlids

L'habit perforant es troba ben desenvolupat en aquest filum. Les perforacions que
produeixen son rectes o sinuoses amb una Unica entrada (Rice 1969) i en el registre
fossil poden correspondre a licnogénere Trypanites (fig. 3).

1.3.4.4. Mol.luscs
* Bivalves

Els bivalves constitueixen un dels grups més significatius d'organismes
bioerosionadors. Segons Warme (1975), diverses families -Pholadidae,
Gastrochaenidae i Mytilidae, principalment- i alguns géneres d'altres families
-Petricola, Hiatella, Platydora, Trydacna- habiten cavitats produides per ells mateixos
en substrats durs (tant litics o0 esquelétics com llenyosos). Aquestes cavitats
presenten fipicament forma de porra amb una entrada (més rarament dues)
conectada’ per un coll estret a una cambra ovoidal o esférica. El registre fossil
d'aquestes estructures estd representat pels icnogéneres Gastrochaenolites (fig. 3) i
Teredolites (revisats per Kelly & Bromley 1984). El primer d'ells inclou estructures en
substrat litic o esquelétic, mentre el segon apareix en substrats llenyosos (Bromley et
al. 1984). L'activitat perforadora de bivalves en fusta en ambients actuals pot ser
exemplificada pels pholadacis Xylophaga, Teredo i Martesia (Bromley 1970).
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Altre tipus d'estructures sén les produides pels andmiids que deixen traces de
I'adhesi® del seu bisus calcari sobre el substrat. Aquestes traces han estat
anomenades Centrichnus eccentricus per Bromiey & Martinell (1991).

e Gasteropodes

Les perforacions més tipicament produides per gasterdpodes sén els orificis que
algunes espécies carnivores fan sobre conquilles. Els principals grups que presenten
aquest tipus de depredacié sén els naticids i els muricids, perd també els tomacis,
capdulids, nudibranquis i alguns pulmonats poden mostrar activitats similars (Bromley
1981). En el registre fossil aquests orificis reben el nom d'Oichnus (Bromley 1981) (fig. 3).
S6n nombrosos els treballs que shan ocupat de la seva significdncia
paleoecoldgica com a indicadors de fendmens de coaccié (Hoffman et al. 1974,
Berg & Nishenko 1975, Kitchell et al. 1981, 1986, Taylor et al. 1983, Hoffman & Martinell
1984).

Altres estructures sén les produides per I'activitat raspadora de patél.lids i altres
gasterdpodes. Aquests organismes s'alimenten principalment de microorganismes
endolitics i per qixd causen l'erosio del substrat . El resultat d'aquesta activitat sén
conjunts de petits solcs que han estat anomenats Radulichnus per Voigt (1977).

Kase et al. (1994) descriuen depressions rodones a el.liptiques en conquilles
d'ammonits que foren produides per gasterdpodes patél.lids. Estructures similars en
crinoids van ser anomenades Tremnichnus per Brett (1985) que va considerar els
gasterdpodes com a posibles candidats per a la seva produccid. Aquestes
estructures sén per a Bromley (1992) més aviat estructures d'encastament
(embedding sfructures) que veritables perforacions.

Finalment, Mayoral (1987) proposa licnogénere Renichnus per designar marques
dincrustacié de vermétids que ja havien estat descrites per Radwanski (1977).

e Poliplacofors

L'activitat d'alguns quitons pot produir estructures tipus Radulichnus (Voigt 1977)
indiferenciables d'aquelles produides per gasterdpodes.

e Cefalopodes

Alguns pops sén copoc;os»de produir orificis en esquelets d'altres organismes
(Arnold & Arnold 1969, Nixon 1979). Aquestes perforacions poden ser incloses dintre
de licnogénere Oichnus (Bromley 1981, 1992). L'objectiu d'aquests orificis no és



BOLOGA ICNOLOGIA. CONCEPTES | APLICACIONS

menjar-se I'organisme a través d'ells com é&s el cas dels gasterdpodes sind injectar-li
veri per facilitar I'obertura de la conquilla i 'accés a les parts nutritives.

1.3.4.5. Foronis

Aquest filum de cucs lofoforats conté dues espécies actuals que perforen
substrats calcaris: Phoronis ovalis i Phoronis hippocreia. Aguests organismes
produeixen forats d'habitacié tubulars irregularment sinuosos de didmetre entre 0.2 i
0.3 mm. A partir d'un tub individual normalment es poden produir altres, donant lloc a
pseudocoldnies ramificades complexes (Bromley 1970, Warme, 1975). Voigt (1975) va
atribuir l'icnogénere Talpina (fig. 3), previament adscrit a briozous (Bromley 1970), a
l'activitat de foronis. Aquest mateix autor també va suggerir Conchotrema com una
altra posible perforacié d'aquests organismes.

1.3.4.6. Braquidpodes

Molts braquidpodes articulats viuen adherits a substrats durs mitjancant el
pedldncle. Aquest fendmen produeix una senyal d'incrustacié a sobre del substrat
consistent en un grup de petits forats generalment ordenats dintre d'un cercle.
Aquesta traga va ser anomenada Podichnus (fig. 3) i ha estat reconeguda en
materials de diverses edats (Bromley & Surlick 1973, Malkowski 1975, Martinell 1982e,
Alexander 1994).

1.3.4.7. Briozous

Tres families actuals de briozous -els ctenostomats Terebriporidae |
immergentiidae i els queilostomats Penetrantidae- sén capagos de produir
perforacions en substrats durs (Soule & Soule 1969). Les perforacions representen
coldnies amb obertures (no0 majors d'1 mm) corresponents als zooids i canals
conectius que corresponen als estolons. Les coldnies poden ser dendritiques o
ramificades. Hi ha forga confusid pel que fa a la terminologia d'aquestes
perforacions. Alguns termes com Terebripora (fig. 3) i Spathipora, comuns al
Mesozoic i Cenozoic i molt utilitzats a la literatura, van ser descrits a partir de
perforacions perd considerats taxons zooldgics. Mentre alguns autors consideren
que aquests termes sén en realitat taxons icnoldgics (Bromley 1970). altres
consideren que sdn prou caracteristics per a ésser considerats taxons zooldgics
(Voigt & Soule 1973). En el Paleozoic diverses perforacions han estat adscrites a
briozous (Mayoral et al. 1994).
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Altres briozous queilostomats actuals, com el génere Electra, viuen
epifdunicament i produeixen senyals d'incrustaci® molt caracteristiques
especialment sobre conquilles (Warme 1975).

1.3.4.8. Equinoderms

Dintre dels equinoderms, els equinids regulars sén un dels grups més significatius
pel que fa a activitat bioerosiva en medis marins. AqQuests organismes viuen en
substrafs durs, tant rocosos com escullosos. La seva activitat pasturont per sobre del
substrat dona lloc a conjunts de marques agrupades en forma d'estrella que
l'organisme deixa en raspar la superficie amb el seu aparell mandibular, la llanterna
d'AristTil, i les espines. Aquesta traga és coneguda fdssil sota el nom de Gnatichnus
(Bromley 1975, Martinell 1982b) (fig. 3).

Molts equinids regulars viuen en cavitats o depresions que excaven ells mateixos
per accié mecdnica (Warme 1975, Fischer 1981, Martinell 1981b). Aquestes cavitats
també han estat identificades en el registre fossil (Martinell & Doménech 1986a, 1995,
Watkins 1990).

1.3.4.9. Arfropodes
e Decdpodes

Alguns decdpodes poden produir cavitats en substrats rocosos com les descrites
per Fischer (1981) produides per Alpheus, malgrat aixd aquest tipus de perforacions
sén poc conegudes tant en ambients moderns com fossils.

El tipus d'activitat bioerosiva que més comunament pot ser preservat fossil son els
atacs d'alguns crancs a organismes amb esquelet extern. Aquest tipus d'atacs,
guan no sén exitosos, produeixen traumatismes a la conquilla de la presa que poden
ser reparats donant lloc a cicatrius. Aquestes marques es coneixen com a senyals
de durdfags (Martinell 1989). Estudis sobre aquests fendmens de coaccié i la seva
significancia paleocecoldgica sén nombrosos (Robba & Ostinelli 1975, Martinell ef al.
1984).

« Cirfipedes

Dintre d'aquesta classe de crustacis, I'ordre Acrothoracica és el grup més
important com a perforador actiu i nombrosos treballs han estat publicats tant pel
que fa a exemples fdssils com actuals (Seilacher 1969, Bromley 1970, Warme 1975,
Baluk & Radwanski 1991). Les perforacions que produeixen sén de petit tamany (pocs
mm de profunditat) en forma de sac i amb una obertura molt estreta en forma de
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ranura © coma. Aquest tipus de forats corresponen a diversos icnotaxons recollits per
Codez & Saint-Seine (1957) dels quals el més comu es Rogerella. El taxd zooldgic
Trypetesa ha estat emprat incorrectament per alguns autors (Baluk & Radwanski
1991) per dessignar perforacions fossils que poden ser atribuides a aquest organisme.

L'ordre Thoracica inclou el génere perforant Lithothyra que viu actualment en
forats ovoidals (de fins 1 cm de didmetre | 7 cm de longitud) en esculls coral.lins o
beach rocks (Bromley 1970). Aquestes perforacions no sén conegudes al registre
fossil on podrien confondre's amb forats produits per bivalves.

Finaiment, Bromley & Martinell (1991) van descriure marques d'incrustacio
produides per verr(cids (Ordre Thoracica) i les van designar com a Centrichnus
concentricus.

¢ Insectes

En medis terrestres els insectes poden produir perforacions sobre substrats
d'origen vegetal, tant fusta com fulles. Les interaccions entre plantes i insectes, aixi
com el tipus de senyals que hi resulten son revisades exhaustivament per Scott (1992).

El grup més important de perforadors de fusta sén els -escarbats (Ordre
Coleoptera). Aquests poden produir des de simples forats fins a complexes sistemes
de tanels (Scott 1992). Perforacions d'aquest tipus atribuibles a insectes sén ben
conegudes al registre fossit (Radwanski 1977, Jarzembowski 1990, Séoh‘ 1992).

Mossegades, forats i tinels en fulles sén produits per nombrosos insectes
herbivors i poden ser considerades com un tipus de bioerosidé en un substrat molt
particular. El registre fossil d'aquesta activitat és ampli (Scoft 1992).

1.3.5. Etologia de les traces

El magjor potencial de les traces fossils és el de registrar el comportament dels
organismes que les produeixen. Aixd fa que davant d'un determinat icnofdssit la
primera questi® que ha de ser plantejada, inclis préviament a conéixer la identitat
del seu productor, és quin és el seu significat etoldgic. Per aquest motiu, la
classificacidé més Gtil i emprada de les traces fdssils es basa en criteris etologics.
Aquesta classificacid va ser ideada per Seilacher (1953, 1964) que va proposar cinc
categories etoldgiques (Cubichnia, Repichnia, Pascichnia, Fodinichnia i Domichnia).
Posteriorment altres autors han afegit fins a quatre categories més (Fugichnia,
simpson 1975, Praedichnia, Ekdale 1985, Agrichnia, Ekdale et al. 1984, Equilibrichnia,
Bromley 1990). Aquestes nou categories (fig. 4) surten de la combinacid de cinc tipus
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de comportament susceptibles de ser preservats en el registre fossil: habitacio,
alimentacié, locomocid, repds i reequilibrament en relacié amb el fons. Els limits entre
unes i altres categories no tenen perqué ser clars en tots els casos perd constitueixen
un sistema de referéncia valid per a la interpretacié i classificacid dels icnofdssils.

» Traces de repés (Cubichnia)

Es tracta d'estructures, generalment depressions suaus, fetes per organismes que
s'aturen o enterren per un periode de temps curt en un substrat, buscant proteccié de
depredadors o simplement en periodes de menor activitat. Sén estructures que en
alguns casos poden reflexar la morfologia del cos de l'organisme productor.
Freqﬂen’rmem‘ es presenten aillades encara que poden frobar-se lligades a pistes de
locomocid o pastura. Exemples: Asteriacites, Lockeia, Rusophycus, Cardioichnus.

e Traces de locomocié (Repichniq)

Inclouen rastres i pistes produides per la simple locomocidé d'un organisme, bé
sigui superficialment o subsuperficial. Exemples: Diplichnites, Cruziana,
Beaconichnus.

¢ Traces de pastura (Pascichnia)

S6n traces produides per organismes que cerquen activament I'aliment mentre
es desplacen. Poden ser pistes amb trgjectes meandriformes o espirals, de vegades
amb una certa regularitat, produides per detiitivors o sedimentivors, o senyals de
herbivors raspadors sobre substrats durs., Exemples: Helminthoida, Nereites,
Radulichnus, Gnatichnus.

¢ Traces d'habitacié (Domichnia)

Son estructures que proporcionen domicilis més 0 menys permanents a
organismes generalment suspensivors perd també carnivors o detritivors. Sén traces,
en general, simples que en sediments solts acostumen a presentar revestiment.
Exemples: Skolithos, Ophiomorpha, Entobia.

* Traces d'alimentacid (Fodinichnia)

So6n estructures més o menys permanents construides per organismes
sedimentivors. Sén estructures on es combinen domicili | alimentacié. Es un dels grups
on hi ha una major varietat tant morfoldgica com etoldgica. Poden ser considerats
tres subgrups fonamentais que representen comportaments substancialment
diferents:
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- Traces amb envans: Els envans enregistren el moviment Iateral del cau
d’habitacidé de I'animal. Aquesta migracié pot estar en relacié amb el creixement o
I'agjustament, perd en la magjoria dels casos és resultat d'un mecanisme d'explotacid
exhaustiva del contingut alimentari del sediment. Exemples: Zoophycos,
Rhizocorallium.

- Traces multiramificades. Aquestes estructures sén resultat de l'excavacid
sistemdatica i posterior reraompliment de tanels successius a partir d'un cau més o
menys permanent. Aquestes continues excavacions pretenen aconseguir unga
explotacié exhaustiva del sediment, Exemple: Chondrites, Phycodes.

- Traces en xarxa. Aquest grup inclou Thalassinoides. En aquest cas l'explotacié
del sediment és fa per Ilexcavacié d'un sistema obert de galeries. En alguns casos
segurament l'organisme també obté aliment de cultius bacterians que fa créixer a
les parets o a tdnels cecs. Aixd fa que Thalassinoides pugui ser considerat una forma
propera als Agrichnia.

Aquests tres diferents patrons de comportament es poden combinar en una Gnica
estructura, com per exemple en Dactyloidites que és una traga multiradiada perd
alhora amb envans (Flrsich & Bromley 1985, Gibert et al in press).

 Traces de cultiu i de trampa (Agrichnia)

Dintre d'aquest grup s'inclouen un conjunt de traces amb configuracions
complexes que segueixen models geometrics molt regulars (espirals, helicoids,
xarxes hexagonals, meandres) que també sén conegudes com grafogliptids
(Graphoglypten, Fuchs 1895). En aquestes estructures es combina habitacidé amb
alimentacid, perd a diferéncia dels Fodinichnia, I'aliment (bacteris ©
microorganismes bentdnics) és atrapat o bé cultivat en les parets orgdniques del
cau (Seilacher 1977, Ekdale et al. 1984, Bromley 1990). Préviament els grafogliptids
havien estat considerats pistes de pastura. L'estructura recent més similar és el cau
espiral de Paraonis (Seilacher 1977). Exemples: Palaeodyction, Helicolithes,
Cosmoraphe.

e Traces d'escapament (Fugichnia)

Sén traces resultants de lintent d'escapar d'organismes que han estat enterrats
per un episodi deposicional sobtat. Generalment son simples trencaments de les
lamines sedimentaries.
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Figura 4. Classificaci6 etologica de les traces fossils i relacié entre les nou categories

principals.
Figure 4. Ethological classification of trace fossils and the relationship between the

nine main groups.

¢ Traces d'equilibri o ajustament (Equilibrichnia)

Aquestes estructures son resultat de la resposta d'alguns organismes infGunics
davant de fendmens d'erosid o sedimentacié no sobtats. La necesitat de mantenir
una profunditat critica obliga a l'organisme a desplag¢ar verticalment el seu cau
donant lloc a envans protrusius o retrusius (Goldring 1962). Exemples: Diplocraterion.

« Traces de depredacié (Praedichnia)

Sén estructures restringides a substrats durs esquelétics que testimonien I'accid de
depredadors, com per exemple els orificis que alguns carnivors produeixen sobre

conquilles. Exemples: Oichnus.
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1.4. Tafonomia de les traces

La tafonomia s'ocupa de tots aquells processos que afecten a una entitat
bioldgica des del moment de la seva produccid (bé sigui per mort o realitzacid) fins
que és obtinguda pel paleontdleg. Els processos tafondmics s'engloben dintre de
tres categories: els necrobidtics, els bioestratindmics i els fossildiagenétics. Pel que fa
a les traces fdssils els dos Gltims grups de processos sén els més importants (fig. 5) i les
afecten de manera molt diferent a com afecten a fdssils d'organismes o de parts
d'organismes. Aquestes diferéncies sén consequéncia de la dualitat estructura
sedimentdria/resta bioldgica que les caracteritza.

1.4.1. Bioestratinomia

El domini de la bioestratinomia inclou tots aquells processos que afecten a una
entitat bioldgica des que és produida fins que és enterrada. Els limits de la
bioestratinomia sén clars per als fdssils d'organismes (produccié i enterrament) perd
esdevenen confusos per a les traces, que sovint s troben enterades des del mateix
moment de la seva produccid i que. malgrat I'enterrament, son habitades |
funcionals. En icnologia el concepte de bioestratinomia ha de ser ampliat a tot alld
que afecta a la preservacié de les traces des que sén produ'ides‘ﬁns que passen Q
formar part de la capa historica Chistorical layer, Berger et al. 1979) que és la zona del
substrat que es troba per sota de la zona de bioturbacidé activa. Per tant, el domini de
la bioestratinomia ha de incloure aquells processos que exerceixen un control sobre
la produccid i la preservacié inicial (prévia a I'enterrament profund) de les traces. El
terme potencial de preservacid permet explicar la diferéncia entre el treball d'una
comunitat bentdnica i el registre d'aquesta activitat. El potencial de preservacié
d'una traga determina les possibilitats que aquesta té d'esdevenir un icnofossil i és
controlat per molt diversos factors (tipus de traga, consisténcia del sediment,
profunditat de produccid, etc.) (fig. 5).

1.4.1.1. Consisténcia del substrat

El grau de consisténcia del substrat sobre el que es desenvolupa una comunitat
bentdnica controla tant el tipus d'activitat duta a terme pels organismes i en
consequéncia el tipus de traces que produeixen, com el seu potencial de
preservacio. Una série de termes son utilitzats per dessignar els substrats des de fluids
fins a durs en funcid de la seva consisténcia (Ekdale et al. 1984).
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Figura 5. Esquema representant la historia tafondmica d'una traga fossil amb els factors

que hi poden influir.
Figure 5. Factors that can influence on the taphonomy of trace fossils.

En substrats fluids (soupgrounds), amb un contingut en aigua molt important, la
preservacid potencial d'estructures és molt petita. Les traces no tenen limits definits
(fossitextura deformativa, Schaffer 1956, 1972) i faciliment es col.lapsen. Si existeixen
caus d'habitacid, aquests hauran de presentar revestiments que permetin mantenir

el cau lliure de sediment.
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Els substrats inconsolidats (softgrounds) tenen un menor contingut en aigua i les
estructures poden preservar-se encara que generalment amb limits difosos i sovint
presentant deformacid. Els caus d'habitacid tipicament presenten revestiment. Un
cas especial sén els substrats solts (loosegrounds, Goldring 1995) formats per
sediments grollers (sorres) on les particules es tfroben deslligades.

Quan el grau de compactacid és suficient per a eliminar el contingut en aigua els
substrats esdevenen consistents (firmgrounds) permetent la produccié d'estructures
conspicues amb limits abruptes (fossitextura figurativa, Schéffer 1956, 1972). Els
revestiments no sén necessaris en els caus d'habitacié que sovint mostren en la part
interna de les seves parets senyals d'excavacid (esgarrapades) formant bioglifs. El
potencial de preservacidé de les estructures resuitants és molt elevat.

Els substrats durs (hardgrounds) poden ser d'origen orgdnic -esqueletic
(shellgrounds) o llenydés (woodgrounds)- o resultat de litificacié -superficies
sedimentaries amb cimentacidé primerenca (hardgrounds s.s.) o afloraments
rocosos (rockgrounds). Aquests substrats allotjen estructures de bioerosid produides
per organismes i mecanismes diferents a les estructures de bioturbacidé que es
donen en els altres substrats.

Els limits entre els diferents tipus de substrat sén graduals. No és rar trobar
estructures de bioturbacid i bioerosid juntes en un mateix substrat consistent. Diversos
autors (Palmer & Farsich 1974, Bromley 1975) descriuen asociacions de traces que
inclouen diferents tipus d'estructures de bioturbacidé aixi com altres de bioerosid.
Aquestes asociacions representen la superposicid produida durant la progresiva
litificacid del sediment en relacié a superficies d'omissio.

1.4.1.2. Posicid respecte interfases

L'interfase més important en un sistema bentdnic (0 subaeri) és l'interfase
deposicional, entre I'aigua (o l'aire) i el substrat. Les traces formades sobre aquesta
interfase (epigéniques) tenen un potencial de preservacid molt menor que el de les
formades per sota de la mateixa (endogéniques) doncs poden ser facilment
afectades per erosid, per altra activitat orgdnica, etc.

A linterior del sediment, les interfases més Significcfives sén texturals i
granulométriques quan el sediment é&s heterolitic. El potencial de preservacié d'una
traga endogeénica es major quan aquesta es produeix en una interfase (un futur imit
d'estrat) que si es forma en un sediment homogeni, degut a que el contrast litoldgic
tendeix a emfasitzar les estructures. La posicidé d'un organisme en relacié a interfases
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sedimentdries pot ser causant de que aquest produeixi diferents icnotaxons malgrat
realitzar el mateix tipus d'activitat (Gibert & Martinell 1994).

SEILACHER MARTINSSON

RELLEU COMPLET EXICHNIA

SEMIRELLEU (EPIRELLEU) EPICHNIA

RELLEU COMPLET ENDICHNIA

HIPICHNIA

SEMIRELLEU (HIPORELLEUV) ’-_... =

RELLEU COMPLET EXICHNIA

Figura 6. Terminologia per a la classificacié preservacional de les traces fossils
segons Seilacher (1964) i Martinsson (1970). Modificat d'Ekdale et al. (1984).

Figure 6. Seilacher’s (1964) and Martinsson’s (1970) terminology for the
preservational classification of trace fossils. Modified from Ekdale et al. (1984).

Seilacher (1953, 1964a, 1964b) i Martinsson (1965, 1970) van proposar una
classificacié preservacional (0 toponimica) per a les traces fdssils en funcié de la
seva posicid respecte interfases (fig. 6). Aquesta classificacid és, de fet, una
classificacié tafondmica. Seilacher diferencia relleus complets (full reliefs), per referir-
se a estructures preservades en tres dimensions dintre d'una unitat litoldgica, i
semirelleus (semireliefs), quan es tracta d estructures preservades en superficies
interestratals. Els semirelleus poden deformar la laminacié del sediment (semirelleus
deformatius o cleavage reliefs) o no (semirelleus no deformatius o boundary reliefs).
Aquests Ultims poden ser hiporelleus (hyporeliefs) quan es preserven a la base d’un
estrat o epirelleus (epireliefs) quan ho fan al sostre. Poden ser concaus o convexes.
Tots aquests termes sén basicament descriptius, perd Seilacher va introduir altres dos
amb implicacions genétiques. Aquest autor va distingir entre traces exogéniques
(formades a la superficie) | endogeniques (formades sota la superficie). Les traces
exogéniques només poden donar lloc a semirelleus, mentre que les endogéniques
poden donar semirelleus i relleus complets. La classificacié de Martinsson (op. cit)és
molt semblant a la de Seilacher (fig. 6). Aquest autor utilitza els termes hypichnia i
epichnia equivalents als termes hiporelleu i epirelleu, respectivament. A més
diferencia els termes endichnia per a estructures contenides a I'estrat i exichnia per a
les que es troben a fora del mateix. Utilitza solc (groove) i cresta (ridge) en lloc de

concau i convexe.
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1.4.1.3. Sobreimposicié d'estructures

En sediments on l'activitat bioturbadora és molt intensa la fabrica sedimentdria pot
ser totalment modificada i homogeneitzada de manera que les traces fossils no
poden ser identificades individualment com a resultat de la sobreimpossicidé. Una
bioturbacié molt intensa no permet la preservacié de les traces. En qualsevol cas
quan existeix aquesta sobreimpossicid d'estructures les més tardanes seran sempre
les que tindran un maijor potencial de preservacid.

1.4.1.4. Erosio i reompliment

Ambdds factors sén tractats juntament ja que en molts casos erosid i
sedimentacié poden venir molt lligades en relacié a determinats episodis
deposicionals.

Lerosid afecta sobre tot a les estructures més superficials que poden ser
totalment eliminades o a les parts més superficials d'estructures més profundes.

En el cas dels dipdsits turbiditics (Seilacher 1962), una abrupta erosié seguida de
sedimentacié permet la formacidé de motllos d'estructures molt delicades i
complexes (els grafogliptids). Aquestes estructures queden tipicament preservades
com a hiporelleus convexes en les bases de sediments turbiditics i constitueixen un
exemple icnologic de fossil laggerstatten (Bromley & Asgaard 1991).

El reompliment d'una excavacié pot produir-se de manera activa (pel propi
organisme productor) o passiva (per accid de corrents o gravetat). Les
caracteristiques preservacionals dambdds tipus de traces poden ser molt diferents.
En el cas d'un rebliment passiu 'existéncia de contrast litoldgic entre el reompliment |
el substrat encaixant és fonamental per a la preservacidé de la traga. Si aquest
contrast no existeix el reconeixement de l'estructura pot ser quasi imposible, a
menys que existeixi un revestiment diferenciat.

Un cas interesant de reompliment passiu sén les tempestites tubulars (Wanless et
al. 1988, Tedesco & Wanless 1991). Es tracta de rebliments produits per episodis
tempestitics en zones de plataforma. El sediment groller mobilitzat per la tempesta és
introduit en caus oberts excavats en sediments més fins. En molts casos I'evidéncia
de ia tempesta pot ser Gnicament aquest reompliment i per aixd el terme tempestita
tubuiar.
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1.4.1.5. Profunditat de produccio

La profunditat a la que es produeix una estructura en relacié a la interfase
deposicional és fonamental per a la seva preservacid. Aquest pardmetre es troba
en relacidé amb altres aspectes ja comentats: consisténcia, sobreimposicid, erosio.
Les estructures més profundes tenen un magjor potencial de preservacié perque
s'emplacen en sediments més consistents | so6n més dificiiment eliminades per
erosid. Les traces més superficials, en canvi, acostumen a trobar-se en sediments
més carregats d'aigua on la preservacié és més dificil i on poden ser més faciiment
erosionades. En determinats contexts sedimentaris amb sedimentacié constant i
continua, si existeix una estratificacid ecoldgica (fiering) de la comunitat
endobentdnica, les traces més profundes seran més conspicues doncs es
sobreimposaran a les més somes obliterant-les totalment o parcial com a resultat de
I'agradacio.

1.4.1.6. Transport

Les Uniques traces fossils que faciment poden patir transport dintre del domini
bioestratindmic sén els coprdlits i pél.lets. Wanless et al. (1981) van analitzar el
comportament dels pél.lets fecals davant el transport hidrodindmic. Les traces de
bioturbacié en canvi rarament pateixen transport només alguns exemples (Goldring
1962, Gibert in press) fan referéncia a transport de tubs amb parets orgdniques. Les
estructures de bioerosid no poden ser estrictament transportades perd si que els seus
substrats (cddols, conquilles, fusta) poden patir transport.

1.4.2. Fossildiagénesi

Els aspectes diagenétics son tots aquells que afecten a licnofdssil un cop ha estat
incorporat a la capa histdrica. Poden ser de tipus fisic o quimic (fig. 5).

Dintre dels canvis fisics un dels més importants és la compactacidé. Aquesta
afecta al sediment en Ia seva totalitat perd ho pot fer de manera diferencial en traces
fdssils compostes per sediment diferent al de la roca encaixant. La reelaboracid es
pot produir quan alguns caus o excavacions que han estat totalment o parcial
cimentats pateixen erosid | sén depositats novament en un lloc diferent.

Els processos quimics més frequents sén la cimentacidé i la mineralitzacié. Les
diferéncies texturals sovint existents entre les traces i la roca encaixant fa que
aquests fendmens actuin diferencialment. La preséncia de matéria orgdnica als
rebliments o revestiments d'algunes estructures afavoreix processos de
ferruginitzacidé. D'altra banda els rebliments més porosos que la roca encaixant
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permeten la circulacidé d'aigles intersticials seguint les excavacions com a vies
preferencials provocant reaccions en els seus limits.

Algunes perforacions (per exemple Entobia) poden ser preservades com a
motlles naturals, bé estiguin formats per precipitacié o rebliment.

1.5. Ecologia de les traces

L'ecologia és l'estudi de les interaccions dels organismes entre ells mateixos i
amb el seu ambient (Dodd & Stanton 1990). En el cas de les traces fossils la seva
correlacié amb els paleoambients on sén produides és ben coneguda i ha estat en
alguns casos sobredimensionada fins esdevenir quasi dogmdtica. Malgrat aquests
abusos les traces fossils, 0 més concretament les associacions de traces, sén
reconegudes com importants indicadors paleoambientals. Per tal d’analitzar el seu
valor paleoecoldgic, primer tractarem quins sén els factors que principaiment les
controlen, i després quines sén les associacions "caracteristiques” dels diferents
paleoambients deposicionals. En aquest apartat es fa referéncia especialment a ia
bioturbacidé ja que permet un Us més divers i complex que la bioerosidé en les
interpretacions paleoambientals.

1.5.1. Factors que limiten la bioturbacié i la distribucié de les traces fossils

Per a la realitzacié d'acurades reconstruccions paleoambientals basades en
evidéncies icnoldgiques. és imprescindible comprendre quins sén els factors que
limiten la distribucié de les traces fossils i com ho fan. Al ser les traces fdssils resultat de
F'activitat d'organismes majoritdriament bentdnics, aquests factors limitants sén els
que afecten directament a la composicié de la comunitat bentdnica i/o al tipus de
comportaments que porten a terme els seus membres (fig. 7). Aquests factors
actuen simultdniament i es troben lligats entre si, perd aqui els tractarem per separat.

1.5.1.1. Preséncia de lamina d'aigua

El tipus de traces que es poden produir en medis subaeris i subaqudtics sén molt
diferents. Els medis subaeris presenten en general diversitats de traces fdssils baixes
o nulles. La bioturbacid pot ser important en relacid a paleosdls on a més de
estructures d'origen vegetal poden aparéixer caus d'insectes | vertebrats, aixi com
icnofdbriques grumoses produides per cucs de terra. També en eolianites es
coneixen algunes associacions de traces fdssils formades fonamentalment per
repichnia d'artropodes i vertebrats (Brady 1947). Els medis subdqudfics, en canvi,
inclouen gran varietat d'ambients on la diversitat icnoldgica pot arribar a ser molt
gran.
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Figura 7. Factors ambientals que exerceixen un control sobre la bioturbacié.
Figure 7. Environmental controls on bioturbation processes.

1.5.1.2. Textura del sediment

La granulometria i el grau de seleccid del sediment afecta de diferent manera als
organismes segons el seu habit de vida i el seu tipus d'alimentacié. Aquests
pardmetres son molt importants per als organismes infaunics i per a I'epifauna séssil,
perd no ho sén tant per als epifaunics vagils (Purdy 1964, Ekdale et al. 1984). D'altre
banda, els organismes que ingereixen sediment sén molt sensibles a la
granulometria maxima | minima, mentre que pels filtradors, en canvi, el tamany de
gra més petit pot ser critic, ja que la resuspensidé de particules massa fines pot causar
problemes al seus aparells filttradors.

La granulometria del sediment sovint condiciona altres factors molt importants per
la vida bentdnica (especialment endobentdnica). Aixi els sediments fins normalment
contenen més matéria orgdnica aprofitable per sedimentivors que els més grollers,
mentre que aquests es troben molt millor oxigenats que els primers. A més els
sediments més fins acostumen a constituir substrats més consistents, motiu pel qual
els caus en sorres acostumen a presentar revestiments que no sén necessaris en
substrats argilosos.
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