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ABSTRACT

Bioerosive structures recorded on several species of echinoids of the Order Clypeasteroidea have been studied.
These species are Clypeaster cermenatii Checchia-Rispoli, 1925, C. marginatus Lamarck, 1816, C. portentosus
Desmoulins, 1837, C. brevior Seguenza, 1879, C. aichinoi Checchia-Rispoli, 1925, C. tauricus Desor, 1858, C.
franchii Checchia-Rispoli, 1925, C. altus Klein, 1734 and Clypeaster sp., all of them from the northern border
of the Guadalquivir Basin between Penaflor and Alcolea del Rio (Sevilla province), belonging to Upper Miocene
(Late Tortonian) in age. Evidences of predation behavior showing search for food (borings, breakings and/or
test deepening), and domicile are analyzed. The ichnotaxa Oichnus simplex Bromley, 1981 and Oichnus ichnosp.
indet. and significant test breakings produced by sharp incisions or bitting predation are included inside the first
category. Usually, reparation evidences are observed, consisting in cementation of calcareous fragments and
secretions of secondary test material resulting in spectacular teratologic growths. These records point to predators
related probably to cassid gastropods, as several crustaceans, echinoderms and fishes. In the second category
are included the icnotaxa Gastrochaenolites cf. digujus Kelley and Bromley, 1984 and Maeandropolydora sulcans
Voigt, 1965, representing the activity of lithophagous bivalves and polychaeta annelids, respectively.
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RESUMEN

Se han estudiado las evidencias de bioerosion registradas en diferentes equinoideos pertenecientes al orden
Clypeasteroidea, concretamente en las especies Clypeaster cermenatii Checchia-Rispoli, 1925, C. marginatus
Lamarck, 1816, C. portentosus Desmoulins, 1837, C. brevior Seguenza, 1879, C. aichinoi Checchia-Rispoli,
1925, C. tauricus Desor, 1858, C. franchii Checchia-Rispoli, 1925, C. altus Klein, 1734 y Clypeaster sp., pro-
cedentes del Mioceno Superior (Tortoniense superior) del borde septentrional de la Cuenca del Guadalquivir, en
el sector comprendido entre Penaflor y Alcolea del Rio, en la provincia de Sevilla. Se han analizado las eviden-
cias que implican comportamientos de bisqueda de alimento por depredacion (perforaciones, roturas y/o hundi-
mientos en el caparazdn), y de domicilio o refugio. Dentro de la primera categoria se han identificado los
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icnotaxones QOichnus simplex Bromley, 1981 y Oichnus ichnosp. indet., asi como roturas importantes del capa-
razon relacionadas con profundas incisiones o mordiscos por parte de depredadores. Asociado a estas roturas se
encuentran evidencias de reparacidon por cementacidon de fragmentos calcareos y zonas de secrecion anormal de
material secundario que han dado lugar a crecimientos teratologicos muy espectaculares. Estos registros ponen
de manifiesto la existencia de depredadores relacionados muy probablemente con gasteropodos cassididos, as{
como con diversos crusticeos, equinodermos y peces. En la segunda categoria, se han identificado los icnotaxones
Gastrochaenolites cf. digujus Kelley y Bromley, 1984 y Maeandropolydora sulcans Voigt, 1965, relacionados
con la actividad de bivalvos litdfagos y anélidos poliquetos respectivamente.

Palabras clave: Equinoideos clypeasteroideos, Bioerosion, Mioceno Superior, Cuenca del Guadalquivir,

Sevilla, Espana.

INTRODUCCION

Los equinoideos irregulares, especialmente los que perte-
necen al orden Clypeasteroidea, son, por la propia morfolo-
gfa de sus caparazones y por su particular forma de vida, un
grupo de organismos que se constituyen en importantes
sustratos, suficientemente rigidos y consistentes (sobre todo
una vez muertos), como para soportar la instalacion de nume-
rosos organismos de hébitos incrustantes (crusticeos ba-
lanomorfos, algas coralinas, briozoos, anélidos, bivalvos os-
tréidos, etc) y perforantes (esponjas clionidas, anélidos, bival-
vos litofagos, gasterdpodos, etc). Estos caparazones no solo
son objeto de colonizaciones pasivas post-mortem, sino que
también pueden verse afectados a lo largo de su vida por or-
ganismos parasitos o, mas frecuentemente, por depredadores.

En todos los casos, el registro de estas interacciones
suele ser muy numeroso, lo que permite establecer recons-
trucciones paleoecoldgicas muy precisas, tanto a nivel de
relaciones individuales como las que puedan producirse
entre éstos y el medio.

En el presente trabajo se abordan las principales es-
tructuras bioerosivas registradas sobre diferentes especies

de Clypeaster Lamarck, 1801, halladas y descritas en el
area de estudio por Bajo (2002), y que responden a un
comportamiento de bisqueda de refugio o domicilio, asi
como a conductas que tienen que ver con la depredacion
y/o el parasitismo.

SITUACION GEOGRAFICA
Y GEOLOGICA

El material estudiado procede de las localidades de
Burguillos, Villanueva del Rio y Minas, Alcolea del Rio,
Lora del Rio y Penaflor, todas ellas situadas en la provin-
cia de Sevilla, al N-NE de la capital y ubicadas en la
margen derecha del Guadalquivir (Fig. 1). La mayor par-
te del material procede del area de Villanueva del Rio y
Minas, extraido de varias canteras que se sit@lan, unas a
unos 3 km al NE del nicleo urbano y otras en la rivera
del Huéznar, a 1 km al E de la poblacion. Las areas de
Alcolea y Lora del Rio también han suministrado gran
cantidad de material. En la primera, en una serie de can-
teras situadas a unos 2 km al N de la poblacion, y en la
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Figura 1. Localizacion geografica de los yacimientos.

Geographical location of the sites.
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segunda, en una cantera abandonada a unos 3 km al N de
Lora, asi como en el corte de la carretera SE-147 que une
Lora con La Puebla de los Infantes.

Desde el punto de vista geoldgico, estas areas se
engloban dentro de una facies bioclastica tipica denomi-
nada localmente como Unidad Terrigena Basal, cuya edad
es Mioceno Superior (Tortoniense superior; Sierro et al.,
1990), y que se extiende, con ligeras variaciones
composicionales y de toponimias, a lo largo de todo el
borde septentrional de la Cuenca del Guadalquivir. Las
especies de Clypeaster estudiadas proceden de esta Uni-
dad, si bien algunas se han localizado también en niveles
estratigraficos superiores, pertenecientes a otras unidades.

MATERIAL ESTUDIADO

En toda el area de estudio se han recogido un total de 72
erizos, de los que so6lo han sido objeto de analisis aquellas es-
pecies que presentaban alguna evidencia de perforacion o rotu-
ra. Entre los ejemplares que presentan bioerosion, se encuen-
tran: Clypeaster portentosus Desmoulins, 1837, con veintiln in-
dividuos, C. marginatus Lamarck, 1816, con cuatro individuos,
C. cermenatii Checchia-Rispoli, 1925, con dieciséis individuos,
y Clypeaster sp., con catorce individuos. Entre los restantes se
han obtenido: tres ejemplares de C. brevior Seguenza, 1879, con
solo un individuo perforado, cuatro de C. altus Klein, 1734,
también con s6lo un individuo perforado, y sin ningtn tipo de
evidencias, tres ejemplares de C. franchii Checchia-Rispoli,
1925, un ejemplar de C. aichinoi Checchia-Rispoli, 1925, y uno
de C. tauricus Desor, 1858.

Todos los ejemplares se hallan depositados en el Museo de
Geologia de la Universidad de Sevilla con las siglas MGUS-
2001 a MGUS-2072.

ESTRATIGRAFIA

La Unidad Terrigena Basal varia de potencia en funcidén
de la posicidon que ocupe respecto al borde de la cuenca y
de la litologia y/o granulometria de las facies, si bien todas
ellas responden a una constitucion basicamente bioclastica.
Se expondra una sucesion de sintesis basada en la seccion
de Villanueva del Rio y Minas, ya que ésta ocupa una po-
sicion intermedia dentro del area de estudio y es una de las
que ha suministrado mas y mejor material, siendo por ello
muy representativa. La serie consta desde el muro hasta el
techo de los siguientes intervalos (Fig. 2):

Intervalo 1. Desde 6-7 m de potencia en el yacimiento
de Burguillos hasta 54 m en Alcolea del Rio. Son arenas
medias muy bioturbadas con intercalaciones de arenas grue-
sas a muy gruesas, gravas y microconglomerados de espe-
sor decimétrico, formados por cantos de pizarras y cuarci-
tas, con niveles de ostréidos, pectinidos, cirripedos y acu-
mulaciones de Heterostegina sp. hacia la parte media-alta
del intervalo. Los niveles mas cementados y de mayor ta-
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Figura 2. Columna litoestratigrafica sintética y distribucion
vertical de las especies de Clypeaster. U.T.B.: Uni-
dad Terrigena Basal. U.T.: Unidad de Transicion.
U.M.: Unidad Margosa.
Synthetic lithostratigraphical section and vertical dis-
tribution of the Clypeaster species. U.T.B.: Basal Terri-
genous Unit. U.T.: Transition Unit. U.M.: Marly Unit.

mafio de grano presentan frecuentemente estructuras de
bioturbacion representadas por Ophiomorpha nodosa
Lundgren, 1891. Hacia techo pasan a ser arenas medias con
megaestratificacion cruzada de base curva, las cuales pre-
sentan esporadicamente dientes de selaceos (Isurus hastalis
[Agassiz, 1843]), y de perciformes (Sparus sp.), junto con
abundantes restos de cetaceos y moldes de bivalvos (Phola-
domya alpina Matheron, 1842), asi como restos lefiosos con
Teredolites ichnosp. indet. En el techo de este tramo apa-
recen los primeros registros de Clypeaster portentosus.
Intervalo 2. 10 m de arenas muy gruesas, microcon-
glomerados y gravas, con grandes Ophiomorpha. Hacia
techo aparecen canales de base erosiva con arenas grue-
sas que presentan estratificacion cruzada y que presentan
restos de cetaceos y de gasteropodos (Scaphander lignaria
(Linné, 1758), Ficus sp., Conus sp.), bivalvos (Giganto-
pecten albinus von Teppner, 1915, Anomia ephippium
Linné, 1758, y Leporimetis lacunosa Chemnitz, 1792),
junto con la mayor parte de los erizos estudiados, estan-
do representados Clypeaster brevior, C. cermenatii, C.
aichinoi, C. tauricus, C. franchii y C. altus. Todos ellos
son ejemplares de gran tamano, con formas elevadas y
bordes gruesos, normalmente en posicion de maximo equi-
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librio mecénico (con la cara aboral dispuesta hacia arriba
y la oral paralela al plano de estratificacion).

Intervalo 3. Unidad de Transicion, constituida por 10 m
de arenas limosas finas, intensamente bioturbadas con inter-
calaciones de arenas gruesas muy ricas en Heterostegina
sp., en las que aparecen bivalvos articulados (Flabellipecten
solarium (Lamarck, 1814), Chlamys multistriata (Poli,
1795), Flabellipecten flaterculus (Sowerby, 1841), Flabe-
llipecten sp.) y abundantes equinodermos, especialmente
en la base y techo de este intervalo, donde se han recogido
Clypeaster marginatus, Clypeaster sp. en la base, y en el
techo, junto a ellos, C. portentosus. Suelen aparecer normal-
mente en posicidn de maximo equilibrio mecanico, junto
con restos de vertebrados marinos. Hacia techo las arenas
pasan a ser glauconiticas, presentando localmente niveles
de arenas de grano medio. Este intervalo aflora tan s6lo en
las localidades de Burguillos y Villanueva del Rio y Minas.

Intervalo 4. Unidad Margosa, constituida por 4 m vi-
sibles de margas grises, que en la base son limos areno-
sos muy ricos en glauconita y en restos de cetaceos y dien-
tes de selaceos.

PALEOICNOLOGIA SISTEMATICA

Oichnus simplex Bromley, 1981
Figs. 3 a, b; 7 a, b.

Descripcion: Orificios cilindricos simples o subcilindricos, cuyo
eje es mas o menos perpendicular a la superficie del sustrato,
de contorno redondeado, muy regulares, cuyo didmetro varia
entre 3 mm y 5 mm, con una media en torno a 3,8-4 mm.

Observaciones: Se han registrado un total de 202 eviden-
cias, de las cuales ciento noventa y siete se sitllan en la
cara aboral y tan sblo cinco en la cara oral, siendo el
sustrato mas afectado Clypeaster sp. (Tabla 1). Pueden
aparecer en cualquier parte de la cara aboral, aunque sue-
len ser mas frecuentes sobre los ambulacros petaloideos,
especialmente en sus zonas poriferas, donde ademas sue-
len presentar sus didmetros méximos. En estos casos casi
siempre la densidad de perforacion en el area afectada es
muy grande, lo que hace que se solapen unas perforacio-
nes con otras, destruyendo literalmente la zona porifera
de los ambulacros (Figs. 3a, 7 a, b).

Oichnus ichnosp. indet.
Fig. 4

Descripcion: Orificios subcilindricos de contorno subcircular
o alargado, a modo de depresiones, irregulares, con un diame-
tro minimo medio de aproximadamente 1 mm y uno maximo
medio de 3,5 mm.

Observaciones: Se han registrado un total de 51 evidencias,
siempre en la cara aboral, siendo C. cermenatii el sustrato

Figura 3. Diagramas de contorno para Clypeaster que muestran la distribucion de Oichnus simplex Bromley, 1981 (circulos blan-
cos) y Maeandropolydora sulcans Voigt, 1965 (flechas). a: Superficie aboral. b: Superficie oral.
Sketches of the Clypeaster test showing the distribution of Oichnus simplex Bromley, 1981 (white circles) and
Maeandropolydora sulcans Voigt, 1965 (arrows). a: Aboral surface. b: Oral surface.
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Figura 4. Diagrama de contorno con la distribucion de Oichnus
ichnosp. indet (circulos blancos). Superficie aboral.
Sketch showing the distribution of Oichnus ichnosp.
indet (white circles). Aboral surface.

mas afectado (Tabla 1, Fig. 4). Aparecen con una disposi-
cion similar a O. simplex, casi siempre en la zona petaloidea
de los ambulacros. La irregularidad de estas perforaciones
estd en muchos casos relacionada con estados de conserva-
cion deficientes, mostrando inicios de fenomenos de disolu-
cion. En ninglin caso se han observado caracteristicas que
puedan relacionarlos con otras icnoespecies comunes de
Oichnus, como O. paraboloides Bromley, 1981 u O. ovalis
Bromley, 1993, siendo més probable que fueran inicialmen-
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te O. simplex, cuyo estado de conservacion actual impide una
determinacion icnotaxondmica precisa.

Gastrochaenolites cf. digujus

Kelley y Bromley, 1984
Figs. 5 a, b; 7c, f

Descripcion: Perforaciones en forma de saco, que presentan al
inicio una trayectoria verticalizada durante los dos o tres pri-
meros milimetros de profundizacidn en el sustrato, por lo que
muestran, cuando no estan erosionadas, la tipica abertura cir-
cular o en forma de ocho, con un didmetro que varia entre 1-2
mm como minimo, a 8-9 mm como maximo. Conecta hacia el
interior mediante un cuello estrecho, que da paso a una cdmara
principal elongada u ovoidal que se dispone paralela al sustrato,
aprovechando al méaximo el espesor de éste, por lo que la ma-
driguera adopta una posicion subparalela o inclinada en funcion
de como lo haga el caparazon (Figs. 7e, f). La longitud de la
cavidad principal varfa entre 5 y 21 mm y su seccidn transver-
sal es circular. Aparecen de forma mayoritaria en la zona
petaloidea de la cara aboral.

Observaciones: Estos registros constituyen las estructu-
ras bioerosivas mas abundantes (261 registros), siendo C.
cermenatii el equinoideo que presenta el mayor niimero
de ellas (163), apareciendo mayoritariamente en la cara
aboral (Tabla 1) y casi siempre restringidas a la zona
petaloidea de los ambulacros o en sus inmediaciones.
(Figs. 5a, 7c). Los ejemplares presentan caracteristicas
muy proximas a la icnoespecie G. digujus, en especial en
lo referente a la region de la abertura, cuello y seccidon
transversal. En la mayorfa de los casos, el grado de con-
servacion impide hacer observaciones mas precisas que
permitan establecer con total fiabilidad la asignacion sis-
tematica a la mencionada icnoespecie. Respecto a las otras
icnoespecies de Gastrochaenolites, las diferencias son muy

. Oichnus .
. N° total | Oichnus| . . Gastrochaenolites | Maeandropolydora
Especies ejemplares| simplex 'ﬁ?}g%fp' Mordiscos | Impactos cf. digujus Sulcans
.. 22(2) | 38(1) 3 163 (12) 6 (2 Aboral
C. cermenatii 16 0) Oral
C. marginatus 4 33 (1) 4 (3 Aboral
Oral
19 (1) 50 (19) Aboral
C. portentosus 21 20 Oral
C. altus 1 2(1) Aboral
Oral
: 2(1) Aboral
C. brevior 1 Oral
123 (3) | 13 (2) 5(3) 35 (5) Aboral
Clypeaster sp. 14 5) 20 4 (1) Oral
Total 57 202(38%) 51 (9.5%)| 8 (1.5%) | 6 (1%) 261 (49%) 6 (1%)
Tabla 1. Cuantificacion de las estructuras bioerosivas encontradas en Clypeaster. Entre paréntesis se indica el niamero de ejempla-

res que presentan la evidencia correspondiente.
Quantification of the bioerosive structures found on Clypeaster. Parentheses point to the number of specimens with the
corresponding evidence.
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Figura 5. Diagramas de contorno con la distribucion de Gastrochaenolites cf. digujus Kelley y Bromley, 1984. a: Superficie aboral.
b: Superficie oral.
Sketches showing the distribution of Gastrochaenolites cf. digujus Kelley and Bromley, 1984. a: Aboral surface. b: Oral
surface.

notables, ya sea en cuanto a la regidon de la abertura, del
cuello, o de la propia forma de la madriguera, de su sec-
cion y/u ornamentacidn interna (Kelley y Bromley, 1984;
Bromley y D’Alessandro, 1987; Wilson y Palmer, 1998;
Ekdale y Bromley, 2001)

Maeandropolydora sulcans Voigt, 1965
Figs. 3a; 7g

Descripcion: Perforaciones cilindricas que muestran dos aber-
turas, y que discurren irregularmente sobre la superficie del
sustrato, con una trayectoria corta y sinuosa. Las perforaciones,
a modo de surcos, aparecen desconectadas, sin relacion aparente.
Los limbos no presentan bolsas o vanos bien definidos. La an-
chura de los surcos es muy constante a lo largo de su recorrido,
con un valor medio de 0,7 mm. La longitud de la pista no ex-
cede de 16 mm.

Observaciones: Esta pista es muy escasa y solo se ha lo-
calizado de forma muy dispersa, en la cara aboral de los
caparazones (Fig. 7g) de C. cermenatii (Tabla 1), espe-
cialmente en los ambulacros. A pesar de su escasa
representatividad y corto desarrollo, su diagnosis no ad-
mite dudas, ya que presenta las caracteristicas propias de
la icnoespecie cuando existe una disolucidon de las capas
superficiales del sustrato (Bromley y D’ Alessandro, 1983).

OTRAS ESTRUCTURAS DE DUROFAGIA

Al margen de las estructuras anteriores, también se en-
cuentran en ocasiones (un 1,5 % de casos en los ejempla-
res estudiados) evidencias de depredacion muy notables y
que consisten en roturas marginales bastante importantes,
definidas por profundas incisiones o mordiscos en el
ambitus de los caparazones. Estos mordiscos son de escala
centimétrica, entre 2,5 y 5 cm de longitud, y es muy fre-
cuente que puedan reconocerse incluso las sehales de los
dientes de los depredadores, muy probablemente peces o
crustaceos. Aunque pueden aparecer en cualquier zona, son
especialmente abundantes en los mérgenes de los in-
terambulacros I-IIl y I'V. (Figs. 6, 7h). Los erizos que pre-
sentan estos registros sdlo son C. cermenatii y Clypeaster
sp. (Tabla 1). Es de resaltar que, asociadas a estos trau-
matismos, aparezcan siempre evidencias de reparacion, ya
sea aglutinando fragmentos calcareos para sellar las heri-
das o bien produciendo secreciones anormales de material
secundario que han dado lugar a crecimientos anormales
de los caparazones muy espectaculares (Figs. 6, 7h).

CONSIDERACIONES PALEOECOLOGICAS

Uno de los aspectos mas interesantes que supone el es-
tudio de las estructuras bioerosivas sobre los caparazones
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Figura 6. Diagrama de contorno que refleja la posicion de los
mordiscos (4reas sombreadas) y los crecimientos
anormales de material secundario (flechas). Super-
ficie aboral.

Sketch showing the location of the bites (shadow
areas) and the secretions of the secondary test ma-
terial (arrows). Aboral surface.

de los equinoideos es que permiten establecer con bastante
fiabilidad no solo los posibles fendmenos de coaccidon que
se produjeron, sino también la historia post-mortem sufrida
por éstos, asi como su relacion con diversas caracteristi-
cas del medio, especialmente las que tienen que ver con
la energia y las corrientes.

Quizas el caso de coaccion mejor registrado, y tam-
bién el mas aparente, es el de la depredacion. Este feno-
meno es muy frecuente y por tanto, ha sido referenciado
detalladamente en la bibliografia especifica. (Nebelsick,
1999 a, b; Nebelsick y Kowalewski, 2001).

En los ejemplares estudiados hay dos tipos de estruc-
turas bioerosivas que denotan un comportamiento depre-
dador sobre los erizos clypeasteroideos. Asi, la presencia
de Oichnus indica casi siempre la actividad depredadora
de gasteropodos, tal y como suele ser la explicacion mas
corriente, que no la Gnica, para el productor de este
icnogénero. De hecho, en la literatura cientifica, son mu-
chos los casos que se relacionan con la actividad y el
comportamiento de estos organismos. Concretamente, con
la actividad depredadora de gasterdpodos cassididos, ya
sea sobre erizos actuales (McClintock y Marion, 1993;
Nebelsick, 1999a; Nebelsick y Kowalewski, 1999, 2001),
o fosiles (Woodcock y Kelley, 2001, para el Eoceno o
Nebelsick, 1999a y Martinez, 2001, para el Mioceno, en-
tre otros). El hecho de que este tipo de gasterdopodos no

se haya encontrado en los niveles muestreados, abre la po-
sibilidad de que hayan sido otros los organismos produc-
tores de tales perforaciones, quizas pequeios cefalopodos,
si bien no hay referencias expresas a éstos en la biblio-
graffa consultada, por lo que presumiblemente su inciden-
cia no sea tan importante.

La otra evidencia clara y directa de ataques son los
mordiscos y roturas periféricas en el ambitus de los capa-
razones. Estos pueden relacionarse con la accidon depre-
dadora de diversos crusticeos como cangrejos, langostas,
etc, o bien por otros equinodermos, como las estrellas de
mar (Himmelman y Steele, 1971). Otros depredadores ac-
tivos pueden ser los peces (Gripp, 1929; Kier y Grant,
1965; Sala y Zabala, 1996), o ciertos mamiferos como las
nutrias e incluso el hombre (Bowen, 1997; Nebelsick,
1999a). Mas informacion sobre los diferentes tipos de de-
predadores puede encontrarse en Moore (1956), Quinn
(1965), Birkeland y Chia (1971), Zinsmeister (1980),
Hughes y Hughes (1971), Tegner y Levin (1983), Cour-
ville et al. (1988), McClanahan y Muthiga (1989), Gibson
y Watson (1989), Frazer et al. (1991), McNamara (1994),
Nebelsick y Kowalewski (1999) y Martinez (2001).

En la mayoria de los ejemplos estudiados, las eviden-
cias corresponden a verdaderos mordiscos, donde se re-
flejan incluso las dentelladas producidas por los depre-
dadores, muy probablemente peces o crustaceos. Estos
ataques casi siempre letales en otro tipo de equinoideos,
fueron, sin embargo, superados en todos los casos, ya que
los clypeasteroideos tienen un caparazdén muy robusto, que
ademas se ve favorecido por el alto poder de regeneracion
de heridas y traumatismos que son generales en todos los
equinodermos (Ebert, 1988). Este hecho ha sido por otra
parte, registrado en muchos casos, siendo muy frecuente
la reparacion de las zonas dafadas tanto en erizos actua-
les como fosiles (Kier y Grant, 1965; Zinsmeister, 1980;
Ali, 1982; Smith et al., 1988). También es muy frecuente
que la accion del mordisqueo induzca a una removiliza-
cion de parte del caparazdn, de tal forma que las heridas
curen mediante secreciones de material secundario, o adi-
cion de fragmentos calcareos cementados a las mismas.
De esta forma, se ocasionan superficies irregulares, e in-
cluso, crecimientos anormales y engrosamientos del ca-
parazdn (Abdelhamid, 1999), que pueden localizarse en
otras areas que no son estrictamente las del ataque.

Por otra parte, las depresiones irregulares, areas depri-
midas o distorsionadas y las roturas (especialmente las no
marginales) suelen relacionarse con la accidn mecénica de
impactos en medios muy agitados y turbulentos (Abdel-
hamid, 1999). En nuestros ejemplares no hay pruebas muy
claras, aunque existen algunas evidencias asociadas a
Oichnus ichnosp. indet. que quizas pudieran tener un ori-
gen similar, si bien no se han observado las tipicas grie-
tas o fracturas que suelen rodear o dividir a la posible zona
de impacto, asi como tampoco se han visto reparaciones
claras asociadas a estas fracturas.
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En lineas generales, y a la vista de la distribucion de
todas las evidencias relacionadas con la actividad depre-
dadora (Figs. 3, 4, 6), se deduce que éstas debieron pro-
ducirse en dos estados diferentes del sustrato, una cuan-
do los erizos todavia estaban vivos y otra en una fase
inmediatamente post-mortem. Al primer caso pertenece-
rian todas las roturas y mordiscos en el ambitus, puesto
que presentan sehales inequivocas de haber sido repara-
dos, mientras que en el segundo caso habria que incluir
todas las perforaciones relacionadas con QOichnus. Estos
se localizan preferentemente en las zonas poriferas de los
ambulacros, lo que indicarfa la blisqueda por parte del
depredador de las partes blandas més accesibles (los
podia). Este comportamiento mas que depredador seria
necrdfago, ya que los erizos no muestran sefiales de re-
paracion asociadas a las perforaciones (como es habitual
en estos casos; Abdelhamid, 1999), ni tan siquiera
removilizacion de material secundario en las areas adya-
centes (Nebelsick, 1999a), por lo que las presas deberfan
estar ya muertas; eso si, en una fase muy reciente.

El resto de las estructuras bioerosivas denotan solo
la baisqueda y/o construccion de un domicilio permanente
y estan representadas por Gastrochaenolites, relaciona-
das con la actividad perforante de bivalvos litofagos, asi
como por Maeandropolydora, en relacidon con la activi-
dad mayoritaria (y presumiblemente) de anélidos. Am-
bas estructuras se han producido en fases claramente
post-mortem del sustrato. En el caso de Gastrochae-
nolites, éstos se ubican de forma preferente en la zona
petaloidea de la cara aboral, que es la regidon méas pro-
minente y elevada del caparazon, una vez que éste que-
da abandonado al morir el animal. De este modo, los
erizos se constituyen en pequenas “islas” repartidas por

el fondo, que son ocupadas masivamente por los bivalvos
litofagos y esporddicamente por los anélidos, amén de
otro tipo de organismos incrustantes (principalmente
balanomorfos). El hecho de que la gran mayoria de las
evidencias (el 97 %) se presente en la cara aboral im-
plica que la energia del medio no debi6é de ser muy ele-
vada, por lo que los caparazones no llegaron a dar la
vuelta (al menos la mayor parte de ellos). Ademas las
evidencias de impactos tampoco son especialmente im-
portantes (1%), lo cual apoyaria esta hipotesis. Es muy
factible que se llegara a conseguir un equilibrio tempo-
ral entre la tasa de sedimentacion y la energia, de tal
forma que a una primera etapa de enterramiento relati-
vamente rapido, que dejara al descubierto la capula
petaloidea de los caparazones, siguiera una fase de de-
tencion o ralentizacidon de la sedimentacion, que permi-
tiera la accidon depredadora-carrofiera de los gasterdpodos
y la ocupacion del sustrato por la mayor parte de los or-
ganismos incrustantes (balanomorfos, anélidos) y
perforantes (bivalvos litofagos). La fase depredadora no
debid de ser muy larga, ya que el porcentaje de ataques
es bajo (15%) frente al grado de ocupacion por parte de
los bivalvos y anélidos, que es relativamente mucho mas
significativo (27%). Estos porcentajes de depredacion son
anormalmente bajos y se sitlan més en la escala de los
valores observados para los erizos del Cretacico que suele
ser inferior a un 10% (Abdelhamid, 1999; Nebelsick y
Kowalewski, 2001) o del Paledgeno, entre un 5 y un 10%
(Woodcock y Kelley, 2001). Las razones para esta baja
tasa deben estar mas en relacion con las caracteristicas
propias del medio que con la falta de depredadores po-
tenciales, cuyo nimero en el Mioceno superior ya era re-
lativamente importante.

Figura 7. a. Vista general de Clypeaster sp. mostrando el area petaloidea del caparazon con Oichnus simplex Bromley, 1981. Ejem-

plar MGUS-2060. Escala: 10 cm. b. Detalle de la zona petaloidea con Oichnus simplex Bromley, 1981, que han llegado a
destruir parcialmente los ambulacros. Escala de la barra: 1 cm. ¢. Clypeaster portentosus con Gastrochaenolites cf. digujus
Kelley y Bromley, 1984 . Las flechas sefialan algunos hundimientos del caparazon. Ejemplar MGUS-2061. Escala de la
barra: 1 cm. d. Detalle de Clypeaster cermenatii con Gastrochaenolites cf. digujus ubicados en la zona porifera de los
ambulacros. Ejemplar MGUS-2070. Escala de la barra:1 cm. e. Detalle de Gastrochaenolites cf. digujus en el borde del
ambitus de Clypeaster cermenatii. Ejemplar MGUS-2059. Escala de la barra: 1 cm. f. Gastrochaenolites cf. digujus en el
ambulacro de Clypeaster cermenatii. La flecha sehala un hundimiento irregular del caparazon. Ejemplar MGUS-2064. Escala
de la barra: 1 cm. g. Maeandropolydora sulcans (flechas) en el ambulacro de Clypeaster cermenatii. Ejemplar MGUS-2070.
Escala de la barra: 1 cm. h. Mordisco en el ambitus de Clypeaster sp. Ejemplar MGUS-2063. Escala de la barra: 1 cm.
a. General view of Clypeaster sp. showing Oichnus simplex Bromley, 1981 on the petalodium zone of the test. Specimen
MGUS-2060. Scale bar: 10 cm. b. Detail of the petalodium zone with Oichnus simplex Bromley, 1981 causing partial
destruction of the ambulacra. Scale bar: 1 cm. c. Clypeaster portentosus with Gastrochaenolites cf. digujus Kelley y
Bromley, 1984. Arrows point to some irregular depressions of the test. Specimen MGUS-2061. Scale bar: 1 cm. d. Detail
of Clypeaster cermenatii with Gastrochaenolites cf. digujus located on the poriferous zone of the ambulacra. Specimen
MGUS-2070. Scale bar: 1 cm. e. Detail of Gastrochaenolites cf. digujus Kelley y Bromley, 1984 in the ambitus of Clypeaster
cermenatii. Specimen MGUS-2059. Scale bar: 1 cm. f. Gastrochaenolites cf. digujus on the ambulacrum of Clypeaster
cermenatii. Arrow point to an irregular depression of the test. Specimen MGUS-2064. Scale bar: 1 cm. g. Maeandropolydora
sulcans (arrows) on the ambulacrum of Clypeaster cermenatii. Specimen MGUS-2070. Scale bar: 1 cm. h. Bite on the
ambitus of Clypeaster sp. Specimen MGUS-2063. Scale bar: 1 cm.
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CONCLUSIONES

Se han analizado y medido un total de 534 estructuras
bioerosivas, de las cuales el 97% se hallan registradas en
la cara aboral de los caparazones. El 49% de los registros
reflejan conductas de depredacion, el 50% se refieren a
evidencias de bisqueda de domicilio y el 1% restante se
atribuyen a marcas y/o sefales irregulares de impactos o
de erosion fisica.

Una de las conductas depredadoras mas frecuentes es
la relacionada muy probablemente con la actividad de
gasteropodos cassiidos, que dio lugar a la produccion de
Oichnus simplex y Oichnus ichnosp. indet. Otros registros
claramente depredadores, y en relacion, en su mayoria, con
peces o crustaceos, son los mordiscos y/o roturas diver-
sas observadas en los caparazones. Estos Gltimos ataques
se produjeron en vida de los erizos, mientras que los pri-
meros parece ser mas probable que se produjeran en fa-
ses inmediatamente posteriores a la muerte de éstos (ac-
tividad necrdfaga), ya que en unos casos hay evidencias
de reparacion de los traumatismos y en los otros no.

Las conductas que reflejan la construccion de una mo-
rada permanente estan representadas por los icnotaxones
Gastrochaenolites cf. digujus Kelley y Bromley, 1984 y
Maeandropolydora sulcans Voigt, 1965. El primero esta
relacionado con la actividad de bivalvos litofagos y el se-
gundo con la de anélidos poliquetos. Ambos se instalaron
en fases claramente post-mortem del sustrato, cuando és-
tos quedaron semienterrados, con la clipula aboral de los
caparazones sobresaliendo por encima del fondo. La ener-
gfa del medio no debid de ser muy elevada, ya que las evi-
dencias de impactos y perforaciones en la cara oral de los
caparazones son minimas.
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