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ABSTRACT

Zoophycos is known in Portugal since the biostratigraphical works of Paul Choffat, published in 1880, also by
the junior synonyms Cancellophycus, Taonurus and Alectorurus. This ichnogenus occurs in the portuguese
stratigraphical record from the late Arenig to the present, being particularly common in the Toarcian-to-Callovian
forereefal calciturbiditic sequences from the Lusitanian and Algarve basins. Historically, the portuguese Zoophycos
were identified as algae, Problematica, algae tallus, algae or coral disturbance imprints and, just more recently,
as product of animal palacobiological activity.

This study is based on the Zoophycos ichnocoenoses found in omission surfaces distributed along the “Margas e
calcérios detriticos com Zoophycos da Praia da Mareta” formation stratotype, from the upper Bajocian-lower Bathonian.
The constructional model for Praia da Mareta Zoophycos can be explained as an helicoid multi-spreite with logarithmic
spirals, formed by U-shaped Rhizocorallium-like lamina, developed oblique and centripetally starting from a coiling
axis. The spreite lamella are dominated by a micritic filling, faecal pellets devoided, very unlike the surrounding
non-bioturbated sediment, which indicates mining strips activity by an endodepositivorous vermiform producer.

The Zoophycos-Chondrites ichnoguild, as distal expression of the Glossifungites ichnofacies, dominates the
forereefal/distal homoclinal ramp facies of the Lusitanian and Algarve basins. In the Praia da Mareta sequence,
the Zoophycos producers appears in large densities, certainly associated to ecological maxima, without biotic or
environmental evidences of opportunistic ichnocoenoses. The Zoophycos climax communities generally tend to
possess ecophenotipic antisymmetry at coiling level. Particularly in the studied samples, the proximity to the
tolerance limits by the Zoophycos producers, caused by the anoxia increase, nutritional deplection and/or ecospace
restriction by multigenerational overpopulation, could be responsible for the hormetical development of directional
asymmetry, without adaptive significance.

The combination of the new data for Zoophycos in this work, in a national or even global stratigraphical
context, can show the ecological conditions which allowed the evolution of the Zoophycos ichnofacies. The time-
environment diagrams for Zoophycos elaborated with the portuguese data and with more than one hundred
bibliographical references from all over the world, permit us to verifiy that in Portugal exists the same worldwhile
ecological radiation tendency to deep-sea colonization of this complex feeding behaviour. However, these new
data differ from the previously one, obtained by others, specially in the deep-sea first appearance and definite
restriction to slope and basinal enviroment timings. In fact, the Zoophycos producers were pioneer settlers, altough
accidental, of the basinal bottoms since the Lower Ordovician, refering to slope-abissal niches exclusively and
typifying the Zoophycos ichnofacies only after the Cretaceous-Tertiary extinction event.

Keywords: Composite Zoophycos, Bajocian-Bathonian, behaviour, Glossifungites ichnofacies, direccional
asymmetry, hormesis, ecological radiation.
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RESUMEN

El icnogénero Zoophycos es conocido en Portugal desde los trabajos de Paul Choffat, publicados en 1880. Pre-
senta una distribucion estratigrafica que se extiende, en el territorio portugués, desde el Arenig superior hasta la
actualidad, siendo muy frecuente en las secuencias calciturbiditicas del Toarciense al Calloviense de las cuen-
cas Lusitanica y del Algarve.

El presente estudio se centra en las icnocenosis de Zoophycos que se encuentran en superficies de omision
a lo largo del estratotipo de la unidad “Margas e calcarios detriticos com Zoophycos da Praia da Mareta”, de
edad Bajociense superior-Bathoniense inferior. La forma de los Zoophycos compuestos de la Praia da Mareta se
puede explicar por un multi-spreite helicoidal con espiral logaritmica, constituido por laminas de galerias en U,
del tipo Rhizocorallium, desarrolladas oblicuamente y de modo centripeto a partir de un eje de enrollamiento.
Las lamelas estan constituidas por sedimento micritico, muy pobre en componentes, lo que indica una actividad
en bandas de prospeccion por un productor vermiforme detritivoro.

El icnogremio de Zoophycos-Chondrites domina las facies de frente arrecifal/rampa homoclinal externa de
las cuencas Lusitanica y del Algarve. En los niveles estudiados, los productores de Zoophycos aparecen en grandes
densidades y no muestran caracteristicas bidticas o ambientales de icnocenosis oportunistas. Las comunidades
climax de Zoophycos tienden a poseer antisimetria ecofenotipica del enrollamiento. En los ejemplos de la Praia
da Mareta, la aproximacion de los productores de Zoophycos a los limites de tolerancia, ocasionado por incre-
mento progresivo de la anoxia, deplecion nutricional y/o restriccidon del ecoespacio por sobrepoblacion, habria
llevado al desarrollo hormético de asimetria direccional, careciendo de significado adaptativo.

Integrando los datos obtenidos en este trabajo para Zoophycos, en un contexto estratigrafico nacional o in-
cluso global, se pueden visualizar los factores ecoldgicos que han permitido la evolucion temporal de la icnofacies
de Zoophycos. La elaboracion de diagramas cronologico-ambientales a partir de los datos conocidos sobre los
Zoophycos de Portugal y de mas de un centenar de referencias bibliograficas de todo el mundo, ha permitido
verificar que en Portugal existe la misma tendencia de radiacidon ecoldgica hacia una colonizacidn de areas pro-
fundas, difiriendo en algunos aspectos de los datos obtenidos anteriormente por otros autores. De hecho, los
Zoophycos son colonizadores pioneros, pero fortuitos, de los fondos marinos (Ordovicico Inferior), restringiéndose
exclusivamente a los nichos batiales-abisales después de la gran extincion de finales del Cretacico.

Palabras clave: Zoophycos compuestos, Bajociense-Bathoniense, comportamiento, icnofacies de Glossi-

Sfungites, asimetria direccional, hormesis, radiacion ecologica.

LOCALIZACION GEOGRAFICA
Y DISTRIBUCION ESTRATIGRAFICA
EN PORTUGAL

El icnogénero Zoophycos Massalongo, 1855 es cono-
cido en Portugal desde los trabajos estratigraficos de Paul
Choffat en las cuencas mesozoicas portuguesas, aparecien-
do en la bibliografia también bajo las designaciones
sindbnimas de Cancellophycus De Saporta, 1872 (vide
Ruget-Perrot, 1961; Rocha, 1971; Teixeira, 1978), C.
scoparius De Saporta, 1872 (vide Choffat, 1880), Taonurus
procerus Heer, 1877 (vide Heer, 1881; Choffat, 1887,
1894), T. scoparius Thiolliére, 1858 (vide Heer, 1881) y
Alectorurus cincinnaticus Schimper, 1869 (vide Delgado,
1908). Presenta una distribucion estratigrafica que se ex-
tiende, en el territorio portugués, desde el Arenig superior
(Pigarra, 2000; Romano, com. pers.) hasta la actualidad
(Wetzel y Werner, 1981), siendo muy frecuente en las se-
cuencias calciturbiditicas, de margocalizas, del Toarciense
al Calloviense de las cuencas Lusitanica y del Algarve. La
figura 1 muestra la distribucion geografica de Zoophycos
en Portugal, indicandose las unidades estratigraficas don-

de aparecen y la edad de cada afloramiento (las cuencas
terciarias no se han representado por no haber evidencias
de Zoophycos en sus sedimentos). Este mapa fue realizado
con una base bibliografica (publicaciones) y datos inédi-
tos, constituyendo, en su conjunto, una sintesis de los aflo-
ramientos de Portugal que contienen estos icnofosiles, des-
tacandose sobre todo el yacimiento estudiado en el presente
trabajo. Se indica también la localizacion de los niveles
estratigraficos con icnocenosis que han sido objeto de com-
paracion en el analisis paleoecoldgico de Zoophycos.
Aunque se estén construyendo, en este preciso momen-
to, estructuras de este tipo en la rampa continental paralela
a la linea de costa portuguesa, su productor vermiforme
contin@ia siendo, hoy en dia, una de las mayores incognitas
de la Icnologia. Siguiendo la evolucion historica del cono-
cimiento paleoicnologico global, los Zoophycos identifica-
dos en Portugal han sido descritos como algas, Problematica
(Heer, 1881), talos de algas (Choffat, 1887), marcas de
agitacidon de algas o de coralarios (Teixeira, 1978) y, solo
mas recientemente, como producto de la actividad
paleobioldgica de animales (Rocha, 1971). Sin embargo,
son raros los trabajos que abordan estos icnofosiles en Por-
tugal y normalmente lo hacen con un caracter esencialmente
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Leyenda:

B Secuencias descritas en publicaciones y estudiadas en
¢l presente trabajo:

1 - Praia da Mareta (Bajociense superior-Bathoniense
inferior: unidad “Margas e calcarios detriticos com
Zoophycos da Praia da Mareta™; Rocha, 1976)

2 - Belixe (Calloviense: unidad “Calcarios margosos e
margas da Praia da Mareta™; Rocha, 1976)

3 - Armagidio Nova (Toarciense inferior: unidad “Calcérios
margosos ¢ margas com Dactylioceras semicelatum e
Harpoceratideos de Armagdo Nova™; Rocha, 1976)

b

e Afloramientos inéditos:
) Miembro

1 - Vale de Figueiras (Berouniense basal:
Queixopérra, Formacion Cabego do Pedo)
} © Secuencias descritas en publicaciones y utilizadas s6lo
para elaborar los diagramas cronolégico-ambientales
para Zoophycos:
I - Sondeos Meteor en la vertiente continental con
localizacion desconocida (Cuaternario; Wetzel v Werner,
1981)
2 - Baleal (Bajociense superior:
Azerédo, 1988)
3 - Tomar (Toarciense: unidad “Calcérios margosos de S.
Gido™; Duarte, 1997)
4 - Porto de Mos (Toarciense: Formacion Barranco do
Zambujal y Formacion Encosta de Minde; Duarte, 1997)
5 - Ourém (Aaleniense inferior-Bajociense inferior: unidad
™ ~ “Margas ¢ calcarios margosos de Zambujal; Manuppella et
al., 2000)
6 - Alvaiazere (Toarciense: unidad “Calcarios margosos de
S. Gidio™; Duarte, 1997)
7 - Ansido (Toarciense: unidad “Calcarios margosos de S.
Gidio™; Duarte, 1997)
8 - Rabagal (Toarciense: unidad “Margas e calcdrios
margosos de Pedrulha™; Duarte, 1991, 1998b)
9 - Verride (Toarciense: unidad “Calcarios margosos de S.
Gido™; Choffat, 1894; Duarte, 1997)
10 - Cabo Mondego (Toarciense:
margosos de S. Gido™; Duarte, 1997)
11 - Coimbra (Toarciense: unidad “Calcérios margosos de
S. Gido™; Duarte, 1997)
12 - Quiaios (Toarciense: unidad “Calcarios margosos de S.
Gido™; Choffat, 1894; Duarte, 1997)
13 - Cantanhede (Toarciense: unidad “Calcarios margosos
de S. Gido”; Duarte, 1997. Bajociense-Bathoniense:
Formacion Brenha; Barbosa e al., 1988)
O Niveles estratigrificos con icnocenosis comparadas en
el andlisis paleoecolédgico de Zoophycos:
I - Daedalus halli, Serapicos (Ordovicico Medio:
Formacion Quartzitica: Ribeiro, 1974)
2 - Gyrolithes ispp., Praia Verde (Tortoniense-Messiniense:
Formacion Cacela; Cachdo er al., 2000)
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Figura 1. Distribucion geografica y estratigrafica de Zoophycos en Portugal, con referencias a los locales estudiados y a las publi-

caciones consultadas.

Geographical and stratigraphical distribution of Zoophycos in Portugal, with references to the studied sites and consulted

publications.

de interpretacidon paleoambiental (vide Azerédo, 1988;
Duarte, 1991, 1997, 1998a, 1998b).

El presente estudio de funcionalidad y ecologia se centra en
los magnificos ejemplos de icnocenosis de Zoophycos que se
encuentran en supetficies de omision a lo largo de la unidad
“Margas e calcarios detriticos com Zoophycos da Praia da Ma-

reta”, que aflora en los acantilados de Sagres (Algarve). Esta
secuencia, con 25 m de espesor, de edad Bajociense superior-
Bathoniense inferior (Rocha, 1976), estd dominada por litofacies
de calizas margosas (bio)clasticas en bancos decimétricos, con
niveles margoarcillosos, a veces muy bioturbados, entre los que
se registran otros niveles con olistostromas (Fig. 2).



232

NETO DE CARVALHO y RODRIGUES

Afloramiento B

W E
Afloramiento A VT
l 1-- L. T % —
e 150m a (=, ~| 2] }; / Zoophycos
1 ~d s ey s % ~~ S()
jar L < _[ Mi_' 50
o~  Zoophycos ?I ,&_"E .\,T GL 8] Zoophyeos
Zoaph E A ol Anconichnus
> =ROReN Curvolithus
8 @ X Granularia
Planolites
Zoophycos
Zoophyeos
<> Zoophycos
-"'-r-
rd
Pé Leyenda:
) '{?" phycol :x Secuencia estratodecreciente
S| © " Planolites <= Nivel lenticular
T- Gl
L —d . oy &> éoop 2‘“"" ()  Litoclastos angulosos
) oophyeos
2 istostroma
| LﬁJ \1;",: PR oli
SO @ /@ Bioclastos angulosos
oKD @ Ooides
GL ¥ <> Nodulos piritosos
<o Peloides organicos
7 SO Superficie de omision
————— NE Nivel estratigrifico analizado
Vd
\( Paleokarst
GL Glauconita
Z  Zoophycos con 35 giros
M " Estructura endichnion de gran dimension
Q Nerinéidos
I:{ Crinoides
& Corales (coloniales v solitarios)
©  Ammonites
3 Bivalvos

Figura 2. Sucesion litologica en el estratotipo de la unidad “Margas e calcérios detriticos com Zoophycos da Praia da Mareta”, con
la situacion de los niveles estratigraficos analizados (NE1 y NE2) y la distribucion vertical de las estructuras sedimentarias
observadas, fosiles e icnoasociaciones.

Lithological succession in the type section of the “Margas e calcdrios detriticos com Zoophycos da Praia da Mareta”
Sformation, showing the location of the studied stratigraphical horizons (NE1 and NE2) and the vertical distribution of
sedimentary structures, main fossil assemblages and ichnoassociations.
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La detallada observacion de centenares de ejemplares
de Zoophycos en la unidad estudiada, asi como muchas
otras observaciones llevadas a cabo en las secuencias
mesozoicas portuguesas (Fig. 1), han permitido desarro-
llar un modelo explicativo de aplicacion regional para
las formas de comportamiento interpretadas en Zoophycos.
Estos datos, en conjunto con los resultados obtenidos a
partir del analisis bibliografico realizado, han permitido
contribuir para la comprension de la paleoecologia y evo-
lucién espacio-temporal de este icnogénero.

LA ARQUITECTURA COMPUESTA
DE Zoophycos: COMPLEJIDAD
ESTRUCTURAL PARA LA
OPTIMIZACION TRIDIMENSIONAL
DEL TRATAMIENTO DE LOS RECURSOS

Las dos comunidades de Zoophycos estudiadas (NE1
y NE2) aparecen en niveles decimétricos de biopelmicrita

wackestone. NE1 presenta una densidad de 46 estructu-
ras en 10 m? y posee un indice de bioturbacion 3 en el
plano de estratificacion (sensu Miller y Smail, 1997; fig.
3ay 3c), que se puede considerar comin a lo largo de la
secuencia del Toarciense-Calloviense del Algarve occiden-
tal; para NE2 se ha contabilizado una densidad impresio-
nante de 112 estructuras en 10 m? y un indice de
bioturbacion 5 (Fig. 3b y 3d).

La forma de los Zoophycos compuestos (sensu Ekdale
y Lewis, 1991; Ekdale, 1992) de la Praia da Mareta se
puede explicar por un multi-spreite helicoidal con espiral
logaritmica, constituido por galerias en U, del tipo
Rhizocorallium (Fig. 4a), en relieve completo y protrusivas
(Fig. 4b), desarrolladas oblicuamente y de modo centri-
peto (Fig. 4c) a partir de una zona axial. Este eje de
enrollamiento corresponde a las varias terminaciones de
las galerfas en U (Fig. 4d), dirigidas bruscamente hacia
la interfase sedimento-agua. Su pequeha truncacidon
erosiva por el plano de estratificacion significa que los
Zoophycos de la Praia da Mareta ocuparon un nivel rela-
tivamente superficial. Las galerfas en U van aumentando

D =112/10m?

Figura 3. Situacion de los niveles estratigraficos estudiados en el estratotipo de la unidad “Margas e calcérios detriticos com
Zoophycos da Praia da Mareta”. a. NE1. b. NE2. ¢. Bioturbacion por Zoophycos en NE1. d. Bioturbacion por Zoophycos
en NE2. D = densidad de Zoophycos; IB = indice de bioturbacion. Escala = 10 cm (en ¢ y d).
Location of the studied stratigraphical horizons in the type section of the “Margas e calcdrios detriticos com Zoophycos
da Praia da Mareta” formation. a. NE1. b. NE2. c. Bioturbation by Zoophycos producers in NEI. d. Bioturbation by
Zoophycos producers in NE2. D = Zoophycos density; IB = bioturbation index. Scale bar = 10 cm (in ¢ and d).
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de area seglin se produce el desplazamiento perpendicu-
lar al eje de enrollamiento o se mantienen constantes a lo
largo de vectores de expansion, sufriendo incrementos
dimensionales en los sucesivos vectores y en profundidad
(Fig. 4a). No se han observado galerfas marginales. Las
laminas (spreiten) pueden tener mas de 40 cm de didme-
tro y se han contabilizado hasta 35 giros en la estructura
helicoidal (posiblemente limitados espacialmente por la
capacidad de circulacion de agua con oxigeno; Ekdale,
1992; Figs. 4e y 4f). A veces, el margen de las laminas es
lobulado (Fig. 4g), indicando una prospeccion en sustrato
desocupado o seeking behaviour (Bromley, 1991). Las
lamelas (Fig. 4c) estan constituidas por sedimento
micritico, muy pobre en componentes clasticos, contras-
tando con una matriz rica en peloides orgéanicos, lo que
favorece una actividad en bandas de prospeccion (strip-
mining) por un productor vermiforme detritivoro durante
un intervalo de tiempo en el cual no hubo crecimiento del
organismo, teniendo en cuenta el didmetro constante de
la galeria en U. De este modo, el modelo de Zoophycos
de la Praia da Mareta, andlogamente a los Zoophycos
observados en el Toarciense-Calloviense del Algarve oc-
cidental, no encaja en el modelo sanitario de Kotake
(1989), que esta caracterizado por un relleno fecal de los
Zoophycos con composicidon externa al sustrato
bioturbado. De la misma forma, tampoco se encaja en el
modelo agronomo de Bromley (1991), en que existen
evidencias icnologicas del reprocesamiento del relleno
fecal, posiblemente enriquecido, almacenado en partes
especificas de las estructuras. Por sus caracteristicas
morfoetologicas, el modo de construccion de los ejempla-
res estudiados se aproxima, mas bien, al més reciente
modelo propuesto por Ekdale y Lewis (1991). Segiin este
modelo, interpretado para los Zoophycos del Oligoceno de
Nueva Zelanda, sus formas complejas son el resultado de
una superposicion protrusiva y tigmotactica de bandas de
alimentacion del tipo Rhizocorallium (Ekdale y Lewis,
1991; Ekdale, 1992).

A través de un analisis morfologico se comprende las
razones por las cuales los Zoophycos compuestos son es-
tructuras fodinichnia complejas, muy eficientes cubriendo

casi todo el volumen de sedimento disponible con propo-
sitos nutricionales y un coste energético minimo (Fig. 5).

LA COMPETICION INTRAESPECIFICA
PUEDE GENERAR HORMESIS:
LA ASIMETRIA DIRECCIONAL
EN Zoophycos COMO MEDIDA
PALEOECOLOGICA DE INESTABILIDAD
EN EL DESARROLLO

Las facies de margocalizas con Zoophycos en offshore
distal son muy abundantes en el Bajociense-Bathoniense
del dominio del Tethys (p.e., Olivero, 1996). EI
icnogremio post-omision de Zoophycos-Chondrites (Figu-
ra 4h), como expresion distal de la icnofacies de
Glossifungites (cf. MacEachern y Burton, 2000), domina
las facies de frente arrecifal/rampa homoclinal externa de
las cuencas Lusitanica y del Algarve (vide Choffat, 1894;
Rocha, 1976; Azerédo, 1988; Duarte, 1991, 1997, 1998a,
1998b). En los niveles estudiados, los productores de
Zoophycos aparecen en grandes densidades, ciertamente
relacionado con ecotipos caracteristicos de un ambiente
intersticial disoxico, a veces microrreductor glauconitico,
y un sustrato calciclastico (formado por clastos de com-
posicion carbonatada), firme y enriquecido en concentra-
ciones organicas (bacterianas). La abundancia de
Zoophycos, facilmente observable a lo largo de todo el
Toarciense-Calloviense del Algarve, parece estar asocia-
da a ambientes de deposito caracterizados por una inter-
mitencia entre periodos de baja o nula sedimentacion des-
pués de eventos de flujos gravitacionales enriquecidos en
nutrientes procedentes de niveles superficiales con mayor
productividad organica (Olivero y Gaillard, 1996). Aun-
que las altas densidades de Zoophycos hayan sido inter-
pretadas como oportunismo en condiciones de estrés
ecologico (e.g., Miller y Johnson, 1981; Buatois et al.,
1993; MacEachern y Burton, 2000), los ejemplos ahora
estudiados no presentan caracteristicas bidticas o ambien-
tales de icnocenosis oportunistas, las cuales se manifies-

Figura 4. Aspectos morfoconstruccionales en los Zoophycos de la Praia da Mareta. a. Construccion helicoidal de galerias del tipo
Rhizocorallium que genera el patron de Zoophycos. b. Caracter protrusivo de las laminas. ¢. Lamelas con disposicion
centripeta; el eje de enrollamiento esta situado abajo de la base de la figura. d. Truncacion erosiva del eje de enrollamiento.
e. Zoophycos con crecimiento segn el vector profundidad. f. Detalle de la estructura anterior. g.Lobulo de prospeccion
en sustrato desocupado. h. Colonizacion del sustrato firme por Chondrites a través de su superposicion al patron de
bioturbacidn primaria de Zoophycos, explotando el sedimento entre las laminas. Escala = S5cm (en a, b, e y f) y 2.5cm (en

c,d, gyh).

Morpho-constructional features in Zoophycos from Praia da Mareta. a. Helicoidal construction of Rhizocorallium-type
burrows that generates the Zoophycos pattern. b. Protrusive character of lamina. c. Spreite lamella with centripetal
displacement; the coiling axis is situated below the base of the figure. d. Erosive truncature of the coiling axis. e. Zoophycos
with growth according to the depth vector. f. Detail of the previous structure. g. Searching lobe within vacant substrate.
h. Occupation of the firmground by Chondrites overimposing the initial bioturbation pattern of Zoophycos. Scale bar =

Scm (in a, b, e and f) and 2.5c¢m (in ¢, d, g and h).
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Eje de enrollamiento

Laminas

Figura 5. Modelo de construccidon de los Zoophycos de la Praia da Mareta. Las flechas indican los vectores de crecimiento y la
rotacion se refiere al sentido de enrollamiento (dextrogiro).
Constructional model for the Zoophycos of Praia da Mareta. Arrows show the growth vectors and rotation refers to coiling

direction (dextral).

tan por comportamientos sencillos, generalizados y
nutricionalmente poco eficientes, mayoritariamente efime-
ros y poco diversificados, en respuesta a condiciones
ambientales inestables en un largo espectro de tolerancia
(Ekdale, 1985; Vossler y Pemberton, 1988). Se tratan mas
bien de icnocenosis post-omision, pero con obliteracion
multigeneracional de las anteriores, ocupando estratégica-
mente, de forma prolongada y eficiente, la totalidad de un
ecoespacio caracteristico en el Jurasico, rico en nutrientes
y estable desde el punto de vista de las condiciones de
sedimentacion (cf. Olivero y Gaillard, 1996).

Las icnocomunidades climax de Zoophycos tienden a
mostrar antisimetria ecofenotipica del enrollamiento. A lo
largo de su desarrollo “ontogénico”, el productor de
Zoophycos realiza una prospeccion del sustrato en el sen-
tido de la rotacion de las agujas del reloj o contrario a éste,
indefinidamente. De hecho, la proporcion de 50:50 para
enrollamientos dextrogiros y levogiros evita la superpo-
sicion en icnofabricas densas. La ausencia de estimulos
direccionales fuertes en el desarrollo del comportamiento
es asumida como caracteristica en estas estructuras (e.g.,
Miller y Johnson, 1981; Ekdale, 1992; Olivero y Gaillard,
1996), verificandose lo mismo en icnofabricas densas de
Daedalus y Gyrolithes (formas de comportamiento
helicoidales), asociadas a facies infralitorales, colonizan-
do sustratos firmes del Ordovicico Medio y Mioceno Su-
perior, respectivamente (Fig. 6).

El muestreo efectuado para el anilisis de asimetrias en
el enrollamiento de Zoophycos se ha realizado en el nivel

estratigrafico NE2, que presenta un fndice de biorturbacion
5 (rellenando la totalidad del plano de estratificacion) y
un nmero elevado de estructuras en superposicion. Por
esta razon, el sentido de enrollamiento s6lo pudo ser de-
finido para las Gltimas formas de Zoophycos que han
bioturbado este nivel (la Gltima icnocenosis antes de los
cambios ambientales que llevaron a la sedimentacion de
la capa suprayacente). Por este motivo, queda limitado al
maximo el efecto negativo de la compactacion diagenética
en la metodologia utilizada. En el grafico de la Figura 6
se verifica un gran desfasamiento en las proporciones del
sentido de enrollamiento para los Zoophycos presentes en
NE2, comparando con los valores estadisticos obtenidos
en los dos niveles con icnofabricas densas de Daedalus
halli (Rouault, 1851) y Gyrolithes ichnospp. (icnoespecies
de morfologia helicoidal utilizadas para comparacidon con
Zoophycos). El anlisis de este desfasamiento resulta de
la conjugacidon de los datos paleoicnologicos con la teo-
ria de la biologia evolutiva, relacionada con los estudios
de dinamica no lineal.

Segin Mgller y Swaddle (1997), los fenotipos se de-
sarrollan como resultado de la accion conjunta del siste-
ma genético (determinista) y de los sistemas de desarro-
llo estocasticos (factores ambientales: fisico-quimicos y
coevolutivos). La importancia de las condiciones inicia-
les del medio en la estructuracion etologica efectuada a
lo largo del desarrollo es caracteristica de la dindmica
bioldgica no lineal. Cuando existen desvios de las condi-
ciones ambientales respecto al dptimo ecoldgico, se ge-
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Figura 6. Grafico de frecuencias del sentido de enrollamiento en asociaciones de icnofosiles helicoidales seleccionados (Zoophycos
de NE2, Gyrolithes y Daedalus). En el analisis de probabilidad de la relacion entre Zoophycos dextrogiros y levogiros se

ha utilizado la distribucidén binomial.

Graph for coiling direction frequency in selected helicoidal ichnofossil assemblages (Zoophycos of NE2, Gyrolithes y
Daedalus). The probability analysis of the dextral-sinistral ratio used the binomial distribution test.

nera disipacion energética, con la consecuente pérdida de
plasticidad fisiologica y reajuste de los programas
etologicos. El nivel de lateralizacion tiende a aumentar con
la transicion hacia el caos (Mgller y Swaddle, 1997). De
esta forma, y dado que en un organismo con simetria bi-
lateral (la tienen todos los endobentonicos vagiles, por
limitaciones biomecanicas en el morfoespacio), existen
dos “cuencas de atraccion comportamentales” adaptativas
(“lado izquierdo” y “lado derecho”), la trayectoria del
desarrollo del comportamiento en condiciones de estrés
ambiental tiene tendencia a converger hacia una de estas
opciones, promoviendo la instauracion de asimetria
direccional. Sin embargo, las observaciones realizadas
(Fig. 6) contradicen estas ideas adaptacionistas, estando
de acuerdo con las opiniones de Fursich y Palmer (1984)
encontradas en el estudio de las asimetrias ecofenotipicas
en la deformacion de la comisura en braquidpodos. De
hecho, en el nivel estratigrafico NE2 de la Praia da Ma-
reta, la aproximacion a los limites de tolerancia de los
productores de Zoophycos, interpretada por el incremen-
to progresivo de la anoxia, deplecidon nutricional por su-
perposicion de sucesivas icnocenosis y/o restriccion del
ecoespacio por sobrepoblacion (interdigitaciones, colisio-
nes y superposiciones entre estructuras; Figs. 7a - 7d),
habria llevado al desarrollo hormético de asimetria
direccional en las Gltimas icnocenosis formadas en NE2
(relacidon entre Zoophycos dextrogiros y levogiros es de

3:1; P <0.001; n = 175). En este caso, como en los ejem-
plos de Fursich y Palmer (1984), que se alejan puntual-
mente de las lineas adaptativas darwinistas, no habra ha-
bido cualquier significado genomico (evolutivo), ya que
se ha verificado que las asimetrias direccionales no se han
reproducido en las poblaciones en niveles estratigraficos
sobreyacentes.

EL DOMINIO ECOLOGICO REFLEJADO
EN LA ICNOFACIES DE Zoophycos:
TENDENCIAS GLOBALES
HACIA LA COLONIZACION
DE NICHOS MARINOS PROFUNDOS

La figura 8 muestra diagramas cronologico-ambienta-
les para Zoophycos, elaborados a partir de los datos co-
nocidos para Portugal (diagrama de la izquierda), comple-
mentados por mas de un centenar de referencias biblio-
gréficas sobre Zoophycos de todo el mundo (diagrama de
la derecha). La informacion ha sido agrupada en interva-
los de 10 Ma., sehalandose el total de referencias para cada
ambiente marino (cf. Bottjer y Droser, 1994).

A partir de los datos conocidos referentes a Portugal,
se constata que se produce la misma tendencia de radia-
cion ecologica verificada en este comportamiento de ali-
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Figura 7. Interacciones ecoldgicas en las icnocenosis densas de Zoophycos. a. Colisidn por crecimiento de Zoophycos. b. Detalle
de las estructuras anteriores. ¢. Superposicion de ldminas de una misma icnocenosis. d. Cruce entre Zoophycos de dos
icnocenosis. Escala = S5cm (en todos los casos).
Ecological interactions in Zoophycos dense ichnocoenoses. a. Collision by growth of Zoophycos. b. Detail of the previous
structures. ¢. Onlapping lamina within a single ichnocoenosis. d. Zoophycos cross-cuttings of two generations. Scale
bar = 5cm (in all cases).

mentacion complejo para el resto del mundo, difiriendo
estos, en algunos aspectos, de los datos obtenidos ante-
riormente por otros autores (p.e., Bottjer y Droser, 1994),
los cuales se pasan a describir. Asi, el productor de
Zoophycos habria surgido en el inicio del Fanerozoico (en
el Cambrico Inferior existe una referencia de Bryant y
Pickerill, 1990; en Portugal solo aparece en el Arenig), en
nichos infralitorales y marinos profundos (circalitoral en
el sentido del paleofondo de la cuenca; nuevas y raras
evidencias de este icnogénero en las turbiditas distales del
Arenig superior de la Formacion Xistos com Phyllodocites
en Barrancos, Portugal). A partir del Arenig superior pre-
senta un maximo ecoldgico en sustratos consistentes con
situaciones de baja oxigenacion intersticial, baja compe-
ticion interespecifica en niveles de ocupacion mas o me-
nos profundos y con influencia intermitente de materia
organica transportada a partir de bidtopos mas superficia-
les y proximales. Durante el Paleozoico Superior,
Zoophycos abunda globalmente en las facies lutiticas li-

torales y de lagoon-deltaicas, aunque aparezca fortuita-
mente en ambientes batiales (cf. Droser y Bottjer, 1994).
A partir del Toarciense, el productor de Zoophycos habria
abandonado progresivamente los ambientes costeros a
favor de profundidades mayores; la Gltima referencia a la
presencia de Zoophycos en ambiente de lagoon esta datada
en el Kimmeridgiense de la Cuenca Lusitanica (Fursich,
1981). La desaparicion de Zoophycos de la plataforma
continental parece ocurrir, curiosamente, en los momen-
tos proximos al gran evento de extincion del limite
Cretacico-Terciario. Las razones para la erradicacion de
esta forma de comportamiento en la plataforma (de ma-
yor productividad bioldgica) a favor de las zonas batiales-
abisales (de limitados recursos troficos) pueden explicar-
se por la notable diversificacidon trofica en el Mesozoico,
cuyo paradigma es el aumento de presion de los decapodos
en todos los niveles de ocupacidn de los sustratos neriticos
(ubiquidad del icnogremio de Thalassinoides) a lo largo
del Jurasico-Cretacico, asociado al incremento de la pro-
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Figura 8. Diagramas cronologico-ambientales para los Zoophycos hallados en el registro estratigrafico de Portugal (a la izquierda)
y del resto del mundo (a la derecha). Los nimeros indican la cantidad de publicaciones con referencias a Zoophycos
analizadas para cada intervalo de tiempo y ambiente designados.

Time-environment diagrams for Zoophycos registered in Portugal (at left) and the rest of the world (at right). The numbers
show the amount of publications with references to Zoophycos analysed for each chronological interval and environment

designated.

ductividad organica pelagica en el medio oceanico (con
la diversificacion de la microfauna) y de la afluencia
terrigena de fitodetritos en profundidad, sobre todo a par-
tir del Cretacico Superior (Seilacher, 1974). El productor

de Zoophycos habria sustituido la complejidad ocupacio-
nal del sustrato de plataforma por un ecoespacio de ele-
vada simplicidad trofica y con fuertes analogias a los
ecotipos conquistados en el Paleozoico.
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