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RESUMEN

Se realiza una descripcién tafonémica general y de algunos aspectos paleoecolégicos de
una secuencia turoliense de la localidad del Tolosa (Albacete). Para la interpretacién tafon6-
mica se utiliza, tras un estudio critico, un modelo metodolégico, apoyado en el anilisis sedi-
mentolégico 'y en seis criterios relativos a los fésiles: coherencia habitat-fauna, articulacién,
fragmentacién, alteracién superficial, densidad y orientacién. Como resultado, los niveles
fosiliferos de la secuencia han podido ser distribuidos en dos grupos. El primero estaria
constituido por niveles margosos correspondientes a ambientes sedimentarios de baja energia,
con fases cortas de exposicion de los restos esqueléticos y con asociaciones préximas al con-
cepto tedrico de paleobiocenosis. El segundo, por niveles muy biodetriticos correspondientes
a ambientes de baja tasa de sedimentacién, con fases prolongadas de exposicién de las con-
chas y con asociaciones mis alejadas del modelo paleobiocenético. Desde un punto de vista
paleoecolégico se hacen algunas observaciones sobre similitud, especies caracteristicas y di-
versidad en ambos grupos de niveles, discutiéndose la fiabilidad de los resultados en funcién
de los respectivos caracteres tafonémicos. Se intenta una interpretaciéon de la distribucién de
algunas especies mediante el estudio de sus curvas de supervivencia.

ParaBras cLaveE: Tafonomia, Paleoecologia, Mollusca, Turoliense, Tolosa (Albacete, Espaiia).

ABSTRACT

A general taphonomic description and of some paleoecological aspects of a sequence from
the Turolien of Tolosa (Albacete) is realized. A methodological model based on the sedi-
mentological analysis and on six fossil related criteria: habitat-faunistic coherence, articula-
tion, breaking degree, surface weathering, density and orientation, has been used, before a
critical study, for the taphonomic interpretation. As results of these, the fossiliferous levels
of the sequence have been separated in two groups. The former will consist of marly levels
corresponding to a low energy sedimentary environment, with short times of exposure of the
shells and with assemblages near to the theoretical concept of paleobiocenose. The latter
shows highly biodetritic levels corresponding to a low sedimentary rate environment with
long periods of shells exposure and with assemblages far away of the paleobiocenotic model.
From a paleoecological viewpoint some observations about similitude, characteristic species
and diversity in both groups are made, discussing the reliability of the results according with
their respective taphonomic features. Finally, an interpretation of some species distribution
by means of the study of their survivorship curves is attempted.

Key worps: Thaponomy, Palececology, Mollusca, Turolien, Tolosa (Albacete, Spain).

introduccién

El presente trabajo pretende la descripcién tafonémica
general y la observacién de algunos aspectos paleoecolégicos
de una secuencia turoliense de la localidad de Tolosa (Al-
bacete). El desarrollo del tema responde a algunos puntos.
de interés, entre los que podrian destacarse los siguientes:
Por una parte, la posibilidad de aportar algunas observacio-
nes criticas sobre los criterios usados con més frecuencia

en la interpretacién tafonémica de asociaciones fésiles. Por
otra parte, la aplicacién poco frecuente de estos criterios a
asociaciones correspondientes a un ambiente sedimentario
dulceacuicola. Finalmente, la posibilidad de colaborar con
nuestros resultados a una mejor comprensién de algunas
regularidades en el comportamiento de estos sistemas eco-
16gicos. El estudio, que ha considerado exclusivamente el
taxén Moluscos, se encuadra dentro de un amplio programa
de investigacién sobre la Malacologia continental neégena

(*) Departamento de Geologia, Facultad de Ciencias Bioldgicas de la Universidad Literaria de Valencia.

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

http://estudiosgeol.revistas.csic.es



202

de las cuencas de los rios Jicar y Cabriel, donde existen
otros muchos yacimientos de gran interés, como son los de
Venta del Moro, Fuente Podrida, Fuente del Viso, Almansa
a El Rincén. La revisién taxonémica de los Moluscos de la
secuencia serd objeto de una préxima publicacién.

Descripcion general de la secuencia
sedimentaria

El yacimiento estudiado se sitdia a orillas del rio Jdcar
(fig. 1), a unos 150 metros de las primeras casas de la
localidad de Tolosa y a unos 30 metros, monte arriba, desde
la carretera de Alcald del Jdcar a Tolosa. La localizacién
de los materiales resulta sencilla por albergar una serie de
cavidades para el cultivo del champifién, actualmente en
desuso. Las coordenadas del punto de muestreo son:

Longitud: 1°22’ 53" W
Latitud: 39° 12’ 05” N

Fig. 1.—Esquema de situacién del yacimiento (x). 1: con-

glomerados y arcillas; 2: margas y calizas; 3: conglomerados

y areniscas; 4: glacis; 5: aluvial. 1 y 2: Turoliense-Plioceno

medio; 3: Plioceno superior-Pleistoceno inferior; 4: Pleis-

toceno; 5: Holoceno (Cartogr:;fia segin ML A.G.N.A,, 2.2
serie).

Los niveles de la serie de Tolosa han sido datados por
Mein et al. (1978), gracias al hallazgo de una fauna de mi-
cromamiferos que, aunque escasa, resulta bastante signifi-
cativa, La presencia de Stephanomys ramblensis VAN DE
WEERD, Paraethomys miocaéenicus JAEGER et al., Apodemus
primaevus HUGUENEY et MEIN, Prolagus <f. michauxi LOPEZ
y Desmanella crusafonti RUNKE permite correlacionar el ya-
cimiento con el de Venta del Moro (Aguirre ef al., 1973),
tipo de la zona MN 13 de la zonacién del Neégeno me-
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diante mamiferos (Mein, 1976). Esta zona corresponde a la
edad paleomastolégica Turoliense superior, que marca el
fin del, Mioceno y puede ser considerado equivalente al Me-
siniense marino por correlacién directa realizada en la loca-
lidad de la Alberca (Murcia), de la misma edad paleomas-
tolégica que Venta del Moro y Tolosa, y de acuerdo con
las conclusiones de la “Round-Table on Mastostratigraphy
of the W Mediterranean Neogene” (Alberdi y Aguirre, 1977).
La secuencia seleccionada para este estudio comprende,
de muro a techo, los siguientes nueve niveles:
Nivel T-1: Caliza margosa con gran contenido en materia
orginica. Azoico. Espesor visible: 23 cms.

Nivel T-2: Limo arenoso de color gris verdoso con abun-

dante limonita. Azoico. Espesor: 20 cms.
Nivel T-3: Caliza margosa gris con abundantes Moluscos
fosiles en todo su espesor, que es de 70 cms.
El nivel se ha considerado dividido en tres partes
de igual espesor (T-3A, T-3B y T-3C) a la hora
de ser muestreado.

Nivel T-4: Marga arenosa con gran cantidad de materia or-

ginica. Azoico. Espesor: 4 cms,

Nivel T-5: Marga calcdrea bastante arenosa y con Molus-

cos abundantes. Espesor: 10 cms.
Nivel T-6: Marga arenosa con bastante materia orginica
y Moluscos muy abundantes. Espesor: 4 cms.

Nivel T-7: Marga calcirea con Moluscos muy abundantes.

Espesor: 10 cms.

Nivel T-8: Marga calcarea gris con abundantes Moluscos.

Espesor: 40 cms.

Nivel T-9: Caliza margosa gris con gran contenido en con-

chas de pequefio tamaiio. Espesor: 150 cms.
La descripcién granulométrica de estos niveles (tabla 4

y fig. 6) se presentard y comentard mdas adelante como
criterio de interés tafonémico.

Métodos

La toma de muestras fue doble. Primero se realizé un
muestreo preliminar para obtener algunos datos de interés
sobre la fauna de los distintos niveles y, a la vez, elegir unos
tamafios adecuados de muestra que evitaran la necesidad

Tabla 1.—Tamafio de las muestras paleontolégicas estudiadas.

Tamafio muestral (qr)

B 200
Te2 tcieeiiioncane 200
T=3A it 170
T=3B ccovrvrinnnane 170
T=3C +eivinennasnns 170
T-4 iiivenicacens 135
T=5 evicncnnnannn 208
T-6  oiieiinnnaenn 156
T=7 ceiereenennnan 120
T=8 ...iecicncenen 520
L 75
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de cuarteos. El material definitivo se obtuvo mediante el
uso de unos sacabocados de hierro, de seccién rectangular
y capacidades ajustadas a los tamafios idéneos previamente
establecidos. Para ello se introdujeron en los estratos en
posicién paralela a los planos de estratificacién mediante
una maza. Se tomaron siempre pares colaterales de muestras,
una para el estudio sedimentolégico y otra para el paleon-
tologico (tabla 1). Estos pares se tomaron sobre una tnica
linea vertical situada al azar, uno en ¢ada nivel, excepto
en el nivel tercero, en el que se tomaron tres pares equidis-
tantes por ser el de mayor potencia.

Las muestras, unas vez pesadas, fueron introducidas en
recipientes que contenfan hidréxido sédico para la disgre-
gacién de las arcillas y agua oxigenada para eliminar la
materia orgénica. Al cabo de cuarenta y ocho horas se pro-
cedi6 al tamizado mediante una malla de 0.2 milimetros de
luz. Las muestras correspondientes a los niveles T-3A, T-3B,
T-3C y T-9, por contener gran cantidad de carbonato cal-
cico, tuvieron que tratarse con anhidrico acético durante
dos meses, neutralizindose luego con hidréxido sédico.

Una vez separados los Moluscos de cada muestra por es-
pecies se procedié a su recuento y medida. La técnica se-
guida para evaluar el niimero de individuos fue el recuento
de apices en los Gasterépodos y de umbos en los Bivalvos.
Las medidas s6lo se pudieron obtener en los primeros, dado
que todos los Bivalvos hallados estaban, muy fragmentados.
Estas medidas se tomaron utilizando un ocular micrométrico
en una lupa binocular. En los ejemplares en buen estado
de conservacién se tomaron medidas de altura total y dii-
metro méximo, contindose también el nimero de vueltas
de la concha. En otros ejemplares medidos, la conservacién
més deficiente s6lo permitié evaluar el didmetro méaximo.
Asf, pues, ha habido individuos que sélo han podido ser
contados por no conservar la Wdltima vuelta y otros que sélo
han podido ser medidos por carecer de 4pice; por esta, razén
el tamafio de los censos no coincide en ocasiones con el
nimero de medidas. Sobre cada ejemplar se observaron tam-
bién sisteméticamente algunos detalles de interés tafonémico
como la erosién superficial, 1a fragmentacién y la bioerosién.

El anilisis sedimentolégico consistié en una granulometria
sobre una muestra de 50 gramos, utilizando un densimetro
y la escala del US.D.A.

Tafonomia

En distintos trabajos se ha puesto de manifiesto la nece-
sidad de un estudio tafonémico previo a cualquier interpre-
tacion paleoecolégica (De Renzi, 1978; Acuiia, 1982). La
finalidad de este paso previo seria la evaluacién de la fide-
lidad de las asociaciones fésiles como imigenes de las co-
rrespondientes biocenosis y, con ello, la decisibn sobre la
utilidad de estas asociaciones como objetos de investigacién
paleoecolégica. Esta utilidad seri tanto mayor cuanto méis
préxima se encuentre la asociacién al modelo teérico de
paleobiocenosis o asociacién de vida, y tanto menor cuanto
mas préxima al modelo de tanatocenosis o asociacién trans-
portada (Craig y Hallan, 1963; De Renzi ef al., 1975). Con
frecuencia este estudio tafon6émico se desarrolla en dos partes,
cuyos objetivos se relacionan con las dos fases principales
de la historia de los fésiles, la bioestratinémica y la fosil-
diagenética.

En los materiales de la secuencia estudiada en Tolosa no
se han detectado efectos diagenéticos importantes sobre los
fésiles, por lo que los aspectos tafonémicos tratados con
mayor atencién son de caricter bioestratinémico. Estos as-
pectos son abordados a continuacién en puntos particulares.

Coherencia de hdbitat-fauna

La coherencia hébitat-fauna como criterio tafonémico ha
sido recomendada por algunos autores (Johnson, 1960; Fa-

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

J. L. LOPEZ-SANCHO, J. D. ACURA, F. ROBLES

gerstrom, 1964). Su utilizacién requiere, sin embargo, algu-
nas matizaciones.

Con frecuencia, en el estudio de una capa fosilifera se
indica que alguna o algunas de las especies alli presentes,
no guarda relacién aparente con el resto de la asociacién o
con el ambiente sedimentario que puede deducirse de los ca-
racteres sedimentolégicos. Esta afirmacién puede ser, en
muchos casos, inadecuada. Ciertamente, en ocasiones, la in-
coherencia observada se encuentra apoyada por una verifi-
cacién cientifical cuyo resultado se ha obtenido o se ha dado
por supuesto, bien por su obviedad o bien por la redundan-
cia de los resultados obtenidos con anterioridad en. idénticos
planteamientos. Es probable que, a menudo, las denomina-
das “incoherencias de gran escala” se encuentren asociadas
a estas circunstancias (p. e., la presencia de un Equido en
un sedimento ‘de origen lacustre). Sin embargo, en la mayor
parte de los temas que interesan al paleoecélogo puede
ocurtir que esa incoherencia no sea tan aparente y requiera
de la aplicaciéon de un método actualistico apoyado en un
planteamiento cientifico propio, que Gould ha denominado
actualismo metodolégico (De Renzi, 1978, 1980).

El conjunto de la fauna de Moluscos presente en la se-
cuencia de Tolosa (tabla 2), consta bé4sicamente de taxones
que pueden considerarse tipicos de agua dulce. La partici-
pacién de especies terrestres resulta muy escasa: un ejem-
plar de Carychium (Saraphia) aff. schlickumi en e] nivel
T-3B, otro de Helicido en cada uno de los niveles T-3A y
T-8 y un individuo de Succineidae en el nivel T-3C. Ello
hace pensar en un ambiente sedimentario dulceacuicola, en
el que la inmensa mayoria de la fauna podria suponerse,
inicialmente, coherente con el habitat.

Como se ha dicho, las dificultades para juzgar la coheren-
cia habitat-fauna aumentarfan considerablemente si nos in-
teresiramos por aspectos mis concretos, como, por ejemplo,
las especies que cabria suponer autéctonas en el sustrato
constituido por cada material sedimentario. Esta cuestién,
en concreto, serd replanteada tras la exposicién de los re-
sultados tafondémicos.

Articulacion

Es generalmente aceptado que la aparicién de estructuras
articuladas en un estrato suele indicar unos bajos o mode-
rados niveles de energia en el medio sedimentario y, con
ello, una éscasa influencia de los fenémenos de transporte
(Johnson, 1960; Fagerstrom, 1964).

La mayor parte de la fauna de Moluscos en la secuencia
de Tolosa estd constituida por Gaster6podos. Unicamente
aparecen Bivalvos (Unio sp.) en el nivel T-8 y en una pro-
porcién muy baja. De los cinco ejemplares estudiados, cuatro
son valvas separadas y uno presenta las dos valvas articu-
ladas. Aunque la escasez de este material aconseja ser cautos
en su interpretacién, el predominio de los ejemplares con
las valvas separadas, parece indicar la existencia, al menos,
de una etapa relativamente importante de exposicién tras
la muerte. La posible influencia del hidrodinamismo en la
desarticulacién deberi ser puesta de manifiesto mediante
otros criterios tafonémicos.

Fragmentacion y alteracion superficial

La fragmentacién- y la alteracién superficial de los res-
tos esqueléticos fésiles han sido utilizados con mucha fre-
cuencia como criterios tafonémicos (Johnson, 1960, Ager,
1963; Chave, 1964; Trewin y Welsh, 1976; Acuiia, 1982).
La exposicién prolongada y el transporte de estas partes
esqueléticas son dos de las principales causas de deterioro
en la calidad de la informacién paleoecolégica contenida en
una asociacién fésil, y ambos fenémenos suelen reflejarse
en los mencionados aspectos de conservacion.
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No obstante, a la hora de utilizar estos criterios en el
estudio de asociaciones fésiles, han de adoptarse algunas
precauciones. Por una parte, deben distinguirse las fragmen-
taciones de origen bioestratinémico de las de origen poste-
rior, es decir, de las producidas en fase fosildiagenética y/o
de obtencién y preparacién del material. Con esta finalidad
suele ser \til la observacién de{ la angulosidad de las roturas.
Por otra parte, es importante diferenciar la alteracién su-
perficial debida a causas mecanicas de la producida por
bioerosiéon. En este caso, el examen microscépico de las
microperforaciones de los esqueletos suele ser de gran uti-
lidad.

Tras una observacion detallada de los ejemplares propor-
cionados por la secuencia de Tolosa, ha sido posible dife-
renciar, con bastante claridad, dos grupos de niveles, de
acuerdo con la importancia y frecuencia de la fragmentacién
superficial de los fésiles. Por un lado, los niveles T-5, T-6
y T-7, en los que las especies mas representadas son Mela-
noides curvicosta y Melanopsis laevigata y el grado de al-
teracién generalmente es muy importante. Por otra parte,
los niveles T-3A, T-3B, T-3C y T-9, en los que las formas
mais abundantes son Gasterépodos de menor tamafio, como
Hydrobia deydieri y Bithynia sp., y en los que el deterioro
de las conchas resulta, muy escaso.

En el primer grupo de niveles, Melanoides curvicosta se
halla siempre muy fragmentado, correspondiendo la méixima
frecuencia de rotura al labro y, a continuacién, al 4pice.
Estas pérdidas de integridad parecen asociadas, al menos
en parte, a la fase diagenética, ya que in situ las conchas
turriculadas de esta especie aparecen a menudo fragmen-
tadas y con las partes en contacto. En ocasiones se observan
también fenémenos de disolucién en| el 4pice, facilmente dis-
tinguibles de una auténtica rotura por su perfil alabeado.
Esta disolucién pudo producirse en fase bioestratinémica o,
incluso, en vida del animal, como se ha descrito en Mela-
noides tuberculata actual (Lévéque, 1972).

La especie Melanopsis laevigata presenta menor grado de
fragmentacién, tanto en frecuencia como en importancia,
afectando particularmente a la parte inferior del labro. El
4pice, en cambio, presenta una mayor frecuencia de inte-
gridad. La contribucién de la diagénesis a esta fragmenta-
cién parece ser algo menor que em la especie anterior.

Theodoxus almelai, que acompafia a las especies ante-
riores en los tres niveles, presenta un grado de fragmen-
tacién mucho menor. La concha robusta y la forma giobosa
de estos ejemplares podria haber influido en este sentido.

Los ejemplares de .Acroloxus sp. que aparecen en estos
niveles, pese a su fragilidad, no presentan una alta pro-
porcién de rotura.

La alteracién superficial de las conchas de estas especies
en estos tres niveles es bastante importante, sobre todo en
el nivel T-5. Es de destacar la gran cantidad de microper-
foraciones existentes en la mayorfa de los ejemplares, en
particular los del nivel T-5 y, sobre todo, en la especie M.
laevigata. Estas trazas son generalmente superficiales y de
forma ramificada, delimitando pequefias porciones de .con-
cha que se desprenden con facilidad. En nuestra opinién,
este tipo de bioerosién es el factor més importante como
condicionante del estado superficial de los fésiles.

En el segundo grupo de niveles, la fraccién malacolégica
estd constituida basicamente por ejemplares de pequefio ta-
mafio, sin apenas fragmentacion ni alteracién superficial. Sélo
merece destacarse el hecho de que Birhynia sp. muestra con
frecuencia la abertura incompleta. Debido a la delgadez de
la seccién de su concha no es ficil situar estas roturas en
una etapa concreta.

El nivel T-8 resulta particular por su caricter intermedio
en lo referente a fragmentacién y estado superficial de las
conchas.

Como resumen de lo expuesto, cabe decir que resulta ra-
zonable el hecho de que las asociaciones con mayor alte-
racién superficial por bioerosién y mayor frecuencia de ro-

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

205

tura se den en los niveles mis biodetriticos, ya que cabe
pensar que éstos representan etapas de larga exposicién por
escasez de aporte sedimentario. En este sentido, es. muy in-
dicativo el hecho de que las microperforaciones alcancen la
tltima vuelta de las conchas y se concentren més en) un he-
misferio que en otro. Hemos de tener en cuenta que algu-
nos estudios sobre estas microperforaciones en conchas de

T5

x% = 9.48
2 -
X o5, 7 = 14.07
2 -
X5 oy, 7 = 18.48
%50
M = 59
30}
10k
T 2 3 4 5 6 7 8
F A
x? = 20,717
E B 2 -
, X2 05, 5 = 11.07
2
%5.01; 5 = 13-09
D c
%50
M =59

30

10

A B C D E F

Fig. 2.—Resultados de la orientacién del eje mayor de las

conchas en el plano horizontal (arriba) y vertical (abajo)

en el nivel T-5. El procedimiento seguido es el sugerido por
Nagle (1967) y Reyment (1971). M: tamafio muestral.
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Gasterépodos han podido comprobar que, aunque las pri-
meras vueltas pueden verse afectadas en vida, en la dltima
ello sblo suele suceder tras la muerte (Golubic ef al., 1975;
Acufia, 1982). Por otra parte, el hecho de que a veces la
alteracién s6lo afecte a una mitad longitudinal de la concha
parece indicar que los individuos habrian permanecido ex-
puestos largo tiempo semienterrados, sufriendo un ataque
diferencial. Ello sugeriria, ademés, la falta de corrientes
de fondo.

Densidad y orientacion de los fésiles

La densidad y la posicién de los fésiles en el cuerpo
sedimentario puede resultar de gran interés en el estudio
tafonémico (Johnson, 1960; Ager, 1963; Fagerstrom, 1964;
Hanley, 1976). En las asociaciones de vida o paleobioceno-
sis es frecuente encontrar los fésiles con densidades y posi-
ciones similares a las que se dieron durante la etapa fun-
cional de la comunidad. Por ello suele darse en los sedi-
mentos correspondientes una riqueza mas o menos moderada
de fésiles y unas distribuciones (heterogeneidad de densi-
dades), y posiciones similares a las que se daban en vida
de los organismos, especialmente si éstos eran infaunales.
Por el contrario, siempre que se hayan dado fenémenos de
transporte o de exposiciéon prolongados, dos problemas im-
portantes para el paleoecSlogo, pueden esperarse densidades,
distribuciones y posiciones mis o menos alejadas de las
tipicas de vida. En concreto, es frecuente que el producto
sedimentario se aproxime al denominado “nivel de acumula-
ci6n” en el que los fésiles son muy abundantes, predomi-
nando netamente, a veces, sobre el sedimento, y la distribu-
ciébn y posiciones ya no recuerdan a las de vida. No obs-
tante, un resultado sedimentario como el descrito puede ser
alcanzado mediante una muy distinta participacién de los
fenémenos de transporte y exposicién. Para conseguir una
interpretacion més precisa serd necesario recurrir a otros
criterios tafonémicos tales como el estudio de la erosién
mecanica de los fésiles (mas asociada al transporte), la
bioerosion u otros fenémenos de alteracién biolégica (més
asociados a etapas de exposicién) y la orientacién (coherente
con un régimen de elevado hidrodinamismo). Sobre este l-
timo criterio resultan muy ilustrativos los trabajos de Nagle
(1967) y Reyment (1971).

Tabla 3.—Densidad de Moluscos en las muestras estudiadas.

Nivel N* individuos/gr.

T=3A . &+ o« o e e e 0.60
T-3B . ¢ ¢« v ¢ ¢« o v oo 2.46
T=3C o & o o 4 o s 0. 2,51
T=5 .+ v v v ¢ o 0 0 o . 2.48
T-6 o o v v e o a e 2.74
L o 5.55
- 2.20
T-9 . ¢« v v b e e e 14.12

La tabla 3 muestra los valores de densidad de individuos
en las muestras estudiadas. Hemos de tener en cuenta al
interpretar estas cifras que los niveles T-5, T-6 y T-7 in-
cluyen especies de mayor tamafio que los restantes y muchos
fragmentos de conchas. Por ello, aunque el nimero de ejem-
plares no sea superior al de otros niveles, el material bio-
detritico presenta aqui su méixima importancia, constituyen-
do verdaderas conchuelas. Por el mismo motivo, ¢l nivel
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T-9, pese a tener la maxima densidad de fésiles, no puede
ser considerado el nivel més biodetritico, ya que estos fé-
siles son en su mayor parte ejemplares de Hydrobia deydieri,
que es una especie de pequefio tamafio.

Los resultados del estudio de la orientacién horizontal y
vertical de las conchas en los niveles mds biodetriticos (T-5,
T-6 y T-7) y en el nivel T-8, aparecen en las figuras 2 a 5.
De ellos se desprende que en todos los casos existe una

T-6

x? = 15.29
2 -
X2 45, 5= 14.07
2 _
X0.01; 7= 18.48
% 50
M = 68
30}
10}
1 2 3 4 5 6 7 8
x? = 29.98
x2 = 11.07
0.05; 5= i
x2 = 15.09
0.01; 5 13-
x50
-
M = 55
sc}
|52 3

A B C D E F
Fig. 3.—Resultados de la orientacién del eje mayor de las

conchas en el plano horizontal (arriba) y vertical (abajo)
en el nivel T-6.
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orientacién preferente en el plano vertical, estando orien-
tado el eje mayor de los ejemplares paralelamente al plano
de estratificacién; esta posicién seria tipica en el depésito
de elementos epifaunales. En cuanto a la orientaciéon en el
plano horizontal, el resultado sefiala una ausencia de orien-
tacién preferente, lo cual permitiria suponer una falta de
flujo hidrodinidmico suficiente para orientar el eje mayor
de las conchas en su misma direccién.

T7

x% = 11.38
2 _
X5 05, 7= 14.07
2
X9.01; 7= 18-48
% 50r
5ol M = 52
10}
1 2 3 4 5 6 7 8
F A
x? = 24.62
2 -
X5 o5, 5= 11.07
E B 2
X5 o1, 5= 15-09
D c
%501
M= 47
3
10}
= [
H

A B C DO E F

Fig. 4—Resultados de la orientacién del eje mayor de las
conchas en el plano horizontal (arriba) y vertical (abajo) en
el nivel T-7.
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Fig. 5.—Resultados de la orientacién del eje mayor de las
conchas en el plano horizontal (arriba) y vertical (abajo) en
el nivel T-8.

Sedimentologia

En los ambientes sedimentarios acudticos existe, en ge-
neral, una relacién directa entre el tamafio de grano del
sedimento y el hidrodinamismo existente (Johnson, 1960;
Dussart, 1966). Esta relacién solo se cumplird, sin embargo,
cuando exista disponibilidad de todos los tamafios de clasto.
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El tamafio de grano es, pues, un dato importante a la hora
de enfrentarnos con el estudio de una asociacién fésil. En
general, cuando los restos fésiles aparecen entre materiales
detriticos gruesos, son de esperar importantes efectos bio-
estratinémicos sobre el registro; por el contrario, las aso-
ciaciones mejor interpretadas paleolégicamente suelen estar
iln;gg)idas en sedimentos de grano fino (Craig y Hallam,

Tabla 4.—Resultados del anilisis granulométrico

Nivel Arenas $ Limos $ Arcillas
T-1 14.68 14.22 71.10
T-2 40.00 55.30 4.74
T-3A 8.36 61.62 30.02
T-3B 16.26 79.00 4.74
T-3C 14,68 47.78 37.54
T-4 32,18 49,72 18.10
T-5 58.20 36.34 5.46
T-6 42.40 48.98 8.62
T-7 12,38 77.42 10.20
T-8 9.22 82.16 8,62
T-9 21.86 69.52 8;62

Los resultados del andlisis granulométrico en los niveles
que integran la secuencia de Tolosa se representan emn la
tabla 4 y en la figura 6. Distinguiremos dos grupos de ni-
veles en funcién de su contenido en arenas. Por una parte,
los niveles T-2, T4, T-5 y T-6, con méas de un 25% en
peso, y, por otra, los niveles T-1, T-3A, T-3B, T-3C, T-7,
T-8 y T-9, con menores cantidades. Estos resultados pueden
ser interpretados em coherencia con todos los anteriores
desde un punto de vista global, tal como se hace en el
punto siguiente.

Sintesis tafonémica

Con el fin de intentar una descripcién global del
yacimiento bajo un punto de vista tafonémico, puede
ser interesante hacer algunas consideraciones gene-
rales.

En primer lugar, tendremos que decir que las cau-
sas condicionantes de la ausencia de documentaci6n
paleontolégica en algunos de los niveles son dificiles
de encontrar y, desde luego, escapan de la finalidad
de un estudio tafonémico como el nuestro. Atendien-
do a los materiales con fésiles, podriamos distinguir
un grupo de niveles (T-3A, T-3B, T-3C y T-9) en
los que no encontramos ninguna caracteristica que
aleje excesivamente sus asociaciones del concepto
tedrico de paleobiocenosis. Se tratarfa de niveles con
baja fragmentacién bioestratinémica en las conchas,
alteracién superficial mecénica y biolégica minimas,
y bajas o moderadas densidades de fésiles. Los ma-
teriales sedimentarios, en coherencia con lo anterior-
mente expuesto, presentan minimos contenidos en
material detritico de tamafio arena. Resumiendo, po-
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dria caracterizarse a este conjunto como correspon-
diente a ambientes sedimentarios de baja energia, con
fases cortas de exposicién de los restos esqueléticos
¥, por tanto, con pocas probabilidades de mezcla y

arens

[:l imes
E arcillas

TS SOV N T N S T

200 4

% Caliza margesa
rary
Marga calcarea

E Caliza marggsa con m.o.
Limo arenoss

Marga caicarea arenosa -Mnrll arsnosa ton m. o

Marga'“ arenosa Conchuela

6.—Columna estratigréfica, situacién de muestras y re-
sultados granulométricos.

Fig.

de alteracion de los valores de participacién espe-
cifica.

Frente a este grupo de niveles, un segundo bloque,
constituido por los materiales mas fuertemente bio-
detriticos (T-5, T-6 y T-7) muestra también unos
caracteres bastante homogéneos. Se tratarfa ahora de
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materiales con una gran densidad de fésiles, proba-
blemente correspondientes a etapas en las que el
depésito de materiales detriticos finos se vio particu-
larmente reducido por falta de disponibilidad o por
lavado y las conchas permanecieron durante algin
tiempo expuestas en el fondo. Dos razones nos in-
ducen a pensar de este modo: por una parte, la in-
tensa alteracion bioerosiva de los fsiles, coherente
con estas etapas de exposicion; por otra, la existencia
¢ incluso abundancia de materiales detriticos de ta-
mafio arena en estas conchuelas. Admitido un cierto
grado de perturbacién hidrodindmica en el medio,
serd mecesario decir que la ausencia de orientacién
en los fésiles nos impide concederle una importancia
excesiva, pero nos obliga a admitir una mayor pro-
babilidad de aparicién de elementos aléctonos en las
asociaciones.

El nivel T-8 resulta peculiar por presentar carac-
teres de tipo intermedio entre los dos bloques ante-
riores, por ejemplo, en los grados de alteracién de
los fésiles.

Paleoecologia

La escala estratigrafica con que se plantea el estudio de
los materiales de Tolosa, de tipo medio, se encuentra en
relacién con los objetivos que se pretenden alcanzar en el
estudio paleoecol6gico. Estos objetivos son interpretaciones
de acontecimientos ecolégicos de escala temporal media,
tales como macrosucesién y aparicién y desaparicién de hi-
bitats. En los apartados siguientes ofrecemos un resumen de
los principales resultados obtenidos y trataremos de realizar
una sintesis interpretativa de la historia ecolégica del am-
biente sedimentario estudiado.

Agrupacion automdtica de inventarios

A fin de conseguir una primera aproximacién al compor-
tamiento secuencial de las asociaciones malacolégicas im-
plicadas, se ha realizado una agrupacién automdtica de in-
ventarios mediante andlisis cluster. Ello debe entenderse
como un procedimiento descriptivo de las asociaciones y no
como una clasificacién de las correspondientes comunidades,
ya que esto tltimo exigiria unos caracteres tafonémicos ge-
nerales (paleobiocenosis) que no pueden garantizarse en
todos los niveles estudiados.

La figura 7 muestra el dendrograma obtenido mediante
la aplicacién de la técnica WPGMA de anilisis cluster
(Sneath y Sokal, 1973) tras haber realizado una transfor-
macién logaritmica de los valores de frecuencia [log (1-4x)].
A primera vista, puede observarse la formacién de dos gru-
pos relacionados a un nivel relativamente bajo. Por una
parte, los niveles T-3B, T-3C, T-9, T-8 y T-3A, y, por otra,
los niveles T-5, T-6 v T-7. El primer grupo comprende los
niveles de menor densidad de fésiles y el segundo los que
venimos denominando conchuelas. Es muy interesante desta-
car los resultados del desglose del nivel tercero (T-3A, T-3B
y T-3C). El primero de sus componentes (T-3A) se une a
los otros dos a un nivel mucho mis bajo que el que rela-
ciona estos tltimos con los niveles T-8 y T-9. El hecho
alerta sobre los errores que pueden cometerse cuando se
acepta como premisa la uniformidad faunistica de materiales
sedimentarios aparentemente homogéneos. Finalmente, cabe
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apuntar el hecho de que los niveles fosiliferos basales y
terminales de la secuencia resultan muy similares, pare-
ciendo ello indicar un proceso de tipo ciclico en la evolu-
cién del sistema.

-1}

oS

1 ——
TS T6 T7 T3a T3 T3 T9 T8

Fig. 7.—Agrupacién automéitica de las asociaciones mala-
colégicas.,
Diversidades

La tabla 5 muestra los datos de mayor interés para una
evaluacién de la diversidad especifica en las distintas mues-
tras. Sigue siendo muy interesante observar las diferencias
entre las tres unidades producto del desglose del nivel ter-

Tabla 5.—Valores de diversidad especifica

Nivel individuos Especies Diversidad
(bits)
T-3A 103 5 1.25
T-3B 419 6 0.96
T-3C 427 7 1.43
T-S 516 6 1.60
T-6 427 s 1.10
1-7 666 5 1.15
T-8 1144 13 0.97
T-9 1059 5 0.27

cero; los valores encontrados son relativamente diferentes
y en orden secuencial su variacién no es progresiva. Habria
que decir, también, que estos valores de diversidad quizd
no tengan el mismo significado a lo largo de toda la se-
cuencia muestral. Probablemente la proximidad a las autén-
ticas diversidades de las respectivas comunidades serd ma-
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yor en los niveles menos densos en fésiles; en el resto, dado
su caricter tafonémico, deben considerarse como un aspecto
descriptivo mas de las asociaciones.

Distribucion de las especies

A fin de poner de manifiesto algunas relaciones colatera-
les entre las especies estudiadas, se han realizado, con la
misma técnica que la clasificacién automética de inventa-
rios, correlaciones y agrupaciones a partir de los valores
de frecuencia de estas especies en los distintos niveles (fi-
gura 8).
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Fig. 8. —Analisis de la distribucién: de especies.

Los resultados son muy interesantes. En un primer grupo
aparecen relacionadas, a niveles de correlacién bastante
altos, las especies caracteristicas del grupo de niveles de
menor contenido biodetritico (H. deydieri, H. schlosseri,
Lymnaea sp., Gyraulus sulfureus, Gyraulus sp., y Bithynia
sp.). Entre estas especies, algunas resultan exclusivas de este
grupo de inventarios (Lymnaea sp., Bithynia sp. y G. sulfu-
reus), mientras que otras lo caracterizan s6lo por su especial
abundancia (H. deydieri).

Un segundo grupo, algo més heterogéneo, comprenderia
las especies més caracteristicas de los niveles de conchuela
(T. almelai, M. laevigata y M. curvicosta). La existencia de
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dos subgrupos en este bloque de especies rarece estar mo-
tivada en gran parte por la apariciéon de M. requenénsis
s6lo en el niver T-8, que por esta y otras caracteristicas me-
rece una consideracién particular.

Supervivencia

La supervivencia o la mortalidad como respuestas pobla-
cionales al conjunto de factores fisicos y biolégicos cons-
tituyen aspectos de elevado interés en el estudio paleoeco-
16gico.

L

Fig. 9.—Curvas de supervivencia de Hydrobia deydieri, aten-
diendo al nimero de vueltas de la concha.

En paleontologia, el método mis usual de aproximacién
a este aspecto de la dindmica de las poblaciones antiguas
consiste en el censo por clases de edad de los ejemplares
acumulados en un nivel sedimentario, suponiendo a éstos
como un buen reflejo de las tasas del mortalidad a lo largo
del tiempo de sedimentacién del estrato. Nuestro método
ha consistido, como en otros trabajos paleontolégicos, en
el establecimiento de clases de edad basadas en los distintos
estados de desarrollo de las conchas. En este caso, el mé-
todo ha sido doble y se ha basado en la consideracién, por
una parte, del nimero de vueltas y, por otra, de intervalos
porcentuales del didmetro méximo de las conchas.

El estudio de las curvas de supervivencia se ha concen-
trado en todas aquellas especies y niveles en los que el
nimero de ejemplares obtenidos y su conservacién se han
considerado apropiados. En los niveles de conchuela, y a
la vista de sus caracteres tafonémicos, no se ha renunciado
a elaborar estas curvas, pero se ha sido cauto a la hora de
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interpretarlas, Todos los resultados se representan grafica-
mente en las figuras 9 a 11.

En la especie M. laevigata (fig. 11y sélo ha sido posible
el estudio de la distribucién de frecuencias para los inter-
valos poroentuales de didmetro, por presentarse una alta
proporcién de fracturas en el labro y en el dpice. Teniendo
en cuenta que esta forma ha resultado caracteristica de los
niveles mdas biodetriticos y que los resultados tafonémicos
hacian admitir en ellos la méixima probabilidad de altera~
cién bioestratinémica, la interpretacién de estos resultados
habra de ser especialmente cautelosa. Las curvas de super-
vivencia encontradas son bastante regulares en sus pen-
dientes y las tasas de mortalidad en todos los niveles en que
aparecié han sido similares, S6lo merece la pena destacar
una mayor supervivencia juvenil en T-7 y una mayor mor-
talidad en fases adultas en T-6.

20 40 80 80

Fig. 10.—Curvas de supervivencia de Hydrobia deydieri,
atendiendo al tamafio porcentual respecto del méaximo.

La especia mejor estudiada ha sido H. deydieri. En ella
ha sido posible la utilizacién de los dos criterios de esta-
blecimiento de clases de edad y, ademais, en un elevado
nimero de niveles. Los resultados obtenidos utilizando estas
dos metodologias son muy coherentes y se pueden resumir
a grandes rasgos diciendo que las tasas de mortalidad en
los niveles T-3B, T-3C, T-8 y T-9 son muy similares, y que
s6lo en T-5 se encuentran claramente elevadas. Estos resul-
tados serian mucho mds fiables que los anteriores por los
elevados tamafios muestrales utilizados y por el caricter
tafonémico de los correspondientes niveles sedimentarios.
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Sintesis paleoecolégica

Resulta obvio que la consideracién de un sistema
restringido como es el de un ambiente palustre o la-
custre, dentro del conjunto de sistemas de una regién
determinada, nos proporciona una imagen parcial del
paisaje global del drea en que aquella esti enclavada.
Ademis, 1a mayor parte de las especies acuéticas de
Moluscos son consideradas, por lo menos en lo que
se refiere a la fauna actual, como escasamente repre-
sentativas desde el punto de vista ambiental, dado
su caricter marcadamente euriecio. Por el contrario,
se considera mucho mis significativo, desde el punto
de vista de la reconstruccién paleoambiental, el es-
tudio de la flora y, en particular, de la microflora
(polen y esporas) contenida en un sedimento palustre,
que es un reflejo del conjunto de asociaciones floris-
ticas que rodeaban la charca en un momento deter-
minado. ;

0}

107
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20 40 L1 80 100

Fig. 11—Curvas de supervivencia de Melanopsis laevigata.

Si bien carecemos de un estudio palinolégico de
la secuencia estudiada, disponemos de una excelente
reconstruccion del entorno de Venta del Moro (Van
Campo, 1976). La casi sincronia del depésito de
Tolosa con el de la localidad citada, unido a la es-
casa distancia que separa ambos lugares (30 kms.)
permite extrapolar las conclusiones obtenidas por
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aquel autor a la reconstruccién del paisaje en el en-
torno de la localidad estudiada por nosotros y, mas
aun, dado que los resultados obtenidos por él son
de indole muy general. Segln este estudio, la vegeta-
cién del Mioceno terminal sobre la regién oriental
de Espafia se desarroll6 bajo un clima cilido y rela-
tivamente seco, pues comprende numerosos taxones
heli6filos, tropicales y mediterrdneos, apareciendo
también algunos caracteristicos de los bosques 4rtico-
terciarios.

Estos datos climéticos estarian de acuerdo con la
aparicién en algunos niveles del yacimiento de To-
losa de especies de los géneros Melanopsis y Mela-
noides, que se han considerado a menudo caracteris-
ticos de climas calidos.

En conjunto, y en otro orden de cosas, la secuen-
cia de Tolosa muestra un comportamiento ciclico,
tanto por caracteres litologicos como paleontolégicos.
Como se ha comentado anteriormente, las etapas ini-
ciales y terminales parecen corresponderse con mo-
mentos de sedimentacion regular de materiales luti-
ticos en ambientes de baja energia. Por el contrario,
los niveles intermedios, muy biodetriticos, parecen in-
dicar acumulaciones de organismos en condiciones de
baja tasa de sedimentacién o quizd de lavado de ma-
teriales finos. Malacolégicamente, estas etapas se co-
rresponderfan con las asociaciones de Hydrobia-Bi-
thynia y de Melanopsis-Melanoides-Theodoxus, tes-
pectivamente. '

Aunque no es fécil justificar estas distribuciones,
es bastante razonable pensar en el sustrato como con-
dicionante importante. Hemos de tener en cuenta en
este sentido, la preferencia en la actualidad de muchas
especies de Theodoxus y de Melanopsis por fondos
relativamente consistentes, tales como los muy bio-
detriticos. Probablemente, los cambios en otros fac-
tores fisicos debieron jugar también un papel impor-
tante en el proceso, pero su control en paleontologia
es dificil y ha escapado de nuestro alcance.

La relaci6én colateral entre algunos de los elemen-
tos de ambas asociaciones ha podido ser estudiada
no sélo a partir de los valores de importancia, sino
también sobre las curvas de supervivencia. Tal seria
el caso de H, deydieri frente a M. laevigata, cuyos
cambios en las tasas de mortalidad resultan inversos
cuando se estudian en los niveles en que coexisten.

En el contexto de la ecologia limnoldgica, los fe-
némenos descritos resultan bastante coherente con
el comportamiento usual de estos ambientes cuando
se adopta una escala temporal de observacién rela-
tivamente amplia. Respuestas bioldgicas como las des-
critas acompaiian con frecuencia a determinados mo-
mentos de crisis producidos por la actuacién de al-
gunos factores fisicos de escala elevada. En efecto,
los ambientes palustres suelen caracterizarse por una
rapida velocidad de evolucién y resultan tipicos de
paisajes jévenes donde las entradas de energia en el
sistema son frecuentes e importantes. Dichas entradas
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de energia se usan para cambios evolutivos que no
suelen dejar sefial en el registro paleontolégico por
su rapidez, pero que provocan involuciones en la su-
cesion, a la vez que permiten, al desaparecer el agente
perturbador, su reanudacién (Margalef, 1981). Si el
registro de este comportamiento recurrente no es
suficientemente completo, puede llegar a aparecer
como sustituciones en la fauna de ritmo m4s o menos
ciclico.
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