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ABSTRACT

The freshwater ecosystem of Las Hoyas contains one of the most significant records of aquatic orga-
nisms described from the Early Cretaceous worldwide. The benthos was formed by a diverse assem-
blage of animals such as aquatic insects, ostracods, cray-fishes, and juvenile and small adult fishes,
which depended on the ground cover of charophytes and aquatic angiosperms for shelter and food.
The nekton was mainly composed of crustaceans and a large variety of fishes. Phytoplankton is rep-
resented by two chlorophytes and zooplankton is represented by planktonic pupae ofdipterans. Chei-
rolepidiaceous conifers, matoniaceous tree-ferns and herbaceous schizaeacean ferns were growing in
swamps. Among tetrapods with aquatic habitats modern amphibians and reptiles were found.

In spite of the exceptional preservation, the fossil record of Las Hoyas includes sedimentological,
taphonomic and palaeoecological biases. Form the palaeoecological point of view, mass mortality
levels contain thousands of individuals of crayfish associated with freshwater plant remains. These
levels are attributed to eutrophication events of the otherwise oligotrophic lake. Other mass-mor-
tality levels include hundreds of juvenile teleostean individuals associated with small shrimps.
Changes in the water-table and related temperature changes, variation of acidity or input of toxic
substances may account for this type of mass mortality.
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INTRODUCCION

El ecosistema dulceacuicola de Las Hoyas constituye
uno de los registros mas significativos de organismos
durante el Cretacico inferior. El ecosistema se desarroll6 en
las cadenas ibéricas sudoccidentales durante el Barremiense
superior, dentro de un intrincado mosaico de facies, que
incluyen margas palustres con suelos hidromérficos, cana-
les fluviales meandriformes, calizas lacustres someras y
calizas litogréaficas procedentes de lagos permanentes y méas
profundos (Fregenal-Martinez y Meléndez, 2000).

Composicion de los habitats del paleoecosistema

a) Bentos

El bentos del ecosistema acuatico de Las Hoyas es el
habitat que contiene la mayor diversidad de especies. Pro-
bablemente esta comunidad estaba fuertemente condicio-
nada por la cobertura vegetal, compuesta por carofitas y
angiospermas acuaticas primitivas. Una asociacion diversa
de animales, formada por insectos acuaticos, ostracodos,
cangrejos astacidos, y peces juveniles o adultos de pequefio

tamafio, dependian de ésta para su desarrollo y refugio. Los
restos de cardfitas son el principal componente esquelético
de las calizas lacustres someras y las margas, lo que indica
un bajo trofismo del sistema lacustre. Generalmente estan
representadas por utriculos de la familia Clavatoraceae,
como Atopochara trivolvis trivolvis y Ascidiella cruciata.
En las calizas litograficas se han encontrado talos de cardfi-
tas excepcionalmente bien conservados que pertenecen a
cuatro especies entre las que destaca Clavatoraxis robustus,
que presenta una cubierta de cojinetes de aciculas, como
adaptacion contra los herbivoros (Martin-Closas y Diéguez,
2000). Los restos angiospermas acudticas se encuentran
exclusivamente en las calizas litograficas finamente lamina-
das. Montsechia vidali es la méas abundante y mostraba
hojas con flotadores en las axilas. Proteaephyllum reni-
forme constituye probablemente uno de los primeros regis-
tros de angiospermas acuaticas con hojas flotantes peltadas.
En las calizas lacustres se encuentran gasteropodos simila-
res a los Limnaeidae y bivalvos similares a los actuales
Unionidae y los Pisidiidae, mientras que en los lignitos
palustres son abundantes las formas afines a los Planorbii-
dae. Los insectos benténicos estan representados por varios
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ordenes. Los Ephemeroptera incluyen dos familias herbivo-
ras: Euthyplociidae y Leptophlebiidae. La primera esta
constituida por formas excavadoras, mientras que la
segunda lo esta por formas que se arrastraban sobre el fondo
y trepaban entre la vegetacion. Entre los Odonata cabe des-
tacar las larvas de libélula, predadoras y propias de ambien-
tes lénticos. Dos formas diferentes de anisépteros se
alimentarian de invertebrados propios de las facies someras.
Las larvas acuaticas de diptero estan representadas por los
Stratiomydae, Tabanidae y formas similares a Tipulidae y
Chironomidae. Actualmente estos grupos viven mayorita-
riamente en rios, pero también en estanques con fondos de
arena fina. Los hemipteros, en su mayoria incluidos en los
Belostomatidae eran muy abundantes y estaban bien repre-
sentados por la especie lberonepa romerali (Martinez-Del-
clos et al, 1995). Los Belostomatidae vivian sumergidos en
la zona litoral del lago asociados a hidrofitos y eran buenos
nadadores, capaces de cazar pequefios insectos, crustaceos y
peces. Entre los coledpteros estan representadas algunas lar-
vas de la familia Coptoclavidae, y adultos de Hydrophylli-
dae. Todas las larvas de coptoclavidos encontrados en Las
Hoyas pertenecen probablemente a la especie Megacopto-
clava longiurogomphia, cuya morfologia larval indica que
se trata de cazadores de insectos y crustdceos que vivirian
entre las comunidades de carofitas. Los Hydrophyllidae
poseen cuerpos hidrodindmicos adaptados a la vida acua-
tica, con pelos hidréfugos en el cuerpo y apéndices poste-
riores. Se han reconocido tres grupos de crustaceos en el
bentos: ostracodos, peracéaridos (isépodos y espaleogrifa-
ceos) y decapodos. El registro mayoritario de decapodos
corresponde a la especie Austrapotamobius llopisi de la
familia Astacidae. Viviria dentro de sus galerias durante el
dia, y tendria habitos omnivoros nocturnos. En las facies
lacustres someras se encuentran seis géneros de ostracodos
detritivoros.

b) Necton

Se compone mayoritariamente de peces y crustaceos. Se
distinguen dos estrategias de vida, dependiendo de los habi-
tos alimenticios de los animales necténicos en el bentos o en
el plancton-pleuston. Una caracteristica importante de este
necton es el tamafio relativamente reducido de los adultos,
comparado con otros representantes de los mismos grupos.
Los peces nectonicos sensu stricto , como Vidalamia, Catu-
rus y Amiopsis forman la ictiofauna tipica de Las Hoyas.
Estas especies se alimentarian probablemente de peces aso-
ciados al plancton o al bentos. El necton relacionado con el
bentos esta representado por Delclosia roselli, una gamba
de la familia Atyiidae. Los atiidos actuales son formas
omnivoras que se alimentan de detritus, gusanos y pupas
planctonicas de insectos en aguas de baja mineralizacion y
abundante vegetacién acuatica. Turbomesodon es un pez
que presenta una denticidn heterodonta, de forma similar a
otros picnodontos. Junto con el mas raro Stenamara, cons-

Geo-Temas 6(5), 2004

tituye el primer registro de picnodontos de agua dulce
(Poyato-Ariza et al., 1998). Probablemente ambos tendrian
una dieta durdfaga, compuesta por decapodos bentdnicos
como Austrapotamobius. Los Lepidotes de Las Hoyas son
peces semionotiformes considerablemente mas pequeios
que cualquier otra especie de este género, cuyos individuos
pueden llegar a alcanzar los dos metros. Existen tres espe-
cies en Las Hoyas, con morfologias bucales claramente dis-
tinguibles, lo que indica diferencias en los hébitos de su
alimentacion, basada en invertebrados bent6nicos. Los
pequefios celacantos son raros en Las Hoyas y “Holopha-
gus” constituye el primer celacanto cretacico dulceacuicola
bien documentado (Poyato-Ariza et al., 1998). Probable-
mente viviria cerca del fondo, alimentdndose de peces y/o
grandes invertebrados. El necton relacionado con el planc-
ton incluye Gordichthys, un teledsteo ostariofisio de la
familia Chanidae que presenta una hendidura bucal dis-
puesta hacia arriba, lo que sugiere que se alimentaria de
pequefias pupas de insectos o insectos terrestres atrapados
en el pleuston. Este pez, asi como Rubiesichthys, es consi-
derablemente menor que cualquier otro Chanidae conocido.
La mayor parte de la biomasa de la ictiofauna de Las Hoyas
estaba formada por numerosas formas ain no descritas de
otros teledsteos primitivos, que probablemente se alimenta-
rian de invertebrados planctonicos, y serian, junto con los
anteriores, la presa mayoritaria de los peces ictiéfagos.

c) Plancton

El fitoplancton esta representado por dos clorofitas. Las
colonias de Botryococcus se encuentran facies mas someras
mientras que los cenobios de Pediastrum en facies méas pro-
fundas. S6lo se encuentran en algunos horizontes de la suce-
sion lacustre, que pueden corresponder a episodios de
eutrofizacion del agua generalmente oligotrofica. El zoo-
plancton se encuentra representado en niveles con acumula-
ciones de pupas plancténicas de dipteros similares a los
Chaoboridae.

d) Pleuston

Los Chresmodidae fueron insectos pleusténicos que
ocuparon el biotopo de los actuales zapateros de agua
durante buena parte del Mesozoico. Otros insectos del
pleuston son los coledpteros adultos de la familia fosil Cop-
toclavidae. Esta familia muestra convergencias en los ojos y
las patas con los actuales Gyrinidae y Dytiscidae. Estos
escarabajos se alimentarian sobre la superficie del agua
cazando insectos que cayeran en la superficie, o buceando,
cazando insectos acuaticos o pequefios peces.

e) Humedal

Este habitat esta representado mayoritariamente por
margas variegadas, limos y lignitos con perfiles edaficos
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sobreimpuestos. Solo se dispone de un registro limitado de
los organismos que vivian en este entorno, ya que los
ambientes oxicos de la diagénesis temprana no permitieron
su conservacion. Algunos organismos especificos de este
ambiente incluyen plantas helofiticas y tetrdpodos anfibios.
En estos humedales crecerian tres grupos de plantas helofi-
ticas: la conifera queirolepiadacea arbustiva Frenelopsis
ugnaensis (Gémez et al., 2001), el helécho arborescente
matoniaceo Weichselia reticulata, y heléchos esquizacea-
ceos de habito herbéceo, representados por esporas cicatri-
cosas (e.g. Cicatricosisporites). Dentro de los tetrdpodos de
habitats acuaticos se han reconocido anfibios modernos
(Lissamphibia) y reptiles (Chelonia y Crocodylomorpha).
El registro méas comdn de Anura corresponde a los disco-
gldsidos, mientras que Caudata estd representada por tres
salamandras, la mas comun de ellas una forma perennibran-
quial (adultos con branquias externas). Esta forma pasaria
todo su ciclo vital dentro del agua. Los reptiles acuéticos
estan representados por tortugas y cocodrilos. Estos ultimos
incluyen formas adultas de pequefio tamafio relacionadas
con los cocodrilos modernos con adaptaciones caracteristi-
cas de habitos acuaticos.

SESGOS DEL REGISTRO FOSIL
a) Sesgo sedimentoldgico

El anélisis de facies llevado a cabo en las laminitas cal-
careas lacustres muestra que en el lago permanente existian
dos estadios sedimentarios extremos. El depdsito durante
periodos himedos, cuando el lago era méas profundo, se pro-
ducia principalmente por subflujos turbiditicos que forma-
ron dobletes milimétrico con granoclasificacion. Durante
los periodos secos, el lago se volvia somero y homogéneo,
y se formaban laminitas de carbonato con ripple-marks. Las
laminitas depositadas en periodos himedos muestran abun-
dante registro de insectos nadadores (Belostomatidae) y
peces (Lepidotes), mientras que las laminitas depositadas en
momentos de sequia muestran una mayor diversidad de for-
mas, con abundantes plantas acuéticas (Montsechia), y
pequefios animales benténicos (teledsteos primitivos juve-
niles de muy pequefio tamafio y cangrejos astacidos).

b) Sesgo tafonémico

El sesgo bioestratindmico mas obvio lo constituyen los
insectos que ocupan diferentes habitats durante la ontogé-
nesis. Asi, las libélulas y efémeras estdn representadas
mayoritariamente por sus larvas acuéaticas, mientras que los
adultos voladores practicamente no presentan registro. Los
coledpteros acudticos tales como los Hydrophyllidae pre-
sentan registro de las formas adultas en las facies lacustres
profundas, mientras que las larvas, al presentar un habito
mas somero y 6xico, no pudieron quedar registradas (Mar-
tinez-Delclés et al., 2004). El sesgo fésil diagenético tam-

bién limité el nimero de restos organicos del registro fosil.
Este es el caso de la mayor parte de las algas de talos no bio-
mineralizados, como las clorococaceas.

c) Sesgo paleoecoldgico

Este tipo de sesgo parece ser especialmente significativo
para los vertebrados. Existen dos grupos de peces represen-
tados en otros Fossil-Lagerstatten de lberia, pero que no
estan registrados en Las Hoyas. Los Elopiformes, formas
necténicas de gran tamafio, probablemente estén ausentes
debido a la insuficiente profundidad del lago de Las Hoyas
(sesgo funcional). Por otra parte, los Clupeiformes no pre-
sentan registro, y su nicho es ocupado por otros peces
pequefios ligados al bentos, tales como Rubiesichthys o
Gordichthys (sesgo tréfico). En el caso de los tetrapodos, la
alta mortalidad de las crias de cocodrilo debida a la alta
desecacion de las zonas someras del lago durante los perio-
dos secos produjo una sobre-representacion de estos ejem-
plares en el registro fosil.

PALEOECOLOGIA LACUSTRE
a) Mortalidades en masa

En Las Hoyas no son raros los niveles de mortalidad en
masa que contienen cientos de ejemplares de teledsteos
juveniles. Los ejemplares juveniles de peces generalmente
estan asociados exclusivamente a pequefias gambas del
género Delclosia. Los peces juveniles generalmente viven
en aguas muy someras, cercanos a la superficie y a la costa.
Son muy sensibles a cambios en el nivel del agua, su tem-
peratura o acidez, asi como a la presencia de sustancias
toxicas, y cualquiera de estos factores puede producirles
este tipo de mortalidad. Otros niveles de mortalidad fre-
cuentes son los de Austrapotamobius, que muestran dife-
rentes estadios ontogenéticos e incluyen importantes
cantidades de plantas hidrofiticas, como Montsechia. Estos
niveles pueden estar relacionados con la destruccion de la
cobertura vegetal durante eventos de eutrofizacion.

b) Eventos de eutrofizacién

La oligotrofia era el estatus trofico general del ecosistema
acuatico de Las Hoyas. Aun asi, existe la evidencia de eutro-
fizacién en determinados horizontes de la sucesién lacustre.
Puede estar relacionada con el aporte de nutrientes terrestres
durante las etapas de menor ldmina de agua. El sobrecreci-
miento de las cardfitas formando costras similares a estroma-
tolitos, recuerda el de la actual Chara por cianobacterias
durante eutrofizaciones bruscas. También la presencia de fito-
plancton en algunos horizontes evidencia el elevado trofismo
del lago en algunos momentos de su historia. La eutrofizacion
pudo producir la destruccion de la cobertura de cardfitas y la
posterior mortalidad en masa de los animales del bentos.
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c) Cambios del nivel del lago

La evidencia de cambios significativos en la lamina de
agua en lagos someros proviene de perfiles edaficos
sobreimpuestos a las calizas lacustres y margas. La lamina
de agua también cambid durante la sedimentacion de las
calizas biogréaficas (lagos permanentes estratificados). Una
prueba de la disminucion de la ldmina de agua sin la dese-
cacion la aportan las icnitas de pterodactilos y dinosaurios
saurdpodos en las calizas biogréficas.

CONCLUSIONES

El ecosistema acuatico de Las Hoyas esta caracterizado
por un bentos y necton muy diversos y un plancton y pleuston
poco diverso. La comunidad bentdnica estaba basicamente
formada por cardfitas, angiospermas primitivas, insectos, can-
grejos astacidos y moluscos, mientras que el necton lo consti-
tuian pequefios peces adultos y gambas. Las formas enanas
estaban especialmente constituidas por vertebrados (peces y
cocodrilos), y resultan de un sesgo paleoecolégico relacionado
con dindmicas poblacionales. Los humedales estaban habita-
dos por una cobertura densa de queirolepidiaceas y heléchos,
asi como de anfibios, cocodrilos, e insectos. El sesgo tafon6-
mico de la asociacion fésil es particularmente bajo, y afecta
casi exclusivamente a organismos tales como talos organicos
de algas e insectos de cuerpo blando, asi como otros inverte-
brados que habitarian la zona litoral.

El estatus trofico normal del sistema era la oligotrofia,
pero puntualmente se registraron eventos de eutrofizacion.
Estos provocaron la destruccién de la cobertura vegetal
hidrofitica con la consiguiente mortalidad en masa de plan-
tas acuaticas y crustaceos bentonicos. Se han registrado
importantes cambios en el nivel del lago, que produjeron
sesgos en la composicion de la asociacion fosil. Las asocia-
ciones correspondientes a momentos de baja ldmina de agua
son mas diversas que las correspondientes a laminas de
agua mas altas.

Geo-Temas 6(5), 2004

AGRADECIMIENTOS

Estos estudios se enmarcan dentro de los proyectos
DGICYT PB98-1260, PICDT-2001-0173, y PICDT-2001-
0185, y del proyecto 2001 SGR-00075 de la Generalitat de
Catalunya.

REFERENCIAS

Fregenal-Martinez, M.A. y Meléndez, N. (2000): The
Lacustrine Fossiliferous Deposits of the Las Hoyas Sub-
basin (Lower Cretaceous, Serrania de Cuenca, Iberian
Ranges, Spain, En: Lake basins through space and time.
(E.H. Gierlowski-Kordesch y K.R. Kelts, Eds.). AAPG
Studies in Geology, 46: 303-314.

Gémez, B., Martin-Closas, C., Méon, H., Thévenard, F. y
Barale, G. (2001): Plant taphonomy and palaeoecology
in the lacustrine Ufa delta (Late Barremian, Iberian
Ranges, Spain). Palaeogeography, Palaeoclimatology,
Palaeoecology, 170: 133-148.

Martin-Closas, C. y Diéguez, C. (1998): Charophytes from
the Lower Cretaceous of the Iberian Ranges (Spain).
Palaeontology, 41: 1133-1152.

Martinez-Delclés, X., Nel, A. y Popov, Y.A. (1995): Syste-
matics and functional morphology of Iberonepa rome-
rali n.gen. and sp., Belostomatidae from the Spanish
Lower Cretaceous (Insecta, Heteroptera). Journal of
Paleontology, 69: 496-508.

Martinez-Delclds, X., Briggs, D.E.G. y Pefialver, E. (2004):
Taphonomy of insects in Carbonate Rocks and Amber
compared. Palaeogeography, Palaeoclimatology,
Palaeoecology, 203: 19-64.

Poyato-Ariza, F.J., Talbot, M.R., Fregenal-Martinez. M.A.,
Meléndez, N. y Wenz, S. (1998): First isotopic and mul-
tidisciplinary evidence for nonmarine coelacanths and
pycnodontiform fishes: palaeoenvironmental implica-
tions. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoeco-
logy, 144: 65-84.



