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Umbichnus inopinatus és una incnoespécie nominada per Martinell et al. (1999). Aquesta perforacid en forma de
sac apareix en la xarnera de nombroses especies de bivalves heteroconquis des del Paleoce fins a l'actualitat.
Tanmateix, no es coneix el seu productor i s'atribueix a algun grup de cucs comensals. S'han distingit dues mor-
fologies basiques que varien entre elles: una de perfil lineal i una altra de perfil arraimat. S'ha esmenat, per tant,
la diagnosi inicial.

En aquest treball es reporta la seva preséncia en 85 espécies de bivalves a partir de la revisié de diverses collec-
cions malacologiques i de la bibliografia publicada. La reparticié geografica d'U. inopinatus i, per tant, del seu pro-
ductor ha augmentat des del Paleocé (present a 2 espécies de bivalves). La major diversitat d'hostes s'ha observat
al Miocé amb 28 espécies, mentre que del Plioce han estat 21 espécies. Actualment, els hostes detectats pertanyen
a 10 especies diferents.

Es proposen unes rutes de colonitzacié des de les costes paleocenes del nord de Franca i la expansid per les
conques eocenes europees i nord-americanes. Al Miocé arriba a les costes sud-americanes i, al Plioce, a les de
California. Al Quaternari estaria limitat a zones de mars freds, pero a l'actualitat es troba a gran part dels oceans.

Mots clau: bioerosid, Bivalvia, Cenozoic, paleobiogeografia.

Revisiting Umbichnus inopinatus, an unassigned perforation in heteroconchia
bivalve hinges

Umbichnus inopinatus is an ichnospecies named by Martinell et al. (1999). The sac-shaped perforation appears in
the hinge of numerous species of heteroconch bivalves from the Paleocene to the present day. However, what
produced it is unknown and is attributed to some group of commensal worms. Two basic morphologies have been
distinguished, one with a linear profile and the other with a bunched profile. The initial diagnosis has therefore
been amended.

This paper reports its presence in 85 species of bivalves, based on the review of several malacological collections
and the published bibliography. The geographical distribution of U. inopinatus, and therefore of its producer,
has increased since the Paleocene (present in 2 bivalve species). The greatest diversity in host species has been
observed in the Miocene with 28 species, while in the Pliocene 21 species have been identified. At present, it is
thought that hosts belong to 10 different species.

Colonization routes from the Paleocene coasts of northern France and expansion through the European and
North American Eocene basins are proposed. During the Miocene it reached the coasts of South America and, in
the Pliocene, those of California. In the Quaternary it would have been limited to areas of cold seas, but nowadays
is found in a large part of the oceans.

Keywords: Bioerosion, Bivalvia, Cenozoic, Palaeobiogeography.
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Martinell, et al. (1999) van descriure i nominar com
Umbichnus inopinatus una estructura de bioerosié
amb forma de sac que es troba de manera recurrent
en la conquilla de certes especies de bivalves marins
heteroconquis, tant actuals com del registre fossil.
U. inopinatus talla de forma simetrica ambdues valves de
les conquilles per sota de 1'area lligamentosa (Fig. 1). Es
tracta d'una posicié inusual pero constant a la xarnera
dels hostes. Les espécies reconegudes com a hostes
quan es publica l'article esmentat eren 31, perd aquesta
xifra ha anat augmentant en posteriors recerques fins
a 85, de manera que semblava necessari repassar la
icnoespeécie, revisar-ne la incidéncia coneguda i tractar
d'extreure'n més informacid.

Una bona part de la informacié que s'ha pogut afegir
en aquest treball prové de la revisi de les publicacions
classiques en el camp de la paleo-malacologia, que
suposen un devessall d'informacié molt valuosa, tant
pels comentaris que s'hi troben com per tota la deta-
llada iconografia que acompanya els textos o que n'és
l'objecte principal. Aquesta constatacié fa reflexionar
sobre la necessitat de no menystenir mai aquestes
publicacions antigues per aprofitar al maxim els
coneixements dels autors antics.

Doncs, en el present article s'actualitza la informacié
morfoldgica (incloent-hi un petit estudi biometric), es
modifica la diagnosi prévia de la icnoespécie, es corre-
geix un error taxonomic relatiu a l'hoste de I'holotip, es
revisa i s'actualitzen les dades de distribucié temporal i
geografica de la traca i es proposen unes rutes de colo-
nitzacid del productor deduides a partir de la seva acti-
vitat perforant.

Per a informacié general sobre icnologia i bioerosié
es remet el lector, per exemple, a Martinell (1989) i
Martinell & Doménech (2022).

Material i métodes

El material utilitzat en aquest estudi prové de tres
fonts diferents:

1. Les mostres recollides directament pels autors a
nombrosos jaciments de la conca neogena mediterrania
i arees limitrofes, a jaciments nedgens de la costa atlan-
tica nord i sud-americana, i les mostres procedents
dels sediments pleistocens dels canyons submarins
de la plataforma marina catalana. Aquests materials
actualment formen part, bé de les colleccions paleon-
tologiques del Museu de Ciéncies Naturals de Barcelona
(MCNB) (col. Martinell-Doménech), bé de la colleccié

la posici6 de la perforacié.

perforation.

FIGURA 1. Locotip d'Umbichnus inopinatus en una conquilla de Pelecyora gigas, Plioce inferior, Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia). Les fletxes indiquen

Locotype of Umbichnus inopinatus in a Pelecyora gigas shell, Lower Pliocene, Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia). Arrows indicate the position of the
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icnologica de la Universitat de Barcelona (UB).

2. Les col'leccions de molluscs fossils i actuals dipo-
sitades en les seglients institucions: Museu Geologic
del Seminari Conciliar de Barcelona (MGSCB), Museo
Paleontoldgico de Estepona (MPE) (Andalusia), Muséum
national d'Histoire naturelle (MNHN) (Paris), Institut
royal des Sciences naturelles de Belgique (IRSNB) (Brus-
selles) i Florida Museum of Natural History (FMNH)
(Gainesville, Florida).

FIGURA 2. Exemples d'Umbichnus inopinatus figurats en la bibliografia
dels segles XIX i XX. Az Dosinia concentrica, (Lamina 1, Fig. 2-3) a Agassiz
(1845) (en la monografia no consta ni la localitat ni 'edat); B: Pelecyora
gigas, a Dollfus et al. (1903-1904) (Lam. X, Figs. 1-2), Tortonia (Mioce),
Cacela (Algarve, Portugal). C: Megacardita jouanetti a Dollfus et al. (1903-
1904) (Lam. XX, Figs. 1-2), Tortonia (Mioce), Cacela (Algarve, Portugal); D:
Valva dreta de Polytropa (Cordiopsis) polytropa nysti (d'Orbigny, 1852)
(=Cordiopsis polytropa) a Janssen (1984) (Lam. 37, Fig. 6b), Langhia
(Mioce), Winterswijk-Miste (Paisos Baixos).

Examples of Umbichnus inopinatus featured in the bibliography of
the 19th and 20th centuries. A: Dosinia concentrica, (Plate 1, Fig.
2-3) in Agassiz (1845) (neither the locality nor the age is stated in
the monograph); B: Pelecyora gigas, in Dollfus et al. (1903-1904)
(Plate X, Figs. 1-2), Tortonian (Miocene), Cacela (Algarve, Portugal).
C: Megacardita jouanetti in Dollfus et al. (1903-1904) (Plate XX, Figs.
1-2), Tortonian (Miocene), Cacela (Algarve, Portugal); D: Right valve of
Polytropa (Cordiopsis) polytropa nysti (d'Orbigny, 1852) (=Cordiopsis
polytropa) in Janssen (1984) (Plate 37, Fig. 6b), Langhian (Miocene),
Winterswijk-Miste (Netherlands).

3. Exemplars (actuals i fossils) figurats a la biblio-
grafia malacologica consultada, que comprén llibres i
articles des de mitjan segle XIX enca.

Totes les conquilles disponibles fisicament han estat
revisades, i fotografiats els exemplars d'U. inopinatus.
De cada mostra s'ha registrat el nom de 'especie-hoste,
la localitat de procedencia i l'edat geologica. Amb la
intencié de dur a terme una senzilla analisi biométrica,
s'ha seleccionat un lot de 50 exemplars de l'espécie
Arctica islandica (Linné, 1758) procedent del Pleistoce
submar{ de Palamés (el Baix Emporda) i se n'han pres i
tractat diverses mesures.

Finalment i a partir de les dades de presencia de la
perforaci6 a jaciments d'edats diferents s'ha elaborat
una proposta d'itinerari de distribucié del productor
en el temps i 'espai.

Consideracions generals

Umbichnus inopinatus ala bibliografia paleontologica
Una part de la informacié sobre la preséncia
d'U. inopinatus al llarg del temps i de la geografia proce-
deix de la bibliografia paleontologica. De fet, aquesta
estructura havia estat observada per molts cientifics en
el passat, pero fins al treball de Martinell et al. (1999)
gairebé no havia estat comentada, i menys interpretada
com deguda a l'accié erosiva d'un altre organisme.

La representacié més antiga es troba a Agassiz
(1845), qui figura Arthemis concentrica Deshayes (Fig.
2A) i Venus umbonaria Agassiz amb sengles perfo-
racions. Posteriorment, apareix figurada i espora-
dicament mencionada en treballs sobre el Paleoce
europeu (Cossmann & Pissarro, 1904-1906; Glibert,
1980; Gémez-Alba, 1988; La Perna et al., 2017), I'Oligoce
i el Miocé europeus (Cossmann & Peyrot, 1909-1912;
Dollfus et al., 1903-1904; Glibert, 1945, 1957; Steininger,
1963; Janssen, 1984; Studencka, 1986; Gdmez-Alba,
1988; La Perna et al, 2017; Santos, 2000; Santos &
Mayoral, 2008; Pereira et al, 2009, 2010), el Mioce
nord-africa (Stchepinsky, 1938; Eriinal-Erentdz, 1958;
Ben Moussa, 1994), el Pliocé mediterrani (Sacco, 1900;
Cerulli-Irelli, 1908; Malatesta, 1974; Fekih, 1975; Pavia,
1975; Brambilla, 1976; Domeénech, 1983; Gémez-Alba,
1988; Cavallo & Repetto, 1992; Ben Moussa, 1994; Loza-
no-Francisco, 1997; Benyoucef et al., 2021), el Pliocé
atlantic i nord-europeu (Nyst, 1881; Lauriat-Rage, 1981;
Meco, 1982; Marquet, 2005), el Quaternari mediterrani
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(Martinell & Doménech, 2022), i el Quaternari i 1'Ho-
loce de la costa argentina (Gignoux, 1913; Richiano, et
al., 2012).

Entre aquestabibliografia, cal comentar alguna publi-
cacid, la més rellevant de les quals per als objectius del
present article és Dollfus et al. (1903-04). Aquests autors
descriuen l'estructura en una valva de Pelecyora gigas

(Lamarck, 1818) (Venus gigas en el seu treball) del Mioce
de Portugal, i ja la interpreten com activitat perforant
per part d'un organisme: Pas de lunule, dent ligamentaire
couchée, souvent creusée par un animal perforant qui y a
mené une gallerie profonde comme dans l'échantillon 1. Nous
avons constaté des defats analogues dans les Venus d'Asti,
de Salles, etc. et la méme détérioration est visible dans le

CARDITIDAE (14)

Cardita crassa G. B. Sowerby I, 1839

Cardites antiquatus (Linnaeus, 1758)

Cardites bicolor (Lamarck, 1819)

Cardites grasyi (Dall, 1903)

Cardites squamulosa (Nyst, 1843)

Cardites scaldensis (Glibert, 1957)

Glans intermedia (Brocchi,184)

Megacardita aposmilthii (Garner & Bowles, 1939)
Megacardita jouanneti (Basterot, 1826)
Megacardita laeviplana (Depéret, 1839)
Venericardia hornii Gabb, 1864

Venericardia claiboplata (Garner & Bowles, 1939)
Venericardia hatcheplata (Garner & Bowles, 1939)
Venericardia planicosta (Lamarck, 1801)
ARCTICIDAE (10)

Arctica girondica (Cossman & Peyrot, 1911)
Arctica islandica (Linnaeus, 1758)

Arctica regularis (D'Orbigny, 1844)

Arctica roffiaeni

Arctica rotundata (Braun, 1845)

Arctica scutellaria (Lamarck, 1805)

Arctica tumida

Pygocardia cyprinoides (Sandberger 1861)
Pygocardia rustica (Sowerby,1818)

Veniella sarcignanensis (Cossmann, 1921-22)
VENERIDAE (61)

Amiantis purpurata (Lamarck,1818)

Callista chinensis (Holten, 1802)

Callista chione (Linnaeus,1758)

Callista erycina (Linnaeus, 1758)

Callista italica (Defrance,1815)

Callocardia nitidula (Lamarck, 1806)

Chamelea mississippiensis

Circomphalus foliaceolamellosus (Dillwyn, 1817)
Cordiopsis intercalaris (Cossmann & Peyrot, 1911)
Cordiopsis polytropa (Anderson, 1958)
Cordiopsis sp.

Cyclina orientalis (Sowerby, 1852)

Cyclinella subquadrata (Hamley, 1844)
Cyclynella kroyeri/subquadrata

Cytherea sp.

Dosinia acetabulum Conrad, 1832

Dosinia concentrica (von Born, 1778)

Dosinia discus (Reeve, 1850)

TAULA 1. Espécies de bivalves identificades amb Umbichnus inopinatus, amb la distribucié estratigrafica i |'area geografica de procedéncia dels exemplars
analitzats. Clau: P=Paleoce, E=Eocé, 0=Oligocé, M=Miocg, P=Plioc&, Q=Quaternari, A=actualitat, 1=fagana atlantica d'Europa i Africa, 2=conca mediterrania,
3=fagana atlantica d'América (N i S), 4=facana pacifica d'América (N), 5=ocea Pacific.

Species of bivalves identified with Umbichnus inopinatus, with the stratigraphic distribution and the geographical area of provenance of the analysed
specimens. Key: P=Paleocene, E=Eocene, O=Oligocene, M=Miocene, P=Pliocene, Q=Quaternary, A=Present, 1= Europe and Africa Atlantic facade,
2=Mediterranean basin, 3= America (N and S) Atlantic facade, 4= America (N) Pacific facade, 5=Pacific Ocean.
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exemplaires figurés par Mr. Sacco; ces depredations rendent
parfois difficile l'interprétation de la charniére. L'exemplar
es pot veure a la Ldm. X (figs. 1 i 2) de la monografia
(Fig. 2B d'aquest treball). Les Figs. 2C-D sén exemples
d'altres representacions d'Umbichnus a la bibliografia
classica. Si bé Dollfus et al. (1903-04) utilitzen el terme
depredacié, la seva és una interpretacié molt propera

a la de Martinell et al. (1999) i remarcable en el sentit
que en cap altre treball entre una i altra publicaci s'es-
menta la possibilitat d'un origen biogenic, excepte en
la tesi doctoral no publicada de Domeénech (1983), on
també es figura i descriu per a Callista italica (Defrance,
1815), Pelecyora gigas, P. islandicoides (Lamarck, 1818) i
P. brocchi (Deshayes, 1836) del Pliocé catala, comentant

VENERIDAE (Cont.) 61

Dosinia dunkeri (Rémer, 1864)

Dosinia elegans (Conrad, 1843)

Dosinia labiosa (Rémer, 1862)

Dosinia meridionalis (von Thering, 1897)
Dosinia merriami (Clark 1915)

Dosinia ponderosa (Gray, 1838)

Dosinia semioblierata (Deshayes, 1853)
Gafrarium arabicum (Lamarck, 1818)
Geloina lunulata (Deshayes, 1857)
Macrocallista marylandica (Conrad, 1833)
Megapitaria maculata (Linnaeus, 1758)
Meretrix intercalaris (Cossman & Peyrot, 1910)
Meretrix laevigata (Lamarck, 1806)
Meretrix lamarcki (Agassiz, 1845)
Meretrix subnitidula (d'Orbigny, 1852)
Pelecyora brocchii (Deshayes,1836)
Pelecyora gigas (Lamarck, 1818)
Pelecyora islandicoides (Lamarck, 1818)
Pelecyora polytropa (Anderson, 1958)
Pelecyora sp.

Pelecyora westendorpi (Nyst, 1839)
Periphyta erycinoides (Lamarck, 1806)
Pitar incrassata (Sowerby, 1817)

Pitar rudis (Poli, 1795)

Pitar selseiensis

Pitar tumens (Gmelin, 1791)

Pitaria bosqueti

Pitaria rostratus (Philippi, 1844)

Pitaria sp.

Retrotapes lenticularis (Broderip & G. B. Sowerby I, 1835)
Saxidomus gigantea (Deshayes,1839)
Saxidomus nutalli (Conrad, 1837)
Saxidomus purpuratus (Soewreby, 1852)
Saxidomus sp. 1

Saxidomus sp. 2

Venus agassizi (d'Orbigny, 12852)

Venus casina (Linnaeus, 1758)

Venus dujardini (Heernes, 1862)

Venus lentiformis (J. Sowerby, 1818)
Venus multilamella (Lamarck, 1818)
Venus splendida

Venus verrucosa (Linnaeus, 1758)

Venus sp.

85 2

— Distribucié estratigrafica

1 12 28 21 25

S
'S

19 14 10 10

TAULA 1 (Il). Espécies de bivalves identificades amb Umbichnus inopinatus, amb la distribucié estratigrafica i l'area geografica de procedéncia dels
exemplars analitzats. Clau: P=Paleoce, E=Eocé, 0=Oligocé, M=Mioce, P=Pliocé, Q=Quaternari, A=actualitat, 1=facana atlantica d'Europa i Africa, 2=conca
mediterrania, 3=facana atlantica d'América (N i S), 4=facana pacifica d'América (N), 5=ocea Pacific.

Species of bivalves identified with Umbichnus inopinatus, with the stratigraphic distribution and the geographical area of provenance of the analysed
specimens. Key: P=Paleocene, E=Eocene, O=0ligocene, M=Miocene, P=Pliocene, Q=Quaternary, A=Present, 1= Europe and Africa Atlantic facade,
2=Mediterranean basin, 3= America (N and S) Atlantic facade, 4= America (N) Pacific facade, 5=Pacific Ocean.
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la possibilitat que es tracti d'activitat perforant de
molluscs litofags. Stchepinsky (1938) figura 1'estruc-
tura i també la menciona, assumint pero que forma part
de l'anatomia de la conquilla. Malatesta (1974) arriba
a descriure-la amb detall denominant-la profunda fossa,
perd tampoc no en fa cap interpretacid alternativa.

Una vegada ja proposada com resultat d'una perfo-
racid biogeénica, Pereira et al. (2009, 2010) estudien la
preséncia d'U. inopinatus en diversos lots de conquilles
de les espécies Megacardita jouanetti (Basterot, 1826) i
Pelecyora gigas del Mioce de Portugal, essent en tots els
casos l'estructura bioerosiva dominant (per recurrent)
en les conquilles.

En els darrers anys, U. inopinatus ha estat reconegut
com a estructura de bioerosié en dues propostes icno-
sistematiques, la qual cosa en representa un reco-
neixement tacit per part de la comunitat cientifica.
Buatois et al. (2017) el defineixen com estructures
inusuals arrodonides, amb forma de bossa (pouch-
shaped), amb una obertura Unica allargada. L'inclouen
dintre la categoria amb aquest mateix nom (pouch
borings) dels seus dissenys arquitecturals, juntament
amb els icnogeéneres Asthenopodichnium, Bascomella,
Aurimorpha,  Cuenulites, Cubiculum, Petroxestes i
Rogerella. Per la seva part, Wisshak et al. (2019) I'in-
clouen a la icnofamilia Rogerellidae de perforacions
amb forma de bossa (pouch-shaped borings), dintre la
categoria ecologica Domichnia (traces d'habitacié),
icnofamilia a la qual també assignen els icnogeneres
Cuenulites, Cuniculichnus,

Aurimorpha,  Cubiculum,

Petroxestes, Rogerella i Sanctum.

Les espécies hoste

Els bivalves hoste d'U. inopinatus invariablement
presenten xarnera heterodonta, i se n'ha identificat un
nombre elevat d'espécies (Taula 1). L'estudi de mate-
rial recollectat per nosaltres mateixos, el de collec-
cions dipositades a museus, aix{ com les illustracions
de treballs publicats des del segle XVIII enca han posat
de manifest la preséncia de la perforacié en més de 80
especies diferents de bivalves. La Taula 1 recull el llistat
de les 85 especies, amb els noms cientifics actualitzats
quan ha calgut. Alguns taxons només se citen a nivell
geneéric ja que aixi constaven a les colleccions de proce-
deéncia. Igualment, s'ha realitzat una tasca d'eliminacié
de sinonimies fins alla on ha estat possible, ja que ha
estat impossible contrastar alguns noms especifics
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d'etiquetes antigues. En qualsevol cas, les 85 espécies
relacionades es distribueixen entre les families Cardi-
tidae (ordre Carditida) i Arcticidae i Veneridae (ordre
Venerida), i es reparteixen temporalment des del
Paleoce fins a l'actualitat. Entre les més representades
sobresurten el carditid Megacardita jouanetti, 'arcticid
Arctica islandica i el veneérid Pelecyora gigas (Figs. 3-4).

La mida de la perforacié varia considerablement,
tant dintre una mateixa espécie hoste com en relacié
ales dimensions de les conquilles. En hostes de conqui-
lles i xarneres grans, com ara P. gigas, la perforaci6 pot
assolir una longitud de fins 2,5 cm. Als exemplars grans,
la part dorsal de la perforacié envaeix el lligament
extern, produint-li una certa erosid. El lligament ales-
hores passa a constituir el sostre de la cavitat. Ventral-
ment, les perforacions grans també poden envair una
mica les dents cardinals de la xarnera, tot i que no és
usual. No s'ha observat cap exemple en qué la perfo-
raci6 fos tan gran que hagués amenagat les funcions
del lligament o de la xarnera. Per tant, la preséncia
del perforant no sembla haver estat en detriment de
1'hoste i es podria parlar d'una relacié de comensalisme
entre ambdues espécies.

L'anonim productor d'Umbichnus inopinatus

En referéncia al productor, Martinell et al. (1999)
ja van manifestar la possibilitat que U. inopinatus,
de fet, no fos una perforacié siné el resultat d'algun
procés de dissolucié propiciat pel mateix bivalve.
Aix0 fou aix{ degut que no queda clara la funciona-
litat de la perforacié per la possible especie comensal,
i perqueé no s'havia pogut identificar aquest comensal.
El productor és encara desconegut, perd hi ha argu-
ments fiables per sostenir 1'origen bioerosiu. L'evi-
deéncia que no tots els individus de les espécies afec-
tades presenten la perforacid i que aquesta mostra
una certa variabilitat morfologica, juntament amb el
desconeixement d'una funcionalitat per una tal accid,
en serien els principals.

La gran majoria de bivalves heterodonts sén exca-
vadors en sediments sorrencs o fangosos. La localit-
zacié de la perforacié dintre la conquilla la situaria a
l'extrem distal del cau del bivalve. Potser aquesta zona
podria proporcionar la matéria organica necessaria per
alimentar-se el perforant, que alli estaria aillat, tot i
que la disseminacié dels productes genitals no sembla
gaire facil des d'una zona com aquesta.
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FIGURA 3. Umbichnus inopinatus en arcticids i venérids. A-B: Arctica islandica, Wurmia (Pleistocé sup.), Palamés (el Baix Emporda, Catalunya); C: P. gigas,

Pliocé inf., Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia) (locotip); D: U. inopinatus de perfil arraimat a P. gigas, Pliocé inf., Bonares (Huelva, Andalusia); E: U.
inopinatus de perfil lleugerament arraimat a una valva dreta de P. gigas també molt afectada per perforacions d'esponja presents a tota la cara interna
(Entobia), Tortonia (Mioce), Cacela (Algarve, Portugal); F: U. inopinatus de perfil ondulat a Callista italica, Pliocé inf., Siurana d'Emporda (I'Alt Emporda,
Catalunya).

Umbichnus inopinatus in arcticids and venerids. A-B: Arctica islandica, Wurmian (Upper Pleistocene), Palamés (el Baix Emporda, Catalonia); C: P. gigas,
Lower Pliocene, Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia) (locotype); D: U. inopinatus bunched profile in P. gigas, Lower Pliocene, Bonares (Huelva, Andalusia);
E: U. inopinatus with a slightly bunched profile on a right valve of P. gigas also very affected by sponge borings, presents on the entire internal surface
(Entobiay), Tortonian (Miocene), Cacela (Algarve, Portugal); F: U. inopinatus with bunched profile in Callista italica, Lower Pliocene, Siurana d'Emporda (I'Alt
Emporda, Catalonia).
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FIGURA 4. Umbichnus inopinatus en carditids (A-C) i venérids (D-E). A-B: Venericardia planicosta, Eoce, Le Guepelle (Franca); C: Megacardita jouanetti,
Mioce, Selles (Gironde, Franca); D: Dosinia lupinus amb perforaci6 de perfil arraimat, Miocg, 'Alt Penedes (Catalunya); E: Dosinia concentrica, Plio-Pleistoce,
Sarassota (Florida, EUA).

Umbichnus inopinatus in carditids (A-C) and venerids (D-E). A-B: Venericardia planicosta, Eocene, Le Guepelle (France); C: Megacardita jouanetti, Miocene,
Selles (Gironde, France); D: Dosinia lupinus with bunched profile, Miocene, I'Alt Penedés (Catalonia); E: Dosinia concentrica, Plio-Pleistocene, Sarasota
(Florida, USA).
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El productor segueix essent un misteri ja que mai
no s'han obtingut restes prou valides per a una analisi
biologica. Solament, en un exemplar actual del bivalve
Saxidomus nuttalli Dixon, 1788 del Pacific, ubicat a la
colleccié malacolodgica del MNHN, de Paris (Fig. 5), es
van poder observar restes organiques -molt deterio-
rades- a l'interior de la perforacid.

En tot cas, la cavitat aplanada, excavada entre les
dues valves, amb una obertura a |'exterior molt estreta
semblant a una escletxa, suggereix l'activitat d'un
animal similar a un cuc. Per exemple, un sipunculid
podria passar un introvert (trompa) fi a través de I'es-
cletxa, o un equiiir bonél'lid una proboscide aplanada.
Igualment, un poliquet terebellid podria extreure
el ventall de tentacles cap a l'exterior per aquesta
obertura.

Resultats i Discussio

Morfologia general, esmenes a la diagnosi original i
correcci6 de dades

Umbichnus inopinatus és una perforacié relativament
comuna que apareix a l'interior de la xarnera de la

FIGURA 5. Saxidomus nutalli: Valva dreta amb U. inopinatus i restes

del que podria haver estat el productor a l'interior. Exemplar actual
recol-lectat a l'oced Pacific, col. d'invertebrats, Muséum national
d'Histoire naturelle (MNHN), Paris.

Saxidomus nutalli: Right valve with U. inopinatus and remains of what
could have been the producer inside. Recent specimen collected in
the Pacific Ocean, col. of invertebrates, Muséum national d'Histoire
naturelle (MNHN), Paris.

conquilla de nombroses espécies marines de bivalves
carditids i venérids (ordres Carditida i Venerida,
seguint la base de dades taxondmica World Register
of Marine Species, WoRMS). Tal com la van descriure
Martinell et al. (1999), la perforacié té una morfologia
irregular en forma de sac i esta situada a la part dorsal
de les dents cardinals de la xarnera, just per darrere els
umbons, i tallant la conquilla a totes dues valves a la
zona del lligament. L'observacié de nombrosos exem-
plars a partir de la nominacié de la icnoespécie permet
parlar de dues morfologies extremes amb graus inter-
medis. Per una part, tenim les perforacions amb forma
de sac amb parets lineals (Fig. 3A-B, Fig. 4A-C, E) i de
l'altra, perforacions amb les parets ondulades, de perfil
arraimat (Fig. 3D-F, Fig. 4D, Fig. 6).

Les noves observacions esmentades recomanen una
revisié de la diagnosi original per tal d'ajustar-la a tota
la variabilitat morfologica real de la perforacid. Aquesta
variabilitat ja s'havia donat a entendre en la descripcié
original en parlar de morfologia irregular (Martinell et
al., 1999), perd no havia quedat explicitada a la diagnosi
(valida també per l'icnogénere, en ser un icnotaxon
monotipic). Per tant, es proposa la segiient esmena:

Diagnosi original: Sack-shaped boring having a single
aperture, etched into both valves of bivalves in the hinge
plates beneath the umbones.

Diagnosi esmenada: Sack- to bunch-shaped boring
having a single aperture, etched into both valves of bivalves
in the hinge plates beneath the umbones.

Per altra banda, 'espécie hoste de 1'holotip es va
identificar erroniament com Pelecyora islandicoides a
l'article original. Si bé exemplars d'aquesta espécie
també contenen la perforacid, en aquest cas es tractava
d'un exemplar de Pelecyora gigas. L'edat (Zanclea, Plioce
inferior) i la localitat (Lucena del Puerto, Huelva, Anda-
lusia) sf que eren les correctes.

Estudi biométric

La metodologia usada en la recopilacié d'informacié
sobre la preséncia d'U. inopinatus no permet estudis
biometrics amb prou validesa ja que es basen en gran
part en colleccions de museus i en bibliografia. Tanma-
teix, la recolleccié propia de material per als estudis
malacologics 1 icnologics duts a terme en el Pleistoce
submar{ de la costa catalana (Martinell & Doménech,
2022) ha permés un senzill exercici. S'ha seleccionat
un lot de 50 conquilles d'Arctica islandica de Palamés (el
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Baix Emporda) per a un estudi biométric basic amb la
intencié d'esbrinar si existeix alguna relaci6 entre les
dimensions de la conquilla hoste i les de la perforacié
(i per tant, indirectament del perforant) (Fig. 7). Per a
cada exemplar s'ha mesurat el diametre umbono-paleal
de la conquilla (dup); la llargada de la perforacié (a);
'amplada maxima de la xarnera (b) i la longitud de la
xarnera (c). A la Taula 2 es presenten els valors maxims
(M), minims (m), mitjana aritmética (u) i mitjana
geométrica (x) d'aquestes dades i els coeficients de
correlacié entre les mesures. Com es pot observar, la
dispersié de valors és elevada i existeix una correlacié
molt baixa entre els diferents parametres, excepte el
que relaciona el diametre umbono-paleal (dup) amb
'amplada maxima de la xarnera (b), el qual no implica
la perforacié en qiiestid.

Els exemplars mesurats es troben dipositats a la
colleccié icnologica de la UB.

Altres observacions

La morfologia concava d'U. inopinatus, situada en un
suport solid com és la xarnera dels bivalves, ha propi-
ciat que molt esporadicament hi prosperessin orga-
nismes epizous. En efecte, algunes conquilles obser-
vades presenten l'interior de la perforacié ocupada per
individus d'aquests taxons, la larva dels quals va trobar
una ubicacié adequada per al desenvolupament adult.
L'ocupacié tingué lloc temps després de la mort del
bivalve quan, per processos tafonomics, les conquilles
van obrir-se i l'interior de les valves quedaren expo-
sades. A dues valves d'A. islandica s'ha identificat la
preseéncia del cirripede verruciforme Verruca stroemia
(Muller, 1776) (Fig. 8A) en una i del briozou queilos-
tomat Cellepora pumicosa (Pallas, 1766) (Fig. 8B), a l'altra.

Umbichnus inopinatus en el registre geologic
A partir del material recollectat i consultat s'ha

FIGURA 6. A-D: Perfils clarament arraimats d'U. inopinatus en xareres de P. gigas, Pliocé inf., Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia).

A-D: Clearly bunched profiles of U. inopinatus in P. gigas hinges, lower Pliocene, Lucena del Puerto (Huelva, Andalusia).
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pogut fer un seguiment exhaustiu de la reparticié
d'U. inopinatus al llarg del temps i l'espai (Fig. 9). En el
registre geologic s'ha localitzat la perforacié en conqui-
lles de les costes pacifiques d'America, d'Oceania i

| o | b | c | dup
50 49 47

N 50
M 9,87 16,16 71,89 82,99
m 4,6 10,92 43,75 57,01
u 7,48 13,78 56,18 72,87
X 7,27 13,62 56,58 71,45
b C d.up.
a 0,54 0,33 0,41
0,42 0,73
[¢ 0,50

TAULA 2. Resultats de l'estudi biométric realitzat sobre una mostra
d'Arctica islandica  (Palaméds, el Baix Emporda) amb Umbichnus
inopinatus. Clau: N=nombre d'exemplars mesurats, m=valor minim,
M=valor maxim, p=mitjana aritmética, X=mitjana geomeétrica,
a=longitud de la perforaci6, b=amplada de la xarnera, c=longitud de la
xarnera, dup=diametre umbono-paleal.

TABLE 2. Results of the biometric study carried out on a sample of
Arctica islandica shells (Palamés, el Baix Emporda) with Umbichnus
inopinatus. Key: N=number of measured specimens, m=minimum value,
M=maximum value, p=arithmetic mean, X=geometric mean, a=boring
length, b=hinge width, c=hinge length, d.u.p.=umbono-paleal diameter.

d'Asia, d'ambdues costes atlantiques, de la conca medi-
terrania i del nord d'Europa.

La preséncia més antiga coneguda correspon al
Paleoce de la facana atlantica francesa), on s'ha iden-
tificat en 2 espécies (Geloinia lunulata, de 1'Oise, i Arctica
scutellaria, de Nova Aquitania). Durant I'Eocé (11 espeé-
cies en total) i 1'Oligocé (12 espécies) s'ha detectat a
les conques europees (Venericardia planicosta, conca de
Paris, Franga; Arctica rotundata, Flandes, Bélgica; Pitar
incrassata, Baden-Wurtemberg, Alemanya).

La primera preséncia detectada fora de les conques
europees és de I'Eoce d'Alabama, a la costa atlantica
americana, on s'ha identificat en 3 espécies diferents
de Megacardita. Durant el Miocé (28 espeécies en total),
U. inopinatus estava ampliament repartit per les costes
de 1'Atlantic europeu (23 espécies) (per exemple,
Cardita crassa, Marroc; Megacardita jouanetti, Algarve,
Portugal), Atlantic america (3 espécies, com per
exemple Dosinia acetabulum, Virginia; D. meridionalis,
Santa Cruz, Argentina) i el Mediterrani (10 espécies;
entre elles: Pelecyora gigas, Tunisia; P. islandicoides,
Italia). Durant el Plioce segueix essent molt present,
amb 13 espécies a les costes atlantiques occidentals
(Pelecyora gigas, Andalusia), 1 a les atlantiques orien-
tals (A. islandica) i 14 a les mediterranies (per exemple,
Pelecyora gigas, Marroc; P. islandicoides, Catalunya;
Callista italica, Ttalia). La preséncia més antiga identi-
ficada d'U. inopinatus al Pacific és en l'espeécie Dosinia

FIGURA 7. Mesures preses per a |'analisi biométrica d'U. inopinatus indicades sobre una valva esquerra d'Arctica islandica, Wurmia (Pleistocé superior),
Palamds (el Baix Emporda, Catalunya). Clau: a=longitud de la perforacid, b=amplada de la xarnera, c=longitud de laxarnera, d.u.p.=diametre umbono-paleal.

Measures taken for the biometric analysis of U. inopinatus indicated on a left valve of Arctica islandica, Wurmia (Upper Pleistocene), Palamés (el Baix
Emporda, Catalonia). Key: a=Boring length, b=Hinge width, c=Hinge length, d.u.p.=umbono-paleal diameter.
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merriani, del Pliocé de San Diego (California). Durant el
Quaternari s'ha trobat associat amb molta freqiiencia
a bivalves d'aigiies fredes (Arctica islandica, Mar del
Nord, Mar Mediterrani) perd s'ha identificat en fins a
7 especies diferents. Actualment U. inopinatus es troba
a conquilles de grans venerids a la majoria d'oceans del
mén (Saxidomus nuttalli, ocea Pacfific; Arctica islandica,
ocea Atlantic nord; Callista maculata, mar del Carib;
Pitaria rostrata, Brasil) i s'ha identificat a 25 espeécies
diferents.

Proposta de rutes de colonitzacié del productor d'U.
inopinatus al llarg del temps

A partir de les dades recollectades, una proposta
temptativa de les possibles rutes de colonitzacié del
productor d'U. inopinatus seria la representada en la
Fig. 9A. El productor s'hauria originat (o hauria iniciat
l'activitat perforant) al Paleocé de les costes atlanti-
ques de Franga. D'alla s'hauria expandit durant tot el
Cenozoic per les costes europees (Atlantic, Medite-
rrani i Mar del Nord) i del nord d'Africa per una banda,
i cap a les costes atlantiques americanes, on es troba
ja al'Eoce d'Alabama, i durant la resta del Cenozic des
de les costes dels Estats Units fins la Patagonia argen-
tina. Al Pliocé ja hauria arribat a les costes califor-
nianes. Durant el Quaternari esta present a les costes
dels oceans Atlantic, Pacific, mar Mediterrani, Mar del
Nord, etc., fins a arribar a la distribucid gairebé mundial
actual (Fig. 9B), quan té una reparticié amplia perd amb

presencia aparent en menys espécies (25) que no pas
al Mioce (28), que és quan s'hauria assolit el maxim de
biodiversitat.

Conclusions

1. Umbichnus inopinatus és una estructura de bioe-
rosié amb forma de sac, de morfologia irregular, que
apareix a la xarnera de bivalves marins heterocon-
quis (families Carditidae, Arcticidae i Veneridae). S'ha
distingit dues morfologies basiques que varien entre
elles, una de perfil lineal i una altra, de perfil arraimat.

2. El seu productor és encara desconegut, perd
probablement es tracta d'un cuc de tipus sipunculid,
equitir o poliquet.

3. U. inopinatus s'ha identificat a 85 especies de
bivalves diferents a partir de material recollectat, de
colleccions de Museus i de figuracions a la bibliografia
paleontologica.

4. La reparticié estratigrafica de la traca va des del
Paleoce amb 2 especies a |'actualitat amb 25 especies

5. La major diversitat d'espécies amb U. inopinatus
s'ha observat al Miocé amb 28, mentre que del Pliocé
han estat 21 especies.

6. La reparticié geografica d'U. inopinatus i per tant
del seu productor ha anat augmentant al llarg del
temps. Es proposen unes rutes de colonitzacié que
s'iniciarien a les costes paleocenes del nord de Franga,
la subsegiient expansié per les conques eocenes euro-
pees i nord-americanes. Al Mioce ja es troba també a les

Sakir

FIGURA 8. Umbichnus inopinatus com a refugi per a d'altres organismes. A: Verruca stroemia, un cirripede verruciforme, instal-lat a l'interior de la cavitat; B:
Cellepora pumicosa, un briozou queilostomat, incrustant tota la superficie interna de la perforacié.

Umbichnus inopinatus as a refuge for other organisms. A: Verruca stroemia, a verruciform cirripede, installed inside the cavity; B: Cellepora pumicosa, a
cheilostomate bryozoan, encrusting the entire internal surface of the boring.
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costes sud-americanes i al Plioce, a les costes de Cali- 7. La preséncia de la perforacié és sobretot cons-
fornia. Al Quaternari s'hauria pogut limitar a zones de  tant a la facana atlantica europea i a la conca medi-
mars freds, perd en l'actualitat es troba a gran part dels  terrania, amb 44 i 19 espécies de bivalves afectades,
oceans. respectivament.

FIGURA 9. A: Repartici6 geografica de les espécies fossils i actuals que s'han identificat amb Umbichnus inopinatus i proposta de rutes de distribucié al llarg
del temps geologic, des del presumible inici de l'activitat durant el Paleocé a les costes del nord d'Europa; B: distribucié geografica dels exemplars actuals

identificats amb U. inopinatus.

A: Geographical distribution of the fossil and Recent species that have been identified with Umbichnus inopinatus and proposed distribution routes
throughout geological time, from the presumed beginning of activity during the Paleocene on the coasts of northern Europe; B: Geographical distribution

of Recent specimens identified with U. inopinatus.
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8. L'estudi posa de relleu la importancia dels tractats
classics per la molt valuosa informacié que contenen i
que no sempre es té en compte. En aquesta ocasié ha
permeés constatar que la interpretacié sobre l'origen
bioerosiu d'Umbichnus ja havia estat proposada a prin-
cipis del segle XX.
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