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ABSTRACT

Experimental determination of sediment reworking rates in a subtropical intertidal flat environ-
ment yielded information about the amount, nature and implications of sediment reworking in near-
shore deposits. Callianassid shrimp in Bahia La Choya, Sonora, Mexico, overturn the sediment in the
inner flats at an average rate of 0.56 m’/m%year. Elasmobranch rays overturn the sediment in the
midflats at an average rate of 1.01 m*/m%/year. Resin castings indicate that the shrimp are capable of
burrowing to a depth of at least 1.15 m and, where present, can completely rework this interval in
Bahia La Choya in two years. The rays reach a maximum observed burrowing depth of 20 cm and,
where present, can completely rework this interval in Bahia La Choya in 72 days. Reworking rates are
high enough to preclude the preservation of most physical sedimentary structures under normal condi-
tions. Only large-scale sedimentary structures or those buried deeply and rapidly are likely to escape
reworking. Rates of biogenic sedimentation by callianassid shrimp are high enough to generate sub-
surface shell beds. Short-term biogenic sedimentation rates are higher than long-term rates, indicating
that such intertidal sediments are not only thoroughly reworked, but are incomplete at time scales of
weeks to months.

Key words: bioturbation, sediment reworking, callianassid shrimp, elasmobranch rays.
RESUMEN

La determinacion experimental de las razones de retrabajamiento en un ambiente de planicie de
marea subtropical proporciond informacion acerca de la cantidad, naturaleza e implicaciones del retra-
bajamiento de los sedimentos en depositos proximos a la costa. Los camarones calianasidos en bahia
La Choya, Sonora, México, revuelven el sedimento en las planicies interiores a una razén promedio de
0.56 m*/m*/afio. Las rayas revuelven el sedimento en las planicies medias a una razén promedio de
1.01 m’/m%afio. Los moldes de resina indican que el camaron es capaz de enterrarse a una profundi-
dad de al menos 1.15 m y, donde se presenta, puede completamente retrabajar este intervalo en bahia
La Choya en dos afios. Las rayas alcanzan una profundidad de enterramiento maxima observable de
20 cm y, donde se presentan, pueden completamente retrabajar este intervalo en bahia La Choya en
72 dias. Las razones de retrabajamiento son lo suficientemente altas como para evitar, bajo condi-
ciones normales, la preservacion de la mayoria de las estructuras sedimentarias. Es probable que solo
fas estructuras sedimentarias de gran escala, o aquelias enterradas profunda y rapidamente, escapen el
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retrabajamiento. Las razones de sedimentacion biogénica por camarones calianasidos son lo suficien-
temente altas como para generar lechos de conchas subsuperficiales. La sedimentacion biogénica a
corto plazo es mayor que la de a largo plazo; esto indica que los sedimentos intermareales no sélo
estan totalmente retrabajados, sino que estan incompletos a escalas de tiempo de semanas a meses.

Palabras clave: bioturbacién, retrabajamiento de sedimentos, camarones calianasidos, rayas.

INTRODUCTION

Ironically, burrowing organisms, while pro-
viding invaluable information in paleobiologi-
cal studies, often cause difficulties in other
types of studies. Trace fossils provide informa-
tion on the behavior and life habits of organ-
isms at the expense of information on the
physical aspects of the environment of deposi-
tion provided by physical sedimentary struc-
tures. However, trace fossils can contribute to
sedimentological information, such as the de-
gree of reworking of the sediment by animals.
Visual techniques, such as ichnofabric index
analysis (e.g., Droser and Bottjer, 1986; Taylor
and Goldring, 1993), are often used to estimate
the relative magnitude of reworking, but the
rate at which reworking occurs has proved more
difficult to measure.

Most attempts to estimate rates of bioturba-
tion have focused on modern environments,
where sediment reworking by organisms can be
observed and measured. Such actualistic studies
have proven useful in interpreting ancient
deposits and their sedimentary structures. The
consequences of bioturbation include the de-
struction of primary physical sedimentary struc-
tures, perhaps within a short time. For example,
inactive sand ripples in the US Virgin Islands
were destroyed within two to four weeks due
to bioturbation by fishes, though the traces
made by the fishes remained intact for several
months (Clifton and Hunter, 1973). Meyers
(1977a, b) established summer overturn rates
for a coastal lagoon dominated by holothurians
and polychaetes. The top 10 cm of sediment
was reworked in 0.5 to 2.4 years, removing pri-
mary physical sedimentary structures in the
process.

This study considers

two hintnrhating or-

wO DiQualias

ganisms found in a modern tidal flat envi-
ronment: callianassid shrimp and elasmobranch
rays. The structures created by callianassid
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INTRODUCCION

Irénicamente, mientras los organismos en-
terradores proveen valiosa informacion en estu-
dios paleobiologicos, también con frecuencia
causan dificultades en otros tipos de estudios.
Los icnofésiles proveen informacién sobre el
comportamiento y habitos de vida de los orga-
nismos, a costa de la informacion de los aspec-
tos fisicos del ambiente de depositacion que
proveen las estructuras sedimentarias. Sin em-
bargo, los icnofésiles pueden contribuir a la
informacién sedimentolégica, como el grado de
retrabajamiento del sedimento por animales.
Técnicas visuales, tales como el analisis del
indice de la icnofabrica (e.g., Droser y Bottjer,
1986; Taylor y Goldring, 1993), son usadas con
frecuencia para estimar la magnitud relativa de
retrabajamiento, pero la razén a que ocurre tal
retrabajamiento ha resultado ser mas dificil de
medir.

La mayoria de los intentos para estimar las
razones de bioturbaciéon se han enfocado en am-
bientes modernos, donde el retrabajamiento de
los sedimentos por organismos puede ser obser-
vado y medido. Tales estudios "actualisticos"
han resultado ser utiles para interpretar depé-
sitos antiguos y sus estructuras sedimentarias.
Las consecuencias de la bioturbacién incluyen
la destruccion de las estructuras sedimentarias
primarias, quizas en un corto periodo de tiem-
po. Por ejemplo, rizaduras de arena inactivas
en las Islas Virgenes fueron destruidas entre
dos y cuatro semanas por la bioturbacion debi-
da a peces, aunque las huellas hechas por los
peces permanecieron intactas por varios meses
(Clifton y Hunter, 1973). Meyers (1977a, b) es-
tablecieron razones de revolvimiento en verano
para una laguna costera dominada por holotu-
rias y poliguetos. Los 10 cm superiores de sedi-
mento fueron retrabajados en 0.5 a 2.4 afios,
destruyendo las estructuras sedimentarias en el
proceso.
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shrimp and elasmobranch rays are both con-
bpltuuus and abundant in a >uuu‘0pical tidal
flat in Bahia La Choya, Sonora, Mexico. How
effective are these organisms at reworking the
sediment and how would this reworking affect
the resulting sedimentary record of the tidal
flats?

SEDIMENT REWORKING BY

CALLIANASSID SHRIMP AND
ELASMOBRANCH RAYS

Callianassid shrimp are known to be dee

hiissnurare nn A ha ad crh attantinn
UUIiuwuly aliu uavy l\./\u\.athu uluuu awviditivie
in the literature (e.g., Pemberton et al., 1976;

Ott et al, 1976; Suchanek, 1983; Miller and
Myrick, 1992). Suchanek (1983) demonstrated
that seagrass communities can be strongly con-
trolled and adversely affected by the presence
of callianassids, as can neighboring animal
communities (Aller and Dodge, 1974; Tamaki,
1988; Posey, 1986).

The effects on sediments by burrowing
shrimp have been extensively investigated
(Vaugelas, 1984). The volume and depth of oxi-
dized sediments have been shown to increase up
to sixteen times due to such activity (Ott et al.,
1976). Sediment rnmparhnp can also be re-

duced by callianassid burrowing (Ronan et al.,
1981) Sediment size distribution appears to
both control and be controlled Uy the presence
of callianassid burrows. Griffis and Chavez
(1988) indicated that sediment grain size distri-
bution may determine the size and distribution
of callianassid burrows. In Mugu Lagoon, Cali-
fornia, sediment homogenization has occurred
where shrimp populations are high (Miller and
Myrick, 1992; Warme, 1967).

The depth of shrimp burrows varies with
species and possibly with sediment type. Bur-
rows of Axius serratus reach to more than 2 m
as shown by resin castings (Pemberton et al.,
1976; technique modified from Shinn, 1968).

Callianassid shrimp generally do not reach
thece denthc

hut mnct cneciec are thonoht ta
Nese aeplns,

but most species are thought to
burrow to a depth of 50 cm or more (Miller and
Myrick, 1992; Miller ef a/., 1990).
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Puesto que las estructuras creadas por ca-
marones caliandsidos y rayas son C(‘)nSpiLuab Yy
abundantes en las planicies de marea subtropi-
cal en bahia La Choya, Sonora, México, en ¢l
presente estudio se consideran estos dos orga-
nismos bioturbadores para determinar qué tan
efectivos son en retrabajar el sedimento y como
este retrabajamiento afecta el registro sedimen-

tario resultante en las planicies de mareas.

RETRABAJAMIENTO DEL SEDIMENTO
POR CAMARONES CALIANASIDOS Y
RAYAS

Camarones calianasidos

Los camarones caliandsidos son conocidos
por ser enterradores profundos y han recibido
mucha atencién en ia literatura (e.g.. Pemberton
et al.,, 1976; Ott et al., 1976; Suchanek, 1983;
Miller y Myrick, 1992). Suchanek (1983) de-
mostrd que las comunidades de pastos marinos
pueden ser fuertemente controladas y adversa-
mente afectadas por la presencia de calianasi-
dos, asi como también lo pueden ser las
comunidades vecinas (Aller y Dodge, 1974;
Tamaki, 1988; Posey, 1986).

Los efectos sobre los sedimentos por el ca-
maro6n enterrador han sido extensamente inves-

hom‘lnc f\/nlloPlnc 1984). Se ha encontrado que

...... augelas, 1 a encontrado
el volumen y la profundldad de los sedimentos
oxidados se incrementan hasta dieciséis veces
1976). La
compactacion del sedimento también puede ser
disminuida por el enterramiento del calianasido
(Ronan ef al., 1981). La distribucién de tamano
del sedimento parece controlar y parece ser
controlada por la presencia de madrigueras de
calianasidos. Griffis y Chavez (1988) indicaron
que la distribucion de tamario de grano del sedi-
mento puede determinar el tamafio y distribu-
cion de las madrigueras de los calianasidos. En
la laguna Mugu, California, la homogeneiza-
cion del sedimento ha ocurrido donde las
poblaciones de camarones son altas (Miller y
Myrick, 1992; Warme, 1967).

T a neafimdidad Ade lac madrionerac de Ing
wa proiunGiGad Go ias madarigullras Go oS

Aalid~ o 4ol ontigidad (O o )
UCUIJU a Ldl avllviuaa (ULl € di.,

camarones varia con la especie y posiblemente
con el tipo de sedimento. Las madrigueras de
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The first quantitative estimate of sediment
reworking due to the activities of callianassids
was MacGinitie and MacGinitie's (1949) esti-
mate of 20 to 50 cm’/day for each burrow
in Mugu Lagoon, California. Swinbanks and
Luternauer (1987) estimated that, in the Fraser
Delta (British Columbia) tidal flat, overturn
due to Callianassa californiensis is 24 £ 12 g
of sediment per shrimp per day. Shrimp popu-
lation density in Mugu Lagoon fluctuated
appreciably within a short time period (Miller
and Myrick, 1992), so total rates of reworking

Qinca tha amannt af ra_
DHILC UlC allivuiie U 1=

may vary through time.
working is most closely related to the volume
and abundance of structures, estimates of over-
turn must account for the density of structures
in the area being studied and should therefore
be expressed in terms of a volume per area with
respect to time.

Deep bioturbation creates several stratigra-
phic effects. The burrows themselves may be
preserved and can serve as excellent paleoenvi-
ronmental indicators (see Bromley, 1990). In
addition, bioturbation by callianassids has been
invoked as a mechanism for biogenic stratifica-
tion (Meldahl, 1987)—the formation of subsur-
face shell beds (fig. 1). Such shell beds can
cause "taphonomic inhibition" of subsequent
burrowing (Miller et al., 1990). Graded bedding
can also be created by burrowing callianassids
(Warme, 1971; Tudhope and Scoffin, 1984).
Trace metals can concentrate in the burrow
walls of Callianassa major (Over, 1990), while
some workers have shown that bioturbation, in
general, can be a factor in increasing contami-
nant transport within sediments (Bosworth and
Thibodeaux, 1990)

Elasmobranch rays

Although ray burrows, or pits, have been
less studied than callianassid burrows, modern
ray feeding pits have been recognized since at
least 1935 (MacGinitie, 1935). Howard et al.
(1977) considered them recognizable in the
fossil record. Modern structures are widespread
geographically; they have been found on
both coasts of North America (Warme, 1971;
Cook, 1971; MacGinitie, 1935; Grant, 1983),
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Axius serratus alcanzan mas de 2 m, como se
ha demostrado mediante moides de resina
(Pemberton et al., 1976; técnica modificada de
Shinn, 1968). Los camarones calianasidos ge-
neralmente no alcanzan estas profundidades,
pero se piensa que se entierran a una profundi-
dad de 50 cm o mas (Miller y Myrick, 1992;
Miller et al., 1990).

La primera estimacidn cuantitativa de retra-
bajamiento de sedimentos debido a las activi-
dades de calianasidos fue la de MacGinitie y
MacGinitie (1949), de 20 a 50 cm’/dia por cada

madriguera en la laguna Muoon  Califarnia
Madrigucra Cii 1a adguila iviugu, LvainiUiiiia.

Swinbanks y Luternauer (1987) estimaron que,
en la planicie de marea deltaica del Fraser
(Colombia Britanica), el revolvimiento debido
a Callianassa californiensis es de 24 £ 12 g de
sedimento por camaré6n por dia. La densidad de
la poblacion de camarén en la laguna Mugu pa-
rece fluctuar apreciablemente dentro de cortos
periodos de tiempo (Miller y Myrick, 1992), de
tal forma que las razones totales de retraba-
jamiento pueden variar a través del tiempo.
Puesto que la cantidad de retrabajamiento esta
mas estrechamente relacionada con el volumen
y abundancia de estructuras, las estimaciones de
revolvimiento deben tomar en cuenta la den-
sidad de estructuras en el érea de estudio y, por
lo tanto, se deben expresar en términos de un
volumen por area con respecto al tiempo.

La bioturbacion profunda origina varios
efectos estratigraficos. Las madrigueras mismas
pueden ser preservadas y servir como excelen-
tes indicadores paleoambientales (ver Bromley,
1990). Adicionalmente, se ha utilizado la bio-
turbaciéon por caliandsidos como un mecanis-
mo de estratificacion biogénica (Meldahl,
1987) en la formacion de capas de conchas sub-
superficiales (fig. 1). Tales capas de conchas
pueden causar una "inhibicion tafonémica” para
enterramientos subsecuentes (Miller et al.,
1990). La estratificacion graduada también pue-
de ser causada por calianasidos enterradores
(Warme, 1971; Tudhope y Scoffin, 1984). Los
metales traza pueden concentrarse en las pa-
redes de las madrigueras de Callianassa major
(Over, 1990), mientras que algunos autores
han mostrado que, en general, la bioturbacion
puede ser un factor que incrementa el transporte
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Figure 1. Callianassid burrows and the biogenic stratification of shell material they produce.
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Figura 1. Madrigueras de los calianasidos y la estratificacion biogénica de las conchas que produ-

cen. Adaptado de Meldahl (1987).

Australia  (Whitky, 1940; Bigelow and
Schroeder, 1953), and New Zealand (Gregory et

al., 1979). Bioturbation by other fishes has been
Dicl

recognized both in modern environments {Risk
and Craig, 1976, Stanley, 1971) and in the
fossil record (Dubiel ef al, 1987; McAllister,
1988; Anderson, 1976).

Nichols (1965) first reported ray excava-
tions in the Guif of California and Fiirsich et al.
(1991) documented ray feeding excavations
throughout the flats of Bahia La Choya. They
suggested that these structures could represent
significant amounts of sediment reworking and
could therefore contribute to the destruction of
other sedimentary structures.

Ray pit morphology generally consists of
an ellipsoidal or circular dish-shaped pit with
a deeper excavation in the middle (fig. 2).
Howard et al. (1977) proposed a simple "wing-
flapping” model for the origin of the pit, in
which the ray creates the excavation by flapping
its wings over the sediment surface. Rays are
known to cover themselves with sand in this

way, especially during mating (Nordell, 1990).

de contaminantes dentro de los sedimentos
(Bosworth y Thibodeaux, 1990).

Rayas

No obstante que las excavaciones, u hoyos,
de rayas han sido menos estudiadas que ias ma-
drigueras de los calianasidos, se han reconoci-
do los hoyos alimenticios de las rayas desde al
menos 1935 (MacGinitie, 1935). Howard et al.
(1977) las consideran reconocibles en el regis-
tro fosil. Las estructuras modernas estan am-
pliamente distribuidas geograficamente; se han
encontrado en ambas costas de Norteamérica
(Warme, 1971; Cook, 1971, MacGinitie, 1935;

Grant, 1983), Australia (Whitky, 1940;
Bigelow y Schroeder, 1953), y Nueva Zelanda
(Gregory et al, 1979). La bioturbacién por

otros peces ha sido reconocida tanto en am-
bientes modernos (Risk y Craig, 1976; Stanley,

1071\ ~Ammn am wagioters FAail

177 l} LULLIV ClIL C} l\aéibll\) 10811 (IJUUiCl Cl, u[ 5
1987; McAllister, 1988; Anderson, 1976).

El primer reporte de excavaciones de rayas
en el goifo de California fue el de Nichols
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Figure 2. Fresh ray pit from mid flat area of Bahia La Choya. The body outline is preserved, indi-
cating that this pit was created by a bat ray. Solid bar on scale equals 10 cm. The deep portion of the
pit was formed directly below the ray's gill clefts, and is already partially filled in here.

Figura 2. Hoyo de raya reciente en las planicies medias de bahia La Choya. Se preservo el perfil del
cuerpo, lo cual indica que fue hecho por una raya murciélago. La linea sélida en la escala es igual a
10 cm. La parte profunda del hoyo se formd directamente abajo de las hendiduras branquiales; ya

esta parcialmente rellenada.

This technique, however, does not account for
the deeper part of the pit. Gregory et al. (1979)
established the mechanism necessary for pro-
ducing the deeper section of the pit. They
showed that the rays employ hydraulic jetting
by forcing water through their gill clefts into
the sediment, thus effectively uncovering infau-
nal animals to a maximum depth of approxi-

mafplv 30 cm.

Grant (1983) addressed ray pits quantita-
tively as a source of biogenic sediment re-

AAAAAAAAAAAAA P oS NP PN b nond

Wofkil-lg 1uluu5u censiises of the arcal extent
of ray pits on the surface, he concluded that
the reworking of sediment by rays was relative-

ly ummportant (< 1% of total areal reworkmg,
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(1965), y Firsich et al. (1991) documentaron
las excavaciones alimenticias de rayas a lo
largo de las planicies de bahia La Choya. Ellos
sugirieron que estas estructuras pueden repre-
sentar cantidades significativas de retrabajo de
sedimento y, por tanto, pueden contribuir a la
destruccion de otras estructuras sedimentarias.
La morfologia de los hoyos de rayas con-
siste de una excavacion de forma elipsoidal o

un plato circular con una excavacién mas pro-
funda en medio (fig. 2). Howard et al. (1977)

propusieron un modelo simple de "ala ondean-
do" para el origen del hoyo, en el cual la raya
crea la excavacion por el movimiento ondu-

latorio de sus aletas sobre la superficie del
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1.4-2.7 em*/m?) when compared to that of bed-
form migration. However, this estimate is based
on areal, not volumetric, estimates of sediments
disturbed by ray pits. Thrush et a/. (1991) de-
termined that sediment in a 700-800 m’® area
would be overturned by rays within 70 days in
an area of high ray pit density. In addition, they
showed that the presence of ray pits affects
distribution patterns of infaunal animals during
recolonization of pits by infaunal animals.

Clifton and Hunter (1973) attempted to
determine how quickly sedimentary structures
would be destroyed by biogenic activities which
caused lateral shifting of the sediment, includ-
ing the activity of rays. Their final estimate of
the sediment reworking rate was 126 g/m’ per
day. However, like Grant (1983), Clifton and
Hunter's technique resulted in an areal estimate
of reworking, not a volumetric estimate of sedi-
ment reworking,

Gregory (1991) described a Miocene trace
fossil that resembled Recent ray feeding struc-
tures from New Zealand. Piscichnus waitemata

i internreted as the fossil version of eacle rav
1s interpreted as the 1ossy version of eagie ray

feeding pits observed in nearby modern envi-
ronments. Other examples of this trace fossil
predating the ichnological classification include
Miller's (1979) "large vertical structures" and
Hunter et al's (1984) "surf-zone potholes”, as
well as structures described as ray feeding pits
or excavations (Howard et al., 1977; Kamola,
1984; Gregory et al, 1979; Gregory et al,
1983; Gregory, 1981, 1986; Brook, 1983), but
not classified further. While some of these
strongly resemble modern ray pits, others have
only cursory resemblances. Those structures
with strong resemblances to modern pits date
back to at least the Cretaceous (Howard et al,
1977), while others date back to the Devonian
(Miller, 1979).

Raov nite
nay pis

fish-produced (Piscichnus) structures, such as
those present in the Plio-Pleistocene Koobi
Fora Formation (Feibel, 1987), because of the
deeper conical hole inside the main structure
(Howard et al, 1977; Gregory et al, 1979).
Some trench-iike feeding depressions have also
been attributed to rays (MacGinitie, 1935).

cha

15nacice

ara  dictinoni
darv  Gisuligu
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sedimento. Se sabe que las rayas se cubren de
sedimento en esta forma, especialmente durante
¢l apareamiento (Nordell, 1990). Sin embargo,
esta técnica no explica la parte mas profunda
del hoyo. Gregory et al. (1979) establecieron el
mecanismo necesario para producir la seccion
mas profunda del hoyo. Ellos mostraron que las
rayas emplean chorros hidraulicos; forzan agua
dentro de! sedimento a través de sus hendiduras
branquiales y, de esta manera, efectivamente
descubren animales infaunales hasta una pro-
fundidad de 30 cm.

Grant (i983) sefiald cuantitativamente ios
hoyos de rayas como una fuente biogénica de
retrabajamiento del sedimento. A través de
censos de la extension por area de los hoyos de

raya en la superficie, concluyé que el retraba-

jamiento del sedimento por las rayas fue poco

importante (< 1% del éarea total retrabajada,
1.4-2.7 cm’/m?) comparado con la migracién de
las formas del lecho. Sin embargo, hay que
notar que esta estimacion esta basada en estima-
ciones por area, no volumétricas, de los sedi-

mentos npﬂllrhqdne por los hovos de ravas

WS wroaGos 10y05 4O rayas.

Thrush et al. (1991) determinaron que el sedi-
mento en un area de 700 a 800 m’ seria revuelto
por las rayas dentro de 70 dias en una areca de
alta densidad de hoyos de rayas; adicional-
mente, mostraron que la presencia de hoyos de
rayas afecta los patrones de distribucion de ani-
males infaunales durante la recolonizacién de
los hoyos por animales infaunales.

Clifton y Hunter (1973) intentaron deter-
minar qué tan rapido serian destruidas las
estructuras sedimentarias por las actividades
biogénicas que causan el cambio lateral de los
sedimentos, incluyendo la actividad de las
rayas. Su estimacion final de la razén de retra-
bajamiento del sedimento fue de 126 g/m” por
dia. Sin embargo, al igual que Grant (1983), la
técnica de Clifton y Hunter tuvo como resulta-
do una estimacion del area y no del volumen de
sedimento retrabajado por las rayas.

Gregory (1991) describio un icnofosil del
Mioceno que se asemeja a las estructuras de
alimentacion recientes de las rayas en Nueva
Zelanda. Piscichnus waitemata es interpretado
como la version f6sil de un hoyo de alimenta-
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STUDY AREA

Bahia La Choya is located in the northern
Guif of California, just norih of ihe town of
Puerto Pefasco (fig. 3). Sedimentation rates in
this area are low, because the local rivers are
ephemeral and the Colorado River has been
extensively dammed, diverting its water and
sediment load (Firsich and Flessa, 1987).
Radiocarbon dates on shells also demonstrate
low sedimentation rates (Flessa et al., 1993).

The geology of the Puerto Pefiasco area
consists of late Pleistocene sedimentary rocks
overlying plutonic and volcanic rocks. These

sedimentary

clastic composition. Carbonates are derived
from shell fragments, while the clastics are pre-
dominantly silicates derived locally from basal-
tic and granitic sources (for further information
see Ekdale, 1987).

Bahia La Choya is a large intertidal com-
plex, consisting of sandflats, rocky flats, marsh,
and channels. Covering about 10 km? it has an
unusually high tidal range of up to 8 m during
spring tides. Based on location and sedimentary
structures, the flats can be divided into three
parts: 1) inner flats, dominated closest to the
beach by callianassid shrimp burrows; 2) mid-
flats

als,

rocks are of mixed
roCKs €a

carbonate-
mix carbonate

dominated by ripples and ray feeding
traces; 3) outer flats, w1th sand waves and
occasional biogenic structures (fig. 4). Firsich
et al. \17911 summarize the sediments and sedi-
mentary structures present throughout Bahia
La Choya. Bahia La Choya's low sedimenta-
tion rate suggests that bioturbation is the domi-
nant process causing burial of shell material,
possibly resulting in time-averaging (Flessa
et al., 1993) and stratigraphic disorder of fossil
sequences (Cutler and Flessa, 1990), as well as
concentration of shell material at depth
(Meldahl, 1987).

Though many animals contribute to the
bioturbation of sediment in Bahia La Choya,
this study concentrates on the effects of two
of the most conspicuous tracemakers: callia-
The

and elasmobranch

nassid

shrimn ravs
...... shrimp rays.
shrimp create three-dimensional burrow net-

works (t'g 1) The rays produce dish- shaped
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1, 1996

cion de la raya aguila de los ambientes moder-

nng aladafog

Otros eiemplos de este icnofdsil
nos aiCaanos.

Otros ejemplos de este icnofdsil
predatando la clasificacién icnolégica incluyen
a las "grandes estructuras verticales" de Miller
(1979) y "baches de la zona de surf” de Hunter
et al. (1984), asi como las estructuras descritas
como hoyos de alimentacion de rayas o excava-
ciones sin una clasificacion posterior (Howard
et al., 1977; Kamola, 1984; Gregory et al.,
1979; Gregory et al., 1983; Gregory, 1981,
1986; Brook, 1983). Algunas de éstas se aseme-
jan fuertemente a los hoyos de rayas modernos,
mientras que otras tienen sélo una semejanza
superficial. Aquellas estructuras con una fuerte
semejanza a los hoyos de rayas modernos se

remontan al menos hasta el Cretacico (Howard
remontan al menes hasta ¢! Lretacico (Howard

et al., 1977), mientras que otras al Devodnico
(Miller, 1979).

LUb [lUyUb UC ld)’db SC ulbuugucn uc’: otras
estructuras producidas por peces (Piscichnus),
tales como aquellas presentes en la formacidn
Koobi Fora del Plio-Pleistoceno (Feibel, 1987),
por el hoyo cénico mas profundo en el interior
de la estructura principal (Howard ef al., 1977;
Gregory et al., 1979). Algunas depresiones de
alimentacidn en forma de trinchera también se
han atribuido a rayas (MacGinitie, 1935).

AREA DE ESTUDIO

Bahia La Choya se localiza en el norte del
golfo de California, justameme al norte del
poblado de Puerto Pefiasco (fig. 3). Las razones
de sedimentacion en el area son bajas, debido a
que los rios locales son efimeros y el extenso
numero de presas en ¢l rio Colorado ha desvia-
do sus aguas y carga de sedimento (Fiirsich y
Flessa, 1987). El fechado de conchas por radio-
carbon también demuestra la baja razon de sedi-
mentacion (Flessa ef al., 1993).

La geologia en el 4rea de Puerto Pefiasco
consiste de rocas sedimentarias del Pleistoceno
tardio sobreyaciendo rocas plutdnicas y vol-
canicas. La composicion de las rocas sedimen-
tarias es una mezcla de carbonatos y clasticos.
Los carbonatos derivan de fragmentos de con-

Phnc mientrag que los clasticas son nredomi-

nantemente silicatos derivados localmente de
fuentes graniticas y basalticas (para informa-

miAm adialamal ciae T d 140 1QQTY
CIUlLl adivivnial vor LRUaIc, 1707 ).
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Figure 3. Location map of Bahia La Choya.
Figura 3. Localizacion de bahia La Choya.

preserve an outline of the ray (fig. 2). The
species probably responsible for these traces
in Bahia La Choya are the ghost shrimp
Callianassa californiensis and the elasmo-
branch rays Urolophus halleri and Myliobatis
californica (fig. 5). In addition, the shovelnose
guitarfish Rhinobatos productus is present in
Bahia La Choya and may contribute to the pro-
duction of feeding pits. All of these species
were observed in Bahia La Choya during this

study
stuqy.

METHODS

Sediment overturn by callianassid shrimp
was tracked by means of colored shells placed
on the surface of the sediment in both the
callianassid zone of the inner flats and in a
catlianassid-free zone of the inner flats. To de-
termine the maximum depth of callianassid bur-
rowing in this area, resin casts were poured in
the callianassid zone. Average burrow density
was determined by counting burrow openings
per square meter. The time and duration of
studies are shown in table 1.
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Bahia La Choya ¢s un gran complejo inter-
mareal, que consiste de planicies arenosas,
planicies rocosas, marismas y canales. Cubre
un area de 10 km® y usualmente tiene un alto
intervalo de mareas, de hasta 8 m durante la
primavera. Con base en su localizacion y las
estructuras sedimentarias asociadas, se pueden
dividir las planicies en tres partes: 1) planicies
internas, dominadas préximas a la playa por
madrigueras de camarones calianésidos; 2) pla-

adurag v
aguras |y

dominadasg
geminagas

mediag

nor riz
meoalas, rz

nicies por
huellas de alimentaciéon de rayas; 3) planicies
externas, con ondas de arena y estructuras
biogénicas ocasionales (fig. 4). Fursich ef al.
(1991) resumen los sedimentos y estructuras
sedimentarias presentes a lo largo de la bahia
La Choya. La baja razon de sedimentacion en
bahia La Choya sugiere que la bioturbacion es
el proceso dominante que causa el enterramien-
to de las conchas, posiblemente causando un
promediado en el tiempo (Flessa et al., 1993) y
el desorden estratigrafico de las secuencias de
fosiles (Cutler y Flessa, 1990), asi como la con-
centracion de conchas a profundidad (Meldahl,
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Table 1. Results of shell burial experiments. Code for seasons: Sp = spring, Su = summer. I = fall,
W = winter. Maximum rate estimates are based on depth of recovered shelis only; minimum rate esti-
mates are based on depth of recovered shells, with unrecovered shells assigned a depth of zero.

Tabla 1. Resultados de los experimentos de enterramiento de conchas. Clave de las estaciones: Sp =
primavera, Su = verano, F = otofio, W = invierno. Las mayores razones estimadas se basaron sélo en
la profundidad de las conchas recuperadas; las menores razones estimadas se basaron en la profundi-
dad de las conchas recuperadas, con una profundidad igual a cero para las conchas no recuperadas.

Site No. Start date End date Seasons Duration Max. rate  Min. rate
(m/d/yr) (m/d/yr) (cm/yr) (cm/yr)
Callianassa zone
1 03/16/92 11/07/92 Sp-Su-F 8 months 17.61 8.61
2 03/16/92 02/06/93 Sp-Su-F-W 11 months 5.54 4.32
3 09/26/92 02/06/93 F-W 5 months 4.58 3.36
4 09/26/92 02/06/93 F-w 5 months 7.54 5.54
5 09/26/92 02/06/93 F-W 5 months 3.82 2.34
6 09/26/92 02/06/93 F-W 5 months 10.68 6.19
18 02/06/93 05/05/93 W-Sp 3 months 9.64 6.52
19 02/06/93 05/05/93 W-Sp 3 months 21.84 18.36
20 02/06/93 05/05/93 W-Sp 3 months 18.88 15.88
22 02/06/93 05/02/93 W-Sp 3 months 11.24 7.96
23 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 233.60 206.23
24 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 274.66 176.11
25 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 361.35 332.15
Inner flat zone
7 03/16/92 11/07/92 Sp-Su-F 8 months 9.14 3.89
8 03/16/92 02/07/93 Sp-Su-F-W 11 months 6.67 4.47
9 09/26/92 02/07/93 F-W 5 months 8.54 3.50
10 09/26/92 02/07/93 F-W 5 months 0.00 0.00
11 09/26/92 02/07/93 F-W 5 months 0.00 0.00
12 09/26/92 02/07/93 F-W 5 months 0.00 0.00
26 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 27.38 13.69
27 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 15.51 8.21
28 05/04/93 05/08/93 Sp 4 days 75.74 37.41

In the mid-flat area, ray feeding pits were
mapped in marked areas over several tidal
cycles at different times of the year (see
table 2). This determined the rate of appearance
and disappearance of these structures. In addi-
tion, existing ray pits were measured to deter-
mine their average dimensions. Ray pit volume
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Aunque muchos animales contribuyen a la
bioturbacion del sedimento en bahia La Choya,
este estudio se concentra en los efectos de dos
de los mas conspicuos fabricantes de huellas:
los camarones calianasidos y las rayas. El ca-
marén crea una red tridimensional de galerias
(fig. 1). Las rayas producen depresiones en
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Figure 4. Oblique aerial photograph of Bahia La Choya. A) Location of shell burial experiments.
B) Location of ray pit plots.
Figura 4. Fotografia aérea oblicua de bahia La Choya. A) Localizacién de los experimentos de
enterramiento de conchas. B) Localizacion de los lotes de hoyos de rayas.

was determined by filling in existing pits with
known volumes of sand.

Sediment reworking by Callianassa

Shells of the bivalve mollusk Chione spp.
were painted and placed on the surface, con-
cave down, in plots of 0.0625 m? (fig. 6). The
shells used varied in size from approximately
2 to 5 cm. The plots were marked with stakes
and left for varying periods of time, from
four days to eleven months. These experiments
were placed in two areas of the inner flats:
one densely populated with the ghost shrimp
Callianassa californiensis  (the callianassid
zone), and the other in which the shrimp is rare
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forma de plato, que ocasionalmente preservan
una forma de la raya (fig. 2). Las especies
que probablemente son responsables de estas
huellas son ¢l camardn fantasma Callianassa
californiensis y las rayas Urolophus halleri y
Myliobatis californica (fig. 5). Adicionalmente,
el pez guitarra nariz de pala Rhinobatos
productus esta presente en bahia [La Choya y
puede contribuir a la producciéon de hoyos de
alimentacién. Sc observaron todas estas espe-
cies en bahia La Choya durante este estudio.

METODOS

Se sigui6 el revolvimiento de sedimentos
por camarones calianasidos mediante conchas
tefiidas que se colocaron en la superficic del
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Table 2. Sediment reworking by bottom feeding rays. Total pits refers to all feeding traces within the

plUl, new pll.) lb llulllbbl ﬁlot ayp\,al uls

Uidl

A\yvvcfklng rate 1s calculated as !npur pﬂ dPnCI'\!\ X ("n/pragp

pit volume [= 0.0074 m*]) x (number of high tides per year [= 704]).

Tabla 2. Retrabajamiento de sedimento por rayas alimentadoras del fondo. El total de hoyos (total
pits) se refiere a todas las trazas de alimentacion dentro del area y nuevos hoyos (new pits) al namero
que aparecieron por primera vez. La razon de retrabajamlemo se calculé como (densidad del hoyo
nuevo) x (volumen promedio del hoyo [= 0.0074 m’]) x (nimero de pleamares por afio [= 704]).

Date and Season Plot and Total pits ~ New pits New pit Reworking
time dimensions density rate
(m/d/lyr) (m) (/m%) (m*/m?*/yr)
11/07/92 a.m. Fall A10x20 1 1 0.005 0.026
11/07/92 p.m. Fall A10x20 3 2 0.010 0.052
11/08/92 a.m. Fall A10x20 24 21 0.105 0.547
02/06/93 p.m. Winter A10x20 13 13 0.065 0.339
02/07/93 a.m. Winter A 10x20 29 16 0.080 0.417
04/24/93 a.m. Spring A10x20 151 151 0.755 3.932
04/25/93 a.m. Spring A 10x20 46 0 0.000 0.000
02/06/93 a.m. Winter B15x20 10 10 0.033 0.172
02/06/93 p.m. Winter B15x20 4 0.000 0.000
02/07/93 a.m. Winter B15x20 0.000 0.000
05/04/93 a.m. Spring C20x30 113 113 0.188 0.979
05/05/93 a.m. Spring C20x30 9 0 0.000 0.000
05/06/93 a.m. Spring C20x 30 91 82 0.137 0.714
05/07/93 a.m. Spring C20x30 270 179 0.298 1.552
05/04/93 a.m. Spring D 15x20 229 229 0.763 3.975
05/05/93 a.m. Spring D 15x20 9 0 0.000 0.000
05/06/93 a.m. Spring D 15x20 91 82 0.274 1.427
05/07/93 a.m. Spring D 15 x 20 329 238 0.793 4.131

stakes had been removed). The relocated plots
were carefully excavated, and the depths at
which each shell was found recorded. Recovery
rates for shells varied from 0 to 92%. Recovery
was generally higher for shorter term plots than
longer term plots. Recovery was also higher in
the callianassid zone than in the inner flat zone.

One tidal cycle's accumulation of sediment
is shown in fig. 6, indicating that burial occurs
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nicies internas y en las zonas libres de caliana-
sidos de las planicies internas. Para determinar
las maximas profundidades de los calianasidos
en esta area, se obtuvieron moldes vertiendo
resina en las galerias de la zona de calianasidos.
Se determiné la densidad promedio de madri-
gueras por el conteo de las aberturas por metro
cuadrado. Las fechas y la duracién de los estu-
dios se¢ muestran en la tabla 1.
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Figure 5. Two rays responsible for the production of ray pits in Bahia La Choya. A) Myliobatis
californica (bat ray or raya gavildn), maximum length approximately 120 cm. B) Urolophus halleri
(round stingray or raya de espina), maximum length approximately 60 cm. Adapted from Thomson

and McKibbin (1976).

Figura 5. Las dos rayas responsables de la produccion de los hoyos de raya en bahia La Choya.
A) Myliobatis californica (raya murciélago o raya gavilan), con una longitud maxima de approxi-
madamente 120 cm. B) Urolophus halleri (pastinaca redonda o raya de espina), con una longitud
maxima de approximadamente 60 cm. Adaptado de Thomson y McKibbin (1976).

almost immediately in the callianassid zone.
However, in the area outside the callianassid
zone (the inner flat zone), lateral movement of
the shells landward is dominant over burial.
This is supported by the fact that several of the
experiments set up in this area resulted in no
shell recovery at all and that shell recovery in
the inner flat area was lower overall than in the
callianassid zone. In addition, though identical
numbers of replicate experiments were set up in
the two areas, the rate of loss of experiments
was higher in the inner flat area.

The rate of overturn of sediment (accretion
rate) for each experimental plot was annualized
(see table 1). Maximum rates for each time
period were determined using only the depths
of those shells actually recovered for all the
experiments run for that time interval, normai-
ized to an annual rate. Minimum rates included
depths of zero for those shells not recovered for
each plot, the assumption being that if the shells
were no longer within the area of the plot, they
had been removed from the surface and
relocated to another area, either on the surface
or subsequently buried to an unknown depth.
Minimum accretion rates differed markedly
from maximum accretion rates in the inner flat
zone, where shell recovery averaged only 34%.
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En el area de planicie media, los hoyos de
alimentacion de rayas se trazaron en areas mar-
cadas durante varios ciclos de marea y épocas
del afio (tabla 2). Esto determind la razén de
aparicion y desaparicion de estas estructuras.
Adicionalmente, se midieron los hoyos de rayas
existentes para determinar sus dimensiones pro-
medio. El volumen de los hoyos fue determina-
do rellenando las oquedades con voliimenes
conocidos de arena.

Retrabajamiento del sedimento por
Callianassa

Conchas del molusco bivalvo Chione spp.
fueron pintadas y puestas en la superficie,
con la concavidad hacia abajo, en lotes de
0.0625 m? (fig. 6). Las conchas utilizadas varia-
ron en tamafio de aproximadamente 2 a 5 cm.
Se marcaron los lotes con estacas y se dejaron
por periodos de tiempo variables, de cuatro dias
a once meses. Se colocaron estos experimen-
tos en dos areas de las planicies internas: una
densamente poblada con el camardén fantasma
Callianassa californiensis (la zona de calianasi-
dos), y otra en la cual el camardn es escaso o
ausente (la zona de planicie interna). Seis de los
veintiocho lotes no se pudieron relocalizar (se
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Figure 6. Shell burial experiments from September 1992. a) Inner flat zone experiment as set up.
b) Same experiment after one tidal cycle. ¢) Callianassid zone experiment as set up. d) Same experi-
ment after one tidal cycle. The two depressions in d (upper and lower right) are ray pits.

Figura 6. Experimentos de enterramiento de conchas en septiembre de 1992. a) Experimento monta-
do en la planicie interna. b) El mismo experimento después de un ciclo de marea. ¢) Experimento

montado en la zona calianasida. aj o1 MisSmo SXperimento Gespucs G un CiCio ¢ marca. Las dos

mantada In 7ana ~alionbcida AY Bl micma avmasimanta dacniide da nin cicla da ma

depresiones en d (a la derecha superior e inferior) son hoyos de raya.

Rate of production of ray feeding traces habian removido las estacas). Se excavaron cui-
dadosamente los lotes relocalizados y se regis-

Four areas were marked in the mid-flat area tré la profundidad a que aparecia cada concha.

of the tidal flat (table 2, see fig. 4), all existing La razon de recuperacion de conchas vario de
ray pits were filled in, and pits appearing after 0 a 92%. Generalmente, la recuperaciéon fue
subsequent tides were mapped. See table 2 for a mas alta para los lotes de menor tiempo que
summary of ray pit activity in these experimen- para los de mayor tiempo. La recuperacion tam-
tal plots. This approach enabled a "time-lapse” bién fue mas alta en la zona de calianésidos que
view of the areas with respect to ray pit accu- en la zona de planicie interna.

mulation and disappearance. The plots covered En la fig. 6 se muestra la acumulacién de
both the crests and troughs of sand waves, the sedimento durante un ciclo de marea, indicando
dominant physical sedimentary structure in the que el enterramiento ocurre casi inmediata-
mid- and outer flats. This corrected for the pos- mente en la zona de calianasidos. Sin embargo,

sibility that the rays preferred to feed in either  en el 4rea fuera de la zona de caliandsidos (la
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troughs or crests. A sample set of these maps is
shown in fig. 7. During the spring, when rays
become much more abundant in Bahia La
Choya, pits can overlap and cover a large part
of the plot's surface area, making differentiation
between new and old pits difficult.

RESULTS
Sediment reworking by Callianassa

Individual shells in the plots within the cal-
lianassid zone were recovered as deep as 17 cm
(within eight months) and 7 cm (within four
days). Shells from the inner flat area were re-
covered as deep as 12 cm (in eleven months)
and 3 cm (in four days). Average annualized
sediment accretion rates ranged from 2.34 to
361.35 c¢m in the callianassid zone, and from
0.00 to 75.74 cm in the inner flat zone (table 1).

The rate at which the callianassids rework
the sediment can be expressed as the differ-
ence between the accretion rate in the inner flat
zone and the accretion rate in the callianassid
zone. Sediment reworking within the inner flat
zone could be the result of physical processes,
such as ripple migration, or of bioturbation by
other organisms. When the area of the sample
plots is taken into account (0.0625 m?), re-

wnrking ratec tha callianaccid avaraga
wull\lus raes in tn€ Canilanassiac zont avulusu

0.68 m’/m*/year, whereas in the inner flat zone,
they average 0.12 m*/m*year. The difference in
these rates, which is the reworking due to callia-
nassids, equals 0.56 m’/m*/year. The maximum
difference in rates is 2.86 m*/m%/year, whereas
the minimum is 0.02 m’/m%year.

Resin castings of burrows demonstrated that
callianassids can burrow to a depth of up to
1.15 m. If this represents the base of the
burrowing zone, then reworking the entire
thickness of sediment in the Callianassa zone
would take an average of two years. Using the
maximum observed rate, 0.4 years would be
required; using the minimum observed rate,
49 years would be necessary.

The relationship between estimated accre-
tion rates and the period of observation is
shown in fig. 8. The longest-term estimate of
sedimentation (for the inner flat zone) is pro-
vided by a 2,000-year-oid shell recovered from
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zona de planicie interna), el movimiento lateral
de las conchas hacia tierra es dominante sobre
el enterramicnto. Esto estd sustentado por el
hecho que dc varios de los experimentos colo-
cados en esta area no se recuperaron conchas y
la recuperacién de conchas en ¢l area de la pla-
nicie interna fue en general menor que en la
zona de calianasidos. Adicionalmente, aunque
se colocd un numero idéntico de réplicas en los
experimentos en las dos 4reas, la razon de
pérdida de experimentos fue mayor en el drea
de la planicie interna.

La razén de revolvimiento de sedimento
(razdn de acrecién) para cada lote experimental
fue "anualizado” (tabla 1). Se determind la
méxima razon para cada pexiuuu de ucmpu
usando soélo las profundidades de aquellas
conchas que se recuperaron para todos los
experimentos que se llevaron a cabo para ese
intervalo de tiempo, normalizadas a una razon
anual. Las razones minimas incluyeron profun-
didades de cero para aquellas conchas que no se
recuperaron para cada lote, suponiendo que si
las conchas ya no estaban dentro del 4rea del
lote, habian sido trasladadas de la superficie y
relocalizadas en otra drea, ya sea en la superfi-
cie o subsecuentemente enterradas a una pro-
fundidad desconocida. La minima razén de
acrecion difiri6 marcadamente de la maxima
razén de acrecién en lazona de p Plalll\vl\f interna,
donde la recuperacion de conchas promedid
solo 34%.

Razén de produccion de huellas de
alimentacion de rayas

Se marcaron cuatro areas en la zona de la
planicie media (tabla 2, ver fig. 4), se rellenaron
todos los hoyos de rayas existentes, y se traza-
ron los hoyos que aparecieron en las mareas
subsecuentes. La tabla 2 resume la actividad de
los hoyos de raya en los experimentos. Este
método permite una perspectiva durante un pe-
riodo de tiempo con respecto a la acumulacion
y desaparicién de hoyos de rayas. Los lotes
cubrieron las crestas y los valles de las ondas
de arena, la estructura sedimentaria dominante
en las planicies media y externa. Esto fue para
corregir la posibilidad de que las rayas prefi-
rieran alimentarse ya sea en los valles o en las
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Figure 7. Ray plot A during three consecutive tides. Each circle indicates a single ray pit, slightly

larger than actual size.

Figura 7. Lote A de las rayas durante tres mareas consecutivas. Cada circulo indica un

raya, ligeramente mas grande que el tamafio real.

a depth of 52 cm by Flessa et al. (1993). Sadler
(1981) documented that estimated accretion
ratcs decrease with respect to the time interval
of observation. In Bahia La Choya, this trend
demonstrates that even on time scales of days
to monihs, estimaies of accretion rates wiii
decrease as the time period of observation
increases. Longer-term rates incorporated time
periods when sedimentation slowed or ceased,
as well as those times in which erosion oc-
curred. This indicates that even the thin (~1 m)
sedimentary sequence in Bahia La Choya is
not only intensely bioturbated, but is also
incomplete.

Reworking rates due to elasmobranch rays

The average ray pit in Bahia La Choya is
30 x 36 cm, 6. 6 cm deep and has a volume of
1 (0.0074 m’). However, this appears to be
an average for two distinct types of pits. The

two species of rays found in Bahia La Choya
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crestas. Se presentan unas muestras de estos
mapas en la fig. 7. Durante la primavera, cuan-

do lag ravac ca vyn
GO ias rayas sC

en bahia La Choya, los hoyos pueden trasla-
parse y cubrir una gran parte de los lotes en el
area superficial; esto dificulta fa distincién entre
hoyos nuevos y viegjos.

elven mucho ma
vuelven mucho mas abundantes

RESULTADOS

Retrabajamiento de sedimento por
Callianassa

Se recuperaron las conchas individuales en
los lotes dentro de la zona de calianasidos hasta
una profundidad de 17 cm (dentro de ocho

mpcpc\ y 7 cm (dpptrn de cuatro d!nc\ I.as con-

chas en el area de planicie interna se recupera-
ron hasta una profundidad de 12 cm (en once
meses; y 3 cim \cu cuatio umb) La acrecion
promedio anualizada de sedimento oscilo de

2.34 a 361.35 cm en la zona de calianésidos y



Myrick and Flessa:

300

s CALLIANASSA ZONE-

5§ \ ACCRETION RATES

= 250

w

—

<C

@ 200]

z

5 MAXIMUM RATE

o 150 4 MINIMUM RATE

it

5]

Q 100

]

<

3 .

z

<
0 — e T -
001 01 1 10 100 1000 10000i

TIME (years)

Bioturbation rates in Bahia L.a Choya

300

INNER-FLAT AREA-

250 ACCRETION RATES

200 -]

MAXIMUM RATE
150

A RATE

100 ]

50 -

o §_
[ R o A s iy B siuy e
0.01

ANNUAL ACCRETION RATE (cm)

0.1 1 10 100

TIME (years)

1000 10000

Figure 8. Accretion rates for shell burial experiments. Each point is the combined mean for all
experiments run for the length of time indicated on the x-axis (see table 1). The 2,000 year point on
the inner flat area graph is the rate estimated by Flessa et al. (1993).

Figura 8. Razones de acrecion para los experimentos de enterramiento de conchas. Cada punto es
la media combinada de todos los experimentos hechos durante el tiempo indicado en el eje x (ver
tabla 1). El punto que representa 2,000 afios en la grafica de la planicie interna es la razén estimada

por Flessa et al. (1993).

differ in size and shape; the elliptical bat rays
can reach twice the size of the round stingrays.
The end result is two "populations” of ray pits:
one type of ray pit (made by bat rays) is large
and ellipsoidal, whereas the other type is small
and almost circular (made by round stingrays).
The combined distribution of these two popula-
tions of ray pits is shown in fig. 9.

Smaller pits are much more common than
the larger pits (fig. 10): either the smaller rays
(round quamvc\ are more common than the
larger rays (bat rays), or smaller rays produce
pits more frequently than larger rays.

Table 2 shows that the number of nocw })llb
in a particular area in Bahia La Choya is highly
variable, and can increase or decrease tenfold
within a day. This indicates that these structures
have a high disappearance, or infilling, rate (see
Grant, 1983, for discussion of the process of
infilling of ray pits). The data also suggest that
reworking rates are higher in the spring than in
the other seasons sampled.

Given that the average ray pit has a volume
of 0.0074 m’, the average yearly reworking rate
in Bahia La Choya is 1.01 m*/m%year (see
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de 0.00 a 75.74 cm en la zona de planicie inter-
na (tabla 1)

La razén a Ia cual los calianasidos retraba-
jan los sedimentos puede expresarse como la
diferencia entre la razén de acrecién en la
zona de planicie interna y la razon de acrecion
en la zona de calianasidos. El retrabajamiento
de sedimento dentro de la zona de planicie
interna puede ser el resultado de procesos fisi-
cos, tales como la migracién de rizaduras o la
bioturbacién por otros organismos. Cuando se
toma en cuenta el area de los lotes de muestra
(0.0625 m?), las razones de retrabajamiento son,
cn promedio, 0.68 m’/mYafic en la zona de
calianasidos y 0.12 m’/m%afio en la zona de
planicie interna. La méaxima diferencia en las
razones es 2.86 m’/m%afio, mientras que el
minimo es 0.02 m*/m*/afio.

Los moldes de resina de las madrigueras
demostraron que los calianasidos pueden ente-
rrarse hasta una profundidad de 1.15 m. Si esto
representa la base de la zona de enterramiento,
entonces el retrabajamiento del espesor total de
sedimento en la zona de calianasidos tomaria
un promedio de dos afios. Usando la razon
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table 2). Because the rays can excavate sedi-
denth of 20} cm,
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days would be required for the rays to overturn
the sediment in Bahia La Choya to the base of
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value, however, calculated with data from three
seasons. The maximum rate of reworking, ob-
served on May 7, 1993, is 4.13 m’/m%/year. This
rate would require only 17 days for the com-
plete reworking of the upper 20 cm of sediment.

IMPLICATIONS FOR THE
SEDIMENTARY RECORD

Both callianassid shrimp and elasmo-
branch rays have a profound effect on the sedi-
ments of Bahia La Choya. Both can rework
large amounts of sediment in a short time.

The high sediment overturn rates caused by
these organisms ar¢ likely to destroy most
small-scale sedimentary structures. For exam-
pie, the abundant rippie marks of the outer flats
(see Fiirsich and Flessa, 1987) are not likely to
be preserved in the fossil record. Nor are many
of the other biogenic structures of these tidal
flats likely to withstand the effects of the
shrimp and rays. Larger sedimentary structures,
such as the sand waves of the outer flats, are
more likely to be preserved. Their relief
(approximately 50 cm) greatly exceeds the
maximum depth of ray reworking. Smaller sedi-
mentary structures, though much more abun-

dant at any instant in hmP will not be as well

represented in the sedimentary record. Only a
few may escape the homogenizing effects of ray
and shrimp bioturbation. Rare episodes of rapid
and deep burial might preserve ripple marks and
small-scale biogenic structures below the reach
of burrowers. Such buriai might occur in this
region as a result of the migration of alluvial
fans from the nearby headlands or by the migra-
tion of the adjacent beach.

Although actualistic studies are important in
understanding the physical and biological pro-
cesses that can affect sedimentary deposits, the
short time frame of their observations can be
misleading. This study suggests that the vast
expanses of rippled tidal flats in this low sedi-
mentation rate region are ephemeral features,
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1996

maxima observada, se requeriria de 0.4 afios;
usando 1a razdn minima observada, serian nece-
sarios 49 afios.

La interrelacion entre las razones de acre-

1A agtimandoe o

CiGii Cstimaaas y
muestra en la fig. 8. La estimacién de la razén
de sedimentacion a largo plazo (para la zona de
planicie interna) es proporcionada por una con-
cha de 2,000 afios de edad, que se recuperé de
una profundidad de 52 cm por Flessa er al.
(1993). Sadler (1981) documenté ¢sa razon de
acrecion estimada con respecto al intervalo de
tiempo de observacion. En bahia La Choya,
esta tendencia demuestra que, aun en escalas
de tiempo de dias a meses, la estimacion de las
razones de acrecion decrecerd conforme se in-
crementa el periodo de tiempo de las observa-
ciones. Las razones a mayor plazo incorporaron
periodos cuando la scdimentacién disminuyd o
ceso, asi como aquellos tiempos en que ocurrio
erosion. Esto indica que hasta la secuencia sedi-
mentaria deigada (~1 m) de bahia i.a Choya no
s6lo esta intensamente bioturbada, sino también
incompleta.

al moariada de abhgorvaridn ce
€1 pericas G ooservacion s

Razones de retrabajamiento debido a rayas

El hoyo de raya promedio en bahia La
Choya es de 30 x 36 cm, con una profundidad
de 6.6 cm y un volumen de 7.4 1 (0.0074 m*).
Sin embargo, esto parece ser el promedio de
dos distintos tipos de hoyos. Las dos especies
de rayas que se encontraron en bahia La Choya
difieren en tamafio y forma; las rayas murciéla-
go elipticas pueden ser ¢l doble de tamafio que
las paSUnacas redondeadas.
dos "poblaciones” de hoyos de rayas: un tipo de
hoyo de raya (hecho por las rayas murciélago)
es grande y elipsoidal, mientras que el otro tipo
es pequefio y casi circular (hecho por las pasti-
nacas redondeadas). La distribucién combinada
de estas dos poblaciones de hoyos de rayas se
muestra en la fig. 9.

Los hoyos pequefios son mucho méas co-
munes que los grandes (fig. 10), ya sea porque
las rayas mas pequefias (pastinacas) son mas
comunes que las grandes (rayas murciélago) o
porque las rayas méas pequefias producen hoyos
mas frecuentemente que las rayas mas grandes.

El resultado lllldl <s
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Figure 9. Frequency distribution of ray pit shape. Ellipsoidal pits are produced by bat rays, while
circular pits are produced by round stingrays.

Figura 9. Distribucion de frecuencia de la forma de hoyo de raya. Las rayas murci€lago producen
los hoyos clipsoidales, mientras que las pastinacas redondas producen los hoyos circulares.
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Figure 10. Ray pit volumes in Bahia La Choya. Gaps result from limitations in the measuring tech-
nique (filling with known volumes of sand) as well as the natural distribution of ray pit volumes.
Figura 10. Volumen por hoyo de raya en bahia La Choya. Los huecos resultan de las limitaciones
en la técnica de medicion (llenando con volumen conocido de arena) asi como de la distribucion
natural de los volumenes de los hoyos de raya.
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unlikely to be preserved in the record. Actualis-
tic studies will have greater utility if the cumu-
lative effects of sediment reworking rates are
carefully considered.

Meldahl (1987) suggested that shell beds
can form below the sediment surface if the
rate of biogenic reworking exceeds the rate of
sediment accumulation. His model of biogenic
sedimentation was based on the presence of
subsurface shell beds in areas of conveyor belt
deposit feeders (such as the callianassid shrimp)
in Bahia La Choya. Although the circumstantial
evidence supported this model, Meldahl did not
conduct any controlled experiments to docu-
ment the nature and rate of the process. This
study shows that Meldahl's model is a plausible
mechanism for the formation of some shell
beds. Shells within the zone of callianassid re-
working are, in fact, buried much more quickly
than shells outside the shrimp habitat. Rework-
ing rates appear to be much higher than sedi-
ment accumulation rates.

Sadler (1981) surveyed the published lit-
erature on sedimentation rates and plotted the
observed sedimentation rate against the time
period used to estimate the rate. He found that
sediment accumulation rates decrease as the
time span of observation increases. The very
high rates of sediment accumulation sometimes
observed over brief periods are rarely, if ever,
sustained for long periods of time. Longer spans
of time are simply more likely to include inter-
vals during which no sediment was added to the
deposit, or intervals of time during which sedi-
ment was removed. This negative correlation
between rate and interval also occurs in the
sediments of Bahia La Choya (fig. 8), where
physical sedimentation rates are low and the
mode of sediment accumulation is largely bio-
genic. This study documents that even rela-
tively thin (20-100 cm) sections of intertidal
sediments are likely to be incomplete at time
scales of weeks to months. Such intervals may
not only be incomplete, they are likely to be
stratigraphically disordered. Biogenic rework-
ing is likely to disrupt the original superposition
of sedimentary particles at potential fossils
(see Cutler, 1993, and Sadler, 1993, for further
discussion of this point). In one sense, the sedi-
mentary record of Bahia La Choya is a record

42

La tabla 2 muestra que ¢l numero de nuevos
hoyos en un area particular en bahia La Choya
¢s altamente variable, y puede incrementarse o
decrecer hasta diez veces en un dia. Esto indica
que estas estructuras tienen una alta razon de
desaparicion o relleno (ver Grant, 1983, para
una discusiéon del proceso de relleno de los
hoyos de rayas). Los datos también sugieren
que las razones de retrabajamiento son mas
altas en la primavera que en las otras estaciones
muestreadas.

Dado que el hoyo promedio de raya tiene
un volumen de 0.0074 m’, la razén de retrabaja-
miento anual promedio en bahia l.a Choya es
de 1.01 m*/m%afio (ver tabla 2). Debido a que
las rayas pueden excavar el sedimento hasta una
profundidad de 20 cm, las rayas requieren de
aproximadamente 72 dias para revolver el sedi-
mento hasta la base de su zona de enterramiento
conocida en bahia La Choya. Sin embargo, éste
es un valor promedio calculado con datos de
tres estaciones. La maxima razon de retrabaja-
miento, observada el 7 de mayo de 1993, es de
4.13 m*m%afio. Esta razén requiere de solo
17 dias para completar el retrabajamiento de los
20 c¢m superiores de sedimento.

IMPLICACIONES PARA EL REGISTRO
SEDIMENTARIO

Tanto los camarones calianasidos como las
rayas tienen un profundo efecto sobre los sedi-
mentos de bahia La Choya. Ambos pueden re-
trabajar grandes cantidades de sedimento en un
corto tiempo.

Las altas razones de mezclado del sedi-
mento causadas por estos organismos probable-
mente destruyen la mayoria de las estructuras
sedimentarias de pequefia escala. Por ejemplo,
es probable que las abundantes rizaduras de las
planicies externas (ver Fiirsich y Flessa, 1987)
no se preserven en el registro fosil, ni que
muchas de las estructuras biogénicas de las
planicies de marea puedan resistir los efectos
de los camarones y las rayas. Es mas probable
que se preserven las estructuras sedimentarias
mayores, tales como las ondas de arena de las
planicies externas. Su relieve (de aproximada-
mente 50 cm) excede considerablemente la
maxima profundidad de retrabajamiento de las



Myrick and Flessa: Bioturbation rates in Bahia La Choya

of bioturbation. This record's incompleteness is
a consgqucerice of bioturbation because sedimcnt
accumulation at the surface can only occur if
sediment is removed from the sediment at depth

and then placed on the surface.
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delo, Meldahl no llevé a cabo experimentos
controlados para documentar la naturaleza y
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Sadler (1981), en una revision de la litera-
tura publicada sobre razones de sedimentacion,
graficd la razon observada de sedimentacion
contra el periodo de tiempo utilizado para esti-
mar la razén. Encontré que la razén de acu-
mulacién de sedimento decrece conforme se
incrementa el intervalo de tiempo de observa-
cioén. Raramente, si es que nunca, s¢ mantienen
por periodos largos de tiempo las muy altas
razones de acumulacién de sedimentos que
algunas veces se observan. Es mas probable que
lapsos largos de tiempo incluyan intervalos
durante los cuales no se agregé sedimento al
depdsito, o intervalos de tiempo durante el cual
¢l sedimento fue removido. Esta correlacion
negativa entre razon e intervalos también ocurre
en los sedimentos de bahia La Choya (fig. 8),
donde las razones de sedimentacion son bajas
y el modo de acumulacién de sedimentos es
mayormente biogénico. Este estudio documen-
ta que aun secciones relativamente delgadas
(20-100 cm) de sedimentos intermareales pro-
bablemente sean incompletos a escalas de
tiempo de semanas a meses. Tales intervalos
pueden ser no sélo incompletos, sino muy pro-
bablemente estratigraficamente desordenados.
Es probable que el retrabajamiento biogénico
trastorne la superposicion original de las
particulas sedimentarias a fosiles potenciales
(ver Cutler, 1993, y Sadler, 1993, para una dis-
cusion adicional de este punto). En un sentido,
el registro sedimentario de bahia La Choya es
un registro de bioturbacién. Lo incompleto del
registro es una consecuencia de la bioturbacién
debido a que la acumulacion de sedimento en la
superficie s6lo puede ocurrir si el sedimento es
removido del mismo a profundidad y colocado
sobre la superficie.
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