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Resumen

Los cocolitoforos son algas calcareas unicelulares que juegan un importante papel en el ciclo del
carbono ya que toman carbono de las aguas superficiales durante la fotosintesis y la calcificacion y lo
transfieren al océano profundo. Por ello, los cocolitéforos son actores clave en la regulacion de la tasa

de intercambio de CO, entre la atmosfera y el océano, y por tanto, en el cambio climatico global.

Esta tesis presenta estudios sobre geoquimica y morfometria en cocolitos de los testigos MD95-2043 y
MD03-2705, recuperados del mar de Alboran y la costa de Mauritania, respectivamente. E1 mar de
Alboran es la cuenca mas occidental del mar Mediterraneo, y por ello, la conexion directa con el
Atlantico. La interaccion con aguas atlanticas hace que este mar sea una de las areas mas productivas
del Mediterraneo, ademas, al ser una cuenca semicerrada, presenta una sensibilidad particular a los
cambios climaticos que ocurren en regiones de latitudes medias. Por otra parte, la costa noroccidental
africana es una region altamente productiva donde los vientos alisios del noreste inducen la aparicion
de una surgencia costera mientras que los aportes edlicos desde el cercano Sahara fertilizan las aguas
superficiales. En ambas regiones, las condiciones climaticas y paleoceanograficas estin controladas

por el ciclo estacional de migraciones latitudinales de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT).

La quimica de la calcita de los cocolitos puede proporcionar informacién valiosa e innovadora,
porque, a diferencia de los foraminiferos, los cocolitéforos son productores primarios calcareos de
amplia distribucion geografica con un vinculo directo con las dindmicas de surgencia oceanica y
porque, producen calcita intracelularmente y su registro sedimentario marino, tanto inorganico como

organico, presenta buenas condiciones para la preservacion temporal.

Aunque los cocolitos sean un componente mayoritario, y con frecuencia dominante en los sedimentos
marinos carbonatados, su reducido tamafio y por tanto, la dificultad para tomar muestras
monoespecificas han supuesto una limitacién basica para la aplicacion de la quimica de la calcita de
los cocolitos en reconstrucciones paleoceanograficas y paleoclimaticas. Sin embargo, recientemente,
se han desarrollo ciertas técnicas que, aunque requieren mucho tiempo, permiten la separacion y
concentracion de fracciones restringidas de cocolitos a través de decantaciones sucesivas y

microfiltracion, o incluso, el picking de un tinico espécimen.

Un primer estudio se dedico al picking de cocolitos individuales para el analisis de ratios Sr/Ca en
sonda ionica SIMS. Se estudiaron cuatro especies distintas de cocolitéforos, G. oceanica, H. carteri,
C. leptoporus y C. pelagicus con el fin de analizar las diferencias interespecificas y se investigo la
relacion de sus ratios Sr/Ca con variaciones en la productividad asociadas a oscilaciones interanuales

en los eventos ENSO (EI Nino-La Nifia) durante la tltima mitad del siglo pasado.



En el segundo y tercer trabajos de la tesis, se aplicaron las técnicas de separacion de cocolitos,
consiguiendo fracciones con una alta concentracion de carbonato de una tnica especie. La eficiencia
de las separaciones fue mejor para las fracciones de cocolitos grandes en el testigo de Mauritania,
mientras que, en el testigo de Alboran, las fracciones de cocolitos pequefios fueron mas fiables. Los
isotopos de oxigeno (80 y 8"C) y los ratios de Sr/Ca se utilizaron para: (1) reconstruir la
paleotemperatura del agua marina y la paleoproductividad en el Mediterraneo occidental y el margen
nororiental africano, (2) evaluar los procesos oceanicos y atmosféricos responsables de las variaciones

en las condiciones ambientales, (3) identificar las conexiones climaticas entre altas y bajas latitudes.

En el mar de Alborén, la gran variabilidad en las condiciones de las aguas superficiales y la
productividad desde el ultimo maximo glacial se ha asociado con cambios en las condiciones
atmosféricas, en la tasa de intercambio de agua con el Atlantico y en la mezcla vertical de la columna
de agua. Estas variaciones sugieren una fuerte conexion del clima del mar de Alboran no solo con las

perturbaciones del Atlantico Norte, sino también con las dinamicas tropicales.

Los cambios en los registros 5'°0 de los cocolitos del mar de Alboran durante los wltimos 20 ka se
relacionaron con cambios en las temperaturas superficiales del mar y con la entrada desde el Atlantico
de agua de deshielo procedente de icebergs durante el evento Heinrich 1 (H1). Esto ultimo pudo
producir una fuerte estratificacion y dificultar la surgencia de nutrientes a la zona fotica superior,
reduciendo, en ultima instancia, la productividad primaria en la superficie. Durante el Younger Dryas
(YD), el desplazamiento hacia el sur de la ZCIT favoreci6 la prevalencia de bajas presiones
atmosféricas sobre el Mediterraneo Occidental y la intensificacion de los vientos del oeste. Estas
condiciones atmosféricas contribuyeron a un incremento del flujo de entrada de aguas ricas en
nutrientes desde el Atlantico, la reactivacion de la mezcla de aguas y el desarrollo de células de
surgencia. Todo ello fue responsable de una elevada productividad marina. Por el contrario, la
productividad primaria durante el periodo Bolling-Allerod (B/A) y el inicio del Holoceno pudo haber
sido baja en el mar de Albordn debido a un debilitamiento de los vientos del oeste y una reduccion de
la surgencia y del flujo de entrada de agua desde el Atlantico. Tales cambios se relacionan con un
desplazamiento hacia el norte de la ZCIT y el establecimiento de un sistema de altas presiones sobre la

region.

En el area del testigo MD03-2705, las fluctuaciones en las condiciones de las aguas superficiales estan
determinadas por la interconexion de varios procesos atmosféricos y oceanograficos. Las oscilaciones
en la posicion y en la intensidad de las células de surgencia junto a su extension hacia el océano
abierto y el contenido variable de nutrientes en las aguas de afloramiento fueron probablemente la
causa de los pronunciados cambios en la productividad a lo largo de la deglaciacion. Tales variaciones
pudieron haber estado conectadas con cambios en la direccion y fuerza de los vientos y, en ultima

instancia, con desplazamientos latitudinales de la ZCIT. Ademas, ocasionales aportes masivos de
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terrigenos desde el cercano desierto del Sahara pudieron afectar enormemente tanto a los patrones
isotopicos como a los de productividad. En las costas de Mauritania, los valores de productividad
derivados del ratio Sr/Ca fueron generalmente bajos entre 32 y 20 ka, pero mostraron marcadas
oscilaciones y una larga inestabilidad durante la deglaciacion. La migracion de la ZCIT hacia una
posicion mas meridional parece ser un factor clave en la intensificacion de la surgencia oceanica y de
la productividad registrada durante el H1 mientras que el desplazamiento de la ZCIT hacia el norte
durante el Holoceno temprano pudo reducir la influencia de la surgencia y por tanto, la productividad
primaria. La reconstruccion paleoceoanografica para los eventos B/A y el YD resulta mas compleja e
implica otros procesos ademas de la ZCIT. La sefial geoquimica de los cocolitos durante el evento B/A
pudiera ser la consecuencia de las diferentes preferencias ecologicas del grupo de especies de mayor
tamafio de cocolitoforos, principalmente de C. leptoporus y H. carteri, las cuales presentan mayor
afinidad por condiciones mesotroficas. Durante el YD, un aporte masivo de polvo (80 %) pudo limitar
la disponibilidad de luz en la zona fbtica superior y por tanto, reducir el crecimiento de los

cocolitoforos.

La ultima seccion de esta tesis es un estudio morfométrico que complementa los trabajos geoquimicos
previos y que comprende andlisis estadisticos realizados sobre los datos morfométricos de C.
pelagicus obtenidos a partir de 64 muestras de los testigos MD95-2043 y MD03-2705. El analisis
permiti6 la identificacion de los tres morfotipos descritos previamente en Parente et al. (2004),
mientras que la comparaciéon con otros indicadores hizo posible relacionar su ocurrencia con las
variaciones climdticas durante la ultima deglaciacion. En el mar de Alboran, el incremento
significativo en la importancia del morfotipo mas pequeno, C. pelagicus subsp. pelagicus, durante el
evento H1, indica la llegada de aguas subarticas hasta el Mediterraneo, mientras que la dominancia
relativa del morfotipo intermedio, C. pelagicus subsp. braarudii durante el YD se asocia a un aumento
de la surgencia oceanica. En la zona del testigo MD03-2705, la predominancia del morfotipo de mayor
tamafio, C. pelagicus subsp. azorinus, tanto en el H1 como en el YD, se relaciona con la
intensificacion de la corriente de las Azores debido al efecto combinado del desplazamiento del frente
polar y el incremento del flujo de salida del Mediterraneo. En conjunto, podria decirse que el mar de
Alboran es mas sensible a las oscilaciones climaticas que la costa norafricana. La comparacion de los
resultados morfométricos con los de dos testigos adicionales reveld que la presencia de un morfotipo
concreto asi como su intervalo y sus limites morfométricos, varian latitudinalmente, lo cual indicaria
una adaptacion a las condiciones ambientales de cada localizacion, evolucion, o lo mas probable, una

combinacion de ambas.

Palabras clave: Cocolitoforos, geoquimica de cocolitos, morfometria, mar de Alboran, costa de Mauritania,

ZCIT, deglaciacion, paleoceanografia.
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Abstract

Coccolithophores are calcareous unicellular algae that play an important role in the carbon cycle
because they take carbon from the surface waters during the photosynthesis and the calcification and
transfer it to the deep ocean. Hence, they are key actors in the regulation of the rate of CO, exchange

between the atmosphere and the ocean, and therefore, in the global climate change.

This thesis presents studies on coccolith geochemistry and morphometry from cores MD95-2043 and
MD03-2705 retrieved from the Alboran Sea and off Mauritania respectively. The Alboran Sea is the
westernmost basin of the Mediterranean Sea, and therefore, the direct link with the Atlantic. The
interaction with the Atlantic waters makes it one of the most productive areas within the
Mediterranean, moreover, as a semienclosed basin, is particularly sensitive to the climatic changes
occurring at the mid-latitude regions. Alternatively, the northwest African coast is a highly productive
region where NE trade winds induce a coastal upwelling whereas eolian supplies from the nearby
Sahara fertilize the surface waters. In both sites, the climatic and paleoceanographic conditions are

controlled by the seasonal latitudinal migrations of the Intertropical Convergence Zone (ITCZ).

Coccolith calcite chemistry can provide valuable and innovative information, because, unlike
foraminifera, coccolithophores are calcareous primary producers geographically widespread that have
a direct link to the upwelling dynamics and because they produce calcite intracellularly and both its
organic and inorganic remains enjoy long term preservation in marine sediments. Although coccoliths
are a major and often dominant component of marine carbonate sediments their small size and so, the
difficulty to pick monospecific samples, has been a basic limitation for the application of the coccolith
calcite chemistry in paleoceanographic and paleoclimatic reconstructions. However, recent techniques,
although time consuming, allow the separation and concentration of restricted coccoliths fractions

through repeated decanting and microfiltration or even the picking of single specimens.

A first study was dedicated to the picking of individual coccoliths to be analized for Sr/ca ratios in a
SIMS ion probe. We studied four different coccolith species, G. oceanica, H. carteri, C. leptoporus
and C. pelagicus in order to identify interspecific differences, and investigated the relationship
between their Sr/Ca ratios and the productivity variations associated to interannual oscillations of El

Nifio-Southern Oscillation events during the last half century.

In the second and third works of the thesis, we applied the coccolith separation techniques achieving
fractions with high carbonate concentration of single species. The efficiency of the separations was
better for the coarse coccolith fractions in the Mauritanian core whereas, in the Alboran core, the small
coccolith fractions were more reliable. The stable isotopes (5'°0 and 8"C) and Sr/Ca ratios from

restricted coccolith fractions were used to: (1) reconstruct seawater paleotemperatures and
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paleoproductivity in the Western Mediterranean and off NW Africa, (2) assess the marine and
atmospheric processes that might drive variations in the environmental conditions, (3) identify the

climatic connection between high and low latitudes.

In the Alboran Sea, the large varibility in the sea surface conditions and the productivity since last
glacial maximum has been associated to changes in the atmospheric conditions, the rate of water
exchange with the Atlantic and the vertical mixing within the water column. These variations suggest
a strong connection of the Alboran Sea climate not only with North Atlantic perturbations but also

with tropical dynamics.

Changes in the Alboran coccolith 80 record during the last 20 ka were related to changes in the sea
surface temperatures and to the entrance of iceberg meltwaters from the Atlantic at Heinrich 1 times.
The latter may have produced strong stratification and hampered the upwelling of nutrients to the
upper photic zone, ultimately, reducing the surface primary productivity. During Younger Dryas, the
southward displacement of the ITCZ favoured the prevalence of low atmospheric pressure over the
Western Mediterranean and the intensification of the westerlies. These atmospheric conditions
contributed to the increase in the nutrient-richer Atlantic inflow, the reactivation of water mixing and
the development of upwelling cells that altogether, were responsible for the high marine productivity.
On the contrary, primary productivity during Bolling Allerod and early Holocene might have been low
in the Alboran Sea due to the weakening of the westerlies and reduced upwelling and Atlantic inflow.
Such changes are related to a northward migration of the ITCZ and the establishment of a high

pressure system over the region.

At site MDO03-2705, fluctuations in the conditions of surface waters are determined by the
interconnection of several atmospheric and oceanographic processes. Oscillations in the position and
intensity of the upwelling cell together with its offshore extension and variable nutrient content of the
upwelled waters were likely behind the pronounced changes in productivity throughout the
deglaciation. Such variations might have been connected to changes in wind stress and direction and
ultimately, to latitudinal shifts of the ITCZ. Moreover, occasional massive terrigenous supplies from

the nearby Sahara may have strongly affected both the isotopic and productivity patterns.

Off Mauritania, the Sr/Ca-derived productivity values were generally low between 32 and 20 ka, but
they showed marked oscillations and a large instability during the deglaciation. A southward migration
of the ITCZ seems to be a major controlling factor that account for the enhanced upwelling and
productivity recorded during H1 while a northward shift during the early Holocene may have reduced
the upwelling influence and so, the primary productivity. The paleoceanographic reconstruction for the
B/A and the YD events is more complex, and involves other processes besides ITCZ. The coccolith

geochemical signal during the B/A may be the consequence of the distinct ecological preferences of



the group of coarse coccolithophore species, mainly of C. leptoporus and H. carteri, which have
higher affinity for mesotrophic conditions. At YD times, in turn, a massive dust input (80 %) may
have caused a limited availability of light in the upper photic zone and hence, reduced the

coccolithophores growth.

The last section of this thesis is a morphometry study that complements the previous geochemical
works. It comprises statistical morphometric analysis performed on the C. pelagicus dataset of 64
samples from cores MD95-2043 and MDO03-2705. The analysis allowed to identify the three
morphothypes previously described in Parente et al. (2004) while the comparison with other proxies

helped relating its ocurrence to climatic variations during last deglaciation.

In the Alboran Sea, the significant increase in the importance of the smaller morphotype, C. pelagicus
subsp. pelagicus during H1 indicates the arrival of subarctic waters as far as the Mediterranean,
whereas the relative dominance of the intermediate morphotype, C. pelagicus subsp. braarudii during
YD is associated to enhanced upwelling. At site MD03-2705, the dominance of the large morphotype,
C. pelagicus subsp. azorinus, during both H1 and YD, is related to the intensification of the Azores
Current due to a combined effect of the polar front shift and to an increase of Mediterranean outflow
waters. Overall, it seems that the Alboran Sea is more sensitive to climatic oscillations than the NW
African margin. Comparison of the morphometric results with those of two additional cores revealed
that the presence of a specific morphotype as well as its morphometric boundaries and interval, vary
latitudinally and would indicate either adaptations to the environmental conditions of each location,

evolution or, most likely, a combination of both.

Keywords: Coccolithophores, cocccolith geochemistry, morphometry, Alboran Sea, off Mauritania, ITCZ,

deglaciation, paleoceanography.
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I. Presentacion y justificacion de la tesis

En la actualidad, los cambios climaticos predichos en el cuarto informe del Panel Internacional sobre
el Cambio Climatico (IPCC, 2007) son objeto de intensa discusion entre los especialistas. El debate se
centra en los posibles efectos del aumento de los gases de efecto invernadero. En el caso del CO,,
responsable en un 55 % del efecto invernadero total, se ha constatado que el paso de épocas glaciales a
interglaciales supuso incrementos equivalentes a los actuales. Con especial interés nos referimos a la
productividad marina como factor clave en la regulacion del intercambio de CO, entre océano y
atmosfera y por tanto del contenido atmosférico de CO,. La productividad marina determina la
cantidad de CO, almacenado en el océano y la velocidad a la que éste pasa a formar parte de los
sedimentos marinos. Variaciones en la productividad regulan el CO, atmosférico pudiendo provocar

un efecto en el sistema climatico global.

El objetivo final de esta investigacion es la reconstruccion paleoceanografica y paleoclimatica de
secuencias marinas en el entorno Mediterraneo y Atlantico, en particular, la identificacion, datacion y
caracterizacion de cambios abruptos acontecidos durante la ltima transicion glacial-interglacial. Para
comprender en profundidad el caracter y la magnitud de la variabilidad climatica durante el ultimo
ciclo estadial/interestadial, debemos identificar los diferentes procesos oceanograficos y atmosféricos
implicados, la conexion entre ellos y su potencial para propagar su influencia desde una escala

regional a una global.

Las técnicas de estudio habitualmente empleadas para esta reconstruccion climatica son
micropaleontologicas, sedimentologicas y geoquimicas, aplicadas a material recuperado de testigos
oceanicos. Con dichas técnicas se evaluan las caracteristicas y dindmica de las masas de agua
superficiales y profundas, los procesos de formacion de las mismas, los regimenes de productividad
oceanica, asi como su correlacion con eventos detectados en el continente. El objetivo ultimo es la

identificacion de escenarios que permitan posteriormente la prediccion de dichos cambios en el futuro.

En la presente propuesta, se plantea el estudio de material biogénico, concretamente cocolitéforos.
Aunque los cocolitéforos sean un componente mayoritario en los sedimentos marinos carbonatados
(en general >60 % del total) (Baumann et al., 2004), la mayor parte de los estudios sobre este tipo de
sedimentos se han realizado a partir de foraminiferos, debido a la facilidad para tomar muestras
monoespecificas. Asi es que, el reducido tamafio de los cocolitos (<20 um) ha supuesto una limitacion
basica para la aplicacion de los cocolitéforos en estudios geoquimicos (Stoll y Ziveri, 2004). Sin
embargo, recientemente, se han desarrollo técnicas que han permitido la separacion de fracciones de
cocolitos dominadas en un alto grado por el carbonato de una unica especie (Minoletti et al., 2001;

Stoll y Ziveri, 2002) e incluso, el picking o seleccion de cocolitos individuales (Stoll et al., 2007b;
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Stoll y Shimizu, 2009). Una vez constatada la fiabilidad de los analisis biogeoquimicos en cocolitos
(Stoll y Ziveri, 2002; Stoll et al., 2007a; c), la aplicacién de éstos permitird obtener informacion
paleoclimatica novedosa, ya que, a diferencia de los foraminiferos, los cocolitéforos son productores
primarios cuyo registro sedimentario presenta condiciones mas favorables de preservacion y
resistencia a la disolucion. Por tanto, la presente propuesta supone un reto metodologico que ademas,

aporta informacion geoquimica innovadora con respecto a los clasicos estudios sobre foraminiferos.

La reconstruccion climatica de las masas de aguas ocednicas se sirve de datos de temperatura,
salinidad y contenido en nutrientes y productividad entre otros. Para la obtencion de este tipo de datos
y su aplicaciébn a series temporales se han desarrollado diferentes técnicas de naturaleza
biogeoquimica (indice Uk’37-alquenonas-, relacion Mg/Ca, o estudio de isOtopos estables en
foraminiferos) o micropaleontologica (funciones de transferencia, analogos modernos, etc). Sin
embargo, el trabajo que presentamos propone el empleo de is6topos estables (80 y §"°C) en cocolitos
y de un nuevo indicador de productividad, el ratio Sr/Ca de los cocolitos (Stoll et al., 2002a; b). La
utilizacion de estos indicadores, supone la introduccion de varias singularidades, por una parte, el
hecho de que los estudios geoquimicos se basan en agrupaciones de cocolitéforos en lugar de en
foraminiferos y en segundo lugar, la eleccion de elementos minoritarios, como el estroncio, para

dichos analisis.

Previamente a la aplicacion de dicha técnica, es precisa una revision exhaustiva de las asociaciones de
cocolitoforos en las areas de estudio a partir de muestras de sedimentos, asi como la definicion
sistematica de los taxones a emplear. Para el presente proyecto, se pretende obtener la sefal isotopica
y de quimica elemental de cocolitoforos de dos testigos ocednicos, del Atlantico tropical (sector de
Mauritania) y el Mediterraneo (mar de Alboran), para posteriormente abordar la ulterior
reconstruccion climatica de estas regiones, con caracteristicas y asociaciones diferentes. A saber, mar
de Alboran, un ambiente semi-eutréfico que se engloba dentro de la oligotrofia generalizada del
Mediterraneo y, margen noroccidental africano, un medio relacionado con el upwelling oriental

atlantico, aunque no directamente bajo los efectos de la surgencia perenne frente a Cabo Blanco.

MD095 2043 (36° 8’ N, 2°37° W; 1.841 m). Mar de Alboran. Mediterraneo occidental

MD03-2705 DUST (18° 10’ N, 21° W; 3.100 m). Margen noroccidental africano

Se pretende asi establecer un gradiente temporal y espacial de las variaciones de productividad,

temperatura y balance hidrico que presentan estas dos regiones durante los ultimos 32 ka.
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I1. Objetivos

El objetivo principal de esta tesis es la reconstruccion de la paleoceanografia y mas en concreto, la
paleotemperatura y la paleoproductividad en el Mediterraneo occidental y el margen oriental Atlantico
durante los ultimos 32 ka, y el estudio de su relacion con variaciones climaticas y oceanograficas. Para
la consecucion de este objetivo central, se plantearon una serie de objetivos especificos que se

desglosan a continuacion:

»  Aplicacion de una técnica de separacion de cocolitos a partir de la depuracion y adaptacion de
la técnica propuesta por Stoll y Ziveri (2002) y de la técnica auxiliar de microfiltracion

(Minoletti et al., 2001).

= Verificacion de la eficiencia de la separacion a partir de la cuantificacion de los cocolitos y la
estimacion de la masa de carbonato relativa aportada por cada una de las especies presentes en

las fracciones a analizar (Young y Ziveri, 2000).

= Aplicacion de la técnica de picking de cocolitos y analisis de Sr/Ca en sonda idnica (Stoll et

al., 2007b) y, evaluacion de sus potencialidades y limitaciones con respecto a otras técnicas.

= Calibracion de la sefial isotopica de oxigeno y carbono y de la relacion Sr/Ca en las diferentes
fracciones de cocolitoéforos. Comparacion con la sefial obtenida mediante otras técnicas de

naturaleza biogeoquimica, micropaleontoldgica y sedimentoldgica.

= Correlacion de las asociaciones de cocolitoforos, la sefial isotdpica y el ratio Sr/Ca de
cocolitos con estimaciones actuales de temperatura y productividad primaria derivadas de
datos obtenidos por satélites (Sea-WIFS) y, datos acerca del flujo de productividad en trampas

de sedimento.

= Realizacion de un estudio morfométrico sobre la especie Coccolitus pelagicus y tratamiento
estadistico de los datos obtenidos segin el método de Andlisis Multivariada de Morphons

(Parente et al., 2004) para su aplicacion en la reconstruccion paleoceanografica.
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I11. Estructura de la tesis

El presente trabajo de tesis doctoral opta al grado de “Doctor Europacus” y ademas, se presenta por
articulos, por ello, contiene algunos capitulos escritos en castellano y otros en inglés, que se
corresponden con los articulos cientificos derivados de la investigacion. La tesis comprende tres

secciones:

. Primera seccién, de los capitulos 1 al 5, en la que se describen la circulacion oceanica y

atmosférica de las areas de estudio (capitulo 1), los materiales empleados (capitulo 2), la biologia y
ecologia de los cocolitoforos (capitulo 3), los indicadores geoquimicos de cocolitoforos empleados en
la tesis (capitulo 4) y la metodologia (capitulo 5). De esta seccion, cabria destacar la técnica de

separacion y concentracion de cocolitos que se explica en detalle en el capitulo 5.

. Segunda seccidn, entre los capitulos 6 al 9, contiene los principales resultados de la tesis y su

discusion. El capitulo 6, en castellano, es esencialmente metodologico y explica detalladamente la
técnica del picking de cocolitos y el analisis de Sr/Ca mediante sonda idénica exponiendo un ejemplo
de su aplicacion en la reconstruccion de la productividad en sedimentos laminados de la costa de
California. Los capitulos 7 al 9 son los manuscritos que seran enviados a revistas cientificas

internacionales:

-Capitulo 7: D. Simén-Baile, P. Ziveri, H. Stoll, J.A. Flores, F.J. Sierro. “The last 20 ka
paleoceanographic reconstruction of Alboran Sea (Western Mediterranean) from coccolith

chemistry”. Para ser enviado a Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaecoecology.

-Capitulo 8: D. Sim6n-Baile, H. Stoll, P. Ziveri, J.A. Flores, F.J. Sierro, M.A. Barcena, A. Mejia-
Molina. “Variability in the coccolithophore geochemical imprint off NW Africa during the last 32

ka: the role of the Intertropical Convergence Zone”. Para ser enviado a Paleoceanography.

-Capitulo 9: D. Simén-Baile, M. Cachao, J.A. Flores, A. Narciso, F.J. Sierro. “Morphometric
variability of C. pelagicus and its paleoceanographic significance in the Northeast Atlantic and
Western Mediterranean during the last deglaciation”. Para ser enviado a Marine

Micropaleontology.

= Tercera seccion, capitulo 10, en el que se recogen las principales conclusiones de esta tesis

doctoral tanto en castellano como en inglés.

Al final de Ia tesis, se incluyen dos anexos que resumen la sistematica y la ecologia de los principales
taxones de cocolitéforos empleados en este estudio y que se complementan con una serie de

fotografias de microscopio electronico y optico.
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Circulacion oceéanica y atmosférica

1.1. Circulacion general de la atmosfera

Las diferencias latitudinales en la insolacion solar y la rotacion terrestre condicionan la circulacion
general de la atmosfera que estd compuesta por seis células convectivas, tres en cada uno de los
Hemisferios. Las dos células de Hadley, sobre los tropicos, una a cada lado del Ecuador, las dos
células de Ferrel, situadas en latitudes medias-templadas, y las dos células polares, en las zonas
polares (Fig.1.1). Estas células convectivas son las responsables de redistribuir el exceso de calor
acumulado en los tropicos hacia las altas latitudes, y su dinamica da lugar al desarrollo de cinturones

de bajas y altas presiones.

Las altas presiones se sitian en ambos hemisferios, en torno a los 30° mientras que las bajas
presiones estan sobre el ecuador y sobre los 60° N y S. La baja ecuatorial corresponde con la Zona de
Convergencia Intertropical (ITCZ, InterTropical Convergence Zone) mientras que la bajas entorno a

los 60° definen las posiciones de los Frentes Polares.
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Figura 1.1. Circulacion atmosférica general. Imagen tomada del Space Science and Engineering Center.
University of Wisconsin-Madison. http://cimss.ssec.wisc.edu/sage/meteorology/lesson2/concepts.html.
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Esta dinamica atmosférica lleva asociado un sistema de vientos de superficie, que se dirigen desde los
centros de altas presiones a los de bajas presiones, y que son desviados por la rotacion terrestre, segiin

el efecto Coriolis, de modo que:

-Los alisios o trade winds, son los vientos asociados a las células de Hadley que circulan entre los
tropicos, desde los 30-35° de latitud hacia el ecuador y soplan del noreste en el hemisferio Norte y del

sureste en el Sur.

-Los contraalisios o westerlies, son los vientos de las células de Ferrel, centrados a 45° N y a 45° S
que se dirigen desde las altas presiones subtropicales, hacia las bajas presiones polares en direccion

suroeste en el hemisferio Norte y noroeste en el Sur.

-Los vientos polares del este o polar easterlies, son los vientos asociados a las células polares.
1.2. Circulacion oceanica global

El sistema de circulacion oceanica global, también conocido como circulacion oceanica termohalina o
cinta transportadora oceanica es el encargado, junto con la circulaciéon atmosférica general, de
redistribuir el calor desde las regiones tropicales hacia los polos, siendo decisivo en la configuracion

climatica terrestre.

En esta circulacion intervienen el conjunto de las masas de agua oceanicas, tanto superficiales, como
intermedias y profundas. Las aguas superficiales comienzan a calentarse en regiones tropicales del
Pacifico y el indico y llegan al Atlantico tropical donde alcanzan la mayor concentracién de calor y
salinidad. Del atlantico tropical parte la Corriente del Golfo, que se dirige hacia el Atlantico norte
aportando la sal necesaria para que las aguas superficiales, enfriadas por los vientos polares, aumenten
su densidad y se hundan en profundidad formando el Agua Profunda del Atlantico Norte (NADW). La
NADW es una masa de agua fria y densa que circula en profundidad a lo largo del Atlantico hasta

volver a aflorar en el Pacifico y el Indico.

1.3. El Mar Mediterraneo

1.3.1. Marco fisiografico

El Mediterraneo es una cuenca marina semicerrada, situada entre los 30°-45° N y los 5°-35° O y
rodeada por completo por las grandes masas continentales de Europa, Africa y Asia. Su posicion
marginal y de aislamiento geografico se debe a la ausencia de conexiones con otros océanos, de hecho
el tinico intercambio de aguas con el océano abierto se materializa a través del estrecho de Gibraltar,
esta franja de 15 km de longitud y 284 m de profundidad que conecta el Mediterrdneo con el océano

Atlantico.
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Figura 1.2. Mapa del mar Mediterraneo. Detalle de las subcuencas principales, la circulacion superficial y las
zonas de hundimiento de aguas profundas (4reas rayadas). Tomada de Colmenero-Hidalgo (2004). Modificada a
partir de Bethoux (1980) y Lascaratos et al. (1999).

La peculiaridad del Mediterraneo deriva de su estratégica posicion geografica, situada entre la franja
subtropical y semidesértica del norte de Africa y la region templada del sur de Europa, y dentro de los

limites de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT).

Esta multiple influencia ambiental dota al Mediterraneo de una especial sensibilidad para reaccionar
ante las variaciones climaticas, por lo que el estudio de su registro fosil se revela una tarea tan

interesante como compleja.
1.3.2. Circulacion atmeosférica

Las condiciones meteorologicas imperantes en el area mediterranea dependen en gran medida de la
situacion del anticiclon de las Azores y de su situacion intermedia entre un ambiente semidesértico al
sur y este y templado al norte, ambos con una pluviosidad de moderada a escasa. La posicion de la
zona de convergencia intertropical y sus migraciones latitudinales también ejercen una importante

influencia sobre el Mediterraneo.

El anticiclon de las Azores presenta una situacion de altas presiones en verano que deriva en
condiciones calidas y secas, mientras que en invierno, las bajas presiones y la entrada de frentes

humedos desde el Atlantico, dan lugar a condiciones frias y humedas.



Capitulo 1

1.3.3 Circulacion oceanica y masas de agua

El Mediterraneo es un claro ejemplo de cuenca de concentracion, consecuencia de un balance hidrico
anual negativo, es decir, aquel en el que los aportes por precipitacion o escorrentia fluvial son menores
a las pérdidas totales por evaporacion (Béthoux, 1979). Esto da lugar a un régimen de circulacion
antiestuarino, con entrada de aguas superficiales atlanticas de baja salinidad y contenido en nutrientes
pero ricas en oxigeno y salida de aguas mediterraneas profundas con alta salinidad y mayor contenido
en nutrientes. Este intercambio de masas de agua confiere al Mediterraneo un marcado caracter
oligotrofico (Minas et al., 1984). La circulacion general dentro del Mediterraneo esta controlada por el
gradiente de densidades existente entre las dos cuencas, Oriental y Occidental. La alta tasa de
evaporacion de la cuenca Oriental provoca el hundimiento de masas de agua y la generacion de la

masa de agua intermedia levantina (LIW), que discurre por toda la cuenca mediterranea.

Por su parte, la circulacion profunda estd controlada por el intercambio de aguas entre el Atlantico y el
Mediterraneo y por la tasa de formacion de agua profunda en areas del norte como el golfo de Ledn, el
mar Egeo, el mar Adriatico y el noroeste del Mediterraneo (Pinardi y Masetti, 2000). A su vez, el
hundimiento de aguas profundas se debe a los vientos de invierno, frios y secos, que barren la cuenca
con direccién norte y oeste. La diferencia de temperaturas entre el agua y el aire induce una
transferencia de calor del océano a la atmodsfera y un enfriamiento que incrementa la densidad del agua

superficial y hace que ésta se hunda en profundidad (Beckers et al., 1997; Bethoux et al., 2002).

ppt > evaporacion {} evaporacion > ppt
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Figura 1.3. Esquema de la circulacion de masas de agua en el Mediterraneo. WMDW: aguas profundas del Mediterraneo
occidental; EMDW: aguas profundas del Mediterraneo oriental; LIW: aguas intermedias levantinas; MIW: aguas intermedias
mediterraneas; MAW: aguas atlanticas modificadas; MOW: aguas de salida del Mediterraneo. La salinidad de cada masa de
agua se especifica en psu. Tomada de Rigual-Hernandez (2011). Modificada de Cramp y O’Sullivan (1999).
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Las masas de agua definidas para el Mediterraneo son:

Agua Atlantica modificada o Modified Atlantic Water (MAW), fluye hacia el este desde el
estrecho de Gibraltar hasta la cuenca argelina circulando entre los primeros 200-300 metros de
la columna de agua (Pujol y Vergnaud-Grazzini, 1995). Procede de la entrada del Agua
Noratlantica Superficial (NASW) a través del estrecho de Gibraltar y a medida que penetra en
el Mediterrdneo, va aumentando su temperatura y salinidad gradualmente como resultado de la

evaporacion y la mezcla de aguas.

Agua Levantina Intermedia o Levantine Intermediate Water (LIW) se forma en la cuenca
levantina debido a la alta evaporacion y circula en direccion oeste a una profundidad de entre
200 y 600 m. (Astraldi et al., 2002; Masqué et al., 2003). Es una corriente de alta salinidad
(hasta 39 psu) (Cramp y O'Sullivan, 1999) con una temperatura media de 14,5 °C (Millot,
1999).

Agua Mediterranea Intermedia o Mediterranean Intermediate Water (MIW), discurre también
en direccion oeste y se nutre mayoritariamente de la LIW. Su recorrido termina en el estrecho
de Gibraltar donde se une parcialmente con la WMDW para formar el flujo de salida del

Mediterraneo (MOW). La cantidad de WMDW esté sujeta a una gran variabilidad anual.

Flujo de salida del Mediterraneo o Modified Outflow Water (MOW) caracterizado por una
temperatura de 13 °C y una salinidad de 38,4 psu (Zahn et al., 1997) cuyos valores descienden
al mezclarse con la aguas atlanticas del golfo de Cadiz (O'Neil-Baringer y Price, 1999). La
MOW se extiende por el Atlantico entre los 600 y 2500 m de profundidad y puede ser
detectada incluso en las costas de Noruega o Canada (Vergnaud-Grazzini et al., 1989). Sus
especiales valores de salinidad y temperatura ejercen una clara influencia sobre la dindmica

termohalina del Atlantico y global.

Agua Mediterranea Occidental Profunda o Western Mediterranean Deep Water (WMDW), se
forma en el golfo de Ledon y se caracteriza por una alta densidad y por temperaturas y
salinidades de 12,7 °C y 38,4 psu respectivamente (Drakopoulos y Lascaratos, 1999). Su
formacion es estacional, en invierno, y su volumen varia anualmente segun la intensidad de
los vientos (Pinardi y Masetti, 2000) y la temperatura, de modo que en inviernos suaves no se

hunde del todo y discurre a profundidades de 1500 m (Millot, 1999).

Agua Mediterranea Oriental Profunda o Eastern Mediterranean Deep Water (EMDW), se
forma a partir del hundimiento de aguas en el mar Egeo, el mar Adriatico y el noroeste del
Mediterraneo, y se caracteriza por altas salinidades. El estrecho de Sicilia separa las dos masas
de aguas profundas del Mediterraneo (WMDW y EMDW) e impide cualquier intercambio

entre ellas.
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Las aguas superficiales atlanticas, mas dulces y ligeras, entran en el Mediterrdneo rebasando el
estrecho de Gibraltar y circulan superficialmente en sentido contrario a las aguas del Mediterraneo,

salinas y densas, que salen en forma de chorro (MOW).

Las aguas atlanticas modifican sus caracteristicas a medida que se desplazan hacia el este y se van
mezclando con las aguas intermedias del Mediterraneo (LIW). Este desplazamiento superficial es muy

complejo y se compone de varios ciclos ciclonicos (sur) y anticiclonicos (mar de Alboran).

Las condiciones hidrodindmicas del Mediterraneo estan ulteriormente condicionadas por variaciones
estacionales en la evaporacion y el régimen de vientos, y por el volumen de intercambio de aguas que

derivan de estos cambios.
1.3.4. Productividad

A nivel global, el Mediterraneo se caracteriza por su oligotrofia (Estrada, 1996), ya que la
concentracion de nutrientes en superficie es en general pobre y la fuerte haloclina impide la mezcla de
aguas (Pujol y Vergnaud-Grazzini, 1995). Tanto el fosforo como el nitrégeno son nutrientes
limitantes, aunque el fosforo suele serlo mas a menudo (Margalef, 1963). Si a esto afadimos las
pérdidas por salida de aguas de fondo ricas en nutrientes y por entrada de aguas atlanticas
relativamente pobres en nutrientes, el resultado es un escenario oligotréfico con valores de clorofila a

relativamente bajos (< 0,2 pg chl a I'") (Siokou-Frangou et al., 2010) .

En el Mediterraneo, la estratificacion de las masas de agua es alta y la coincidencia de los factores de
produccién (luz, nutrientes y O,) complicada (Pinardi et al., 2002). Sin embargo, la intensificacion
invernal de los vientos favorece la mezcla vertical de masas de agua y la fertilizacion de la base de la
zona fotica, provocando la formacion de pequeios upwellings o surgencias temporales, como el

conocido frente de Alboran (Barcena y Abrantes, 1998).

Existe un gradiente decreciente de productividad desde el oeste hasta el este (D'Ortenzio y Ribera
d’Alcala, 2009), de modo que la cuenca occidental es mas productiva que la oriental, ya que en ésta se
registran mayores aportes superficiales y una mejor conexion estacional entre las capas de la columna
de agua, y entre éstas y la atmodsfera. En concreto, el Mediterraneo Noroccidental presenta los valores
més altos de productividad primaria con concentraciones de clorofila de hasta 3 ug chl a I'' durante la

transicion invierno-primavera (Siokou-Frangou et al., 2010).
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1.4. El Mar de Alboran

1.4.1. Marco fisiografico

EL mar de Alboran es la cuenca mas occidental del mar Mediterraneo y la que recibe las aguas

atlanticas a través del somero estrecho de Gibraltar.

La cuenca forma un arco de 54.000 km® de extension y presenta una topografia de fondo muy irregular
caracterizada por diversas mesetas y bancos. El centro de este arco estd surcado por una alineacion
volcanica que divide al mar de Alboran en dos subcuencas: oriental y occidental. Presenta una
batimetria creciente hacia el este, donde la profundidad maxima es de 1500 metros en la subcuenca

occidental y de 2000 metros en la oriental.
1.4.2. Circulacion atmosférica

La estructura de la columna de agua en el mar de Alboran depende en gran medida de los cambios

estacionales en la circulacion atmosférica.

En verano, la migracion del anticiclon de las Azores sobre la peninsula Ibérica, establece un sistema
de altas presiones que resulta en un tiempo calido y seco con predominio de vientos de levante,
ligeros. A nivel oceanografico, esto se traduce en un calentamiento de las aguas superficiales y la

formacion de una termoclina estacional en la columna de agua.

En invierno, el anticiclon remite y deja paso al predominio de vientos frios y secos provenientes del
continente, vientos de poniente. Esto provoca un aumento en la evaporacion del océano y un aumento
de la densidad de las aguas superficiales, escenario ideal para la aparicion de surgencias (Cano y

Garcia, 1991).

La dinamica atmosférica también controla el efecto del influjo atlantico o el papel de los vientos del
sur y suroeste en el transporte de polvo rojizo en suspension procedente de las areas desérticas que

circundan la cuenca de Alboran (Parrilla y Kinder, 1987).
1.4.3. Circulacion oceanica y masas de agua

La circulacion general del mar de Alboran es de origen termohalino y esta controlada por los valores
del balance hidrico y por la relacion entre el influjo atlantico y el reflujo mediterraneo a través del

estrecho de Gibraltar (Cacho et al., 2000; Pierre, 1999).

El agua superficial atlantica entra en el Mediterraneo y forma una corriente superficial de baja

salinidad. La mezcla vertical con las aguas mediterraneas superficiales e intermedias (LIW) va
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modificando sus caracteristicas al avanzar hacia el este y da lugar al agua atlantica modificada (MAW)
(Bormans et al., 1986). Las aguas intermedias y profundas (LIW y WMDW) avanzan en sentido
contrario a las superficiales, y dan origen al flujo de salida del Mediterraneo (MOW) que discurre

hacia el Atlantico modificando progresivamente sus altas salinidades y temperaturas.
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Figura 1.4. Mapa batimétrico del mar de Alboran y circulacion oceanica superficial (MAW). Las dos areas
punteadas representan las zonas de surgencia (frentes de Malaga y de Almeria-Oran). Tomada de Colmenero-
Hidalgo (2004).

La compleja hidrografia de la cuenca se debe en parte a la existencia de dos giros anticiclonicos que

describe la MAW en su avance hacia el este, que coinciden aproximadamente con las dos subcuencas

definidas y que son los rasgos oceanograficos mas significativos del mar de Alboran.

Los dos giros anticiclonicos, denominados Giro de Alboran Occidental (Western Alboran Gyre,
WAQG) y Giro de Alboran Oriental (Eastern Alboran Gyre, EAW), tienen dimensiones similares y
presentan una amplia variabilidad estacional controlada por los valores de salinidad y temperatura de
las aguas superficiales (Vargas-Yanez et al., 2002) aunque, el giro occidental presenta mas estabilidad
que el oriental (Heburn y La Violette, 1990; Perkins et al., 1990). Durante los meses de verano, la
circulacion en el mar de Alboran presenta una mayor estabilidad y el desarrollo de ambos giros. En
invierno, existe un predominio de la circulacion costera de la corriente atlantica que presenta menor
angulo y dificulta el desarrollo de los giros. Primavera y otofio, son periodos transicionales (Vélez-
Belchi et al., 2005) con frecuentes episodios en los que se desarrollan tres giros (Vargas-Yafiez et al.,

2002). Esta variabilidad puede modificar la posicion de los giros hasta 50 km.
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1.4.4. Productividad

En contraste con las condiciones oligotroficas del resto del Mediterraneo, el mar de Alboran presenta
dos areas de alta productividad relacionadas con la desarrollo de surgencias (Sarhan et al., 2000). Estas
areas estan asociadas a la circulacion anticiclonica y derivan del encuentro de dos masas de agua con

caracteristicas muy dispares, las atlanticas y las mediterraneas.

El 4rea mas occidental aparece en el flanco norte del giro occidental (WAG), en las proximidades de la
costa andaluza, y se conoce como frente de Malaga (Parrilla y Kinder, 1987). Este frente se desarrolla
por la inestabilidad creada por el contacto de la AW, la LIW y la topografia del fondo (Perkins et al.,
1990) y presenta alta productividad primaria como resultado de la mezcla de aguas y el aporte de

nutrientes de aguas atlanticas (Barcena y Abrantes, 1998).

El otro 4area de alta productividad se sitiia cerca del cabo de Gata, se conoce como frente de Almeria-
Oran (Minas et al., 1991; Viudez et al., 1998) y se forma al noreste del giro anticiclonico oriental,

controlado por su tamafio y posicion.

Los mecanismos que controlan la dinamica de upwelling en el mar de Alboran son principalmente la
accion del viento y el flujo hacia el sur de la corriente de aguas atlanticas que vienen bordeando la
peninsula Ibérica y que hacen aflorar aguas sub-superficiales mas ricas en nutrientes produciendo una

fertilizacion de la zona fotica.

Ademas, el paso de las aguas atlanticas por el estrecho de Gibraltar supone una contribucién adicional
de nutrientes. La mayor disponibilidad de nutrientes permite una intensa actividad biolégica que da

origen a una zona de oxigeno minimo en el centro del giro.

La evolucién estacional de la productividad superficial muestra unos regimenes bien diferenciados
para cada estacion: el régimen de eclosion de invierno (noviembre a marzo) con temperaturas
superficiales (SST) < 17 °C, el régimen de no eclosién de verano (mayo a septiembre) que presenta
SST > 19,5 °C y las dos fases de transicion de abril-mayo y octubre-noviembre, cuando comienza a
estratificarse y desestratificarse la columna de agua en respuesta a la accion de los vientos (Garcia-

Gorriz y Carr, 2001).
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1.5. Margen Noroccidental Africano

1.5.1. Circulacion atmosférica

El actual escenario climatico en el margen noroccidental africano estd gobernado por la variacion
estacional en la posicion de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT) (Nicholson, 2000), cuyo

desplazamiento latitudinal viene asociado a cambios en la insolacion terrestre.

En tiempo geologico, las variaciones en los maximos de insolacion han provocado cambios en los
gradientes térmicos interhemisféricos, que a su vez, se han asociado con desplazamientos meridionales
de la ZCIT durante periodos mas frios (Broccoli et al., 2006; Tisserand et al., 2009), de ahi, la
importancia de entender sus causas y efectos para interpretar su rol en paleoclimatologia. La ZCIT es
un rasgo atmosférico de mesoscala que delinea la rama ascendente de la célula de Hadley y la
confluencia de los alisios del norte y del sur (Koutavas y Lynch-Stieglitz, 2005) y cuya migracion

estacional, condiciona la distribucion de las precipitaciones y el régimen de vientos.

July ITCZV‘

January ITCZ %’

Figura 1.5. Desplazamiento estacional de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT). Posiciones de julio y
enero. Tomada de http://es.wikipedia.org/wiki/Zona de convergencia intertropical.

La ZCIT es un cinturén de bajas presiones que cifie el globo terrestre en la region ecuatorial, y que,
como su nombre indica, se forma por la convergencia de aire calido y himedo de latitudes por encima
y por debajo del ecuador. Las masas de aire calido son forzadas a ascender a la ZCIT por la acciéon de
la célula de Hadley y la actividad convectiva de las tormentas. Esto origina abundante nubosidad y
fuertes precipitaciones, acompafiadas ocasionalmente de descargas eléctricas, de modo que las

regiones situadas en la ZCIT reciben precipitacion mas de 200 dias al afio. Los desplazamientos de la

12
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ZCIT afectan a las precipitaciones en los paises tropicales produciendo estaciones secas y himedas en

lugar de frias y calidas como en las latitudes superiores.

A pesar de experimentar desplazamientos estacionales regulares, la ZCIT mantiene actualmente una
posicion cuasi-permanente desviada hacia el hemisferio Norte (Koutavas y Lynch-Stieglitz, 2005) que,
aun no coincidiendo con el ecuador, si lo hace con un ecuador “térmico” o “meteorologico”, situado
aproximadamente 5° al norte del ecuador geografico. Esta ligera desviacion de la ZCIT hacia al norte
es una caracteristica peculiar de la circulacion atmosférica tropical, cuyo origen, atin por determinar,
puede deberse a diversas causas, desde la distribucion asimétrica de las masas continentales o la
geometria de las lineas de costa, hasta la cobertura de nubes estratiformes o procesos relacionados con

la surgencia de aguas frias en superficie (Philander et al., 1996; Xie y Saito, 2001).

La localizacion de la ZCIT varia con el ciclo estacional siguiendo la posicion del sol en el cenit , de
modo que alcanza su posicion més al norte durante el verano del hemisferio Norte, y su posicion mas

al sur durante el invierno boreal, en el Atlantico oriental, fluctia entre los 5 y 15° N (Hoflich, 1984).

Sin embargo, la ZCIT no es uniforme y puede variar de unas longitudes a otras, siendo menos movil
en las longitudes ocednicas donde el gradiente térmico estacional es menor que en los continentes.
Sobre los océanos, la ZCIT mantiene una posiciéon mas estable al norte del Ecuador, por tanto, las
variaciones estacionales afectan a un area mas restringida, aunque los efectos climaticos se mantienen.
Existe también un ciclo diurno en el que se desarrollan cimulos convectivos a mediodia que forman

tormentas por la tarde.

Durante el verano boreal, la ZCIT alcanza su posicion mas septentrional alrededor de 15 o 20° N
permitiendo que las condiciones humedas del monzén se extiendan al norte hasta areas subtropicales
de Africa. Esto restringe la influencia de los céalidos y secos vientos alisios y el aporte de polvo a
latitudes mas septentrionales correspondientes con el norte del Sahara. La pluma de polvo africano en
verano se extiende entre los 15 y 25° N siguiendo la direccion este marcada por los alisios y bloqueada
al sur por la posicion de la ZCIT. Mientras tanto, durante el invierno del hemisferio Norte, la
migracion de la ZCIT hasta los 5° N permite la llegada de los alisios mas al sur, estos presentan ahora
sus mayores intensidades y dan lugar a un régimen mas seco. En invierno es cuando el Harmattan, un
alisio de origen continental, sopla en direcciéon sudoeste a bajas altitudes y favorece un mayor aporte

de polvo al océano (Chiapello et al., 1995).

La oscilacion de la ZCIT da origen a la formacion de un frente de monzones al norte y al sur, que
generan veranos lluviosos e inviernos secos enmarcando una zona ecuatorial himeda con dos

maximos de precipitaciones (Gasse, 2000).
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La circulacion zonal a lo largo del Ecuador estd condicionada por las diferencias topograficas este-
oeste y las temperaturas de la troposfera, que en conjunto ejercen un efecto importante sobre la
regulacion de los climas tropicales. Fluctuaciones en las precipitaciones registradas en diversas areas
del continente se han podido relacionar estadisticamente con el ENSO (EI Nifio Southern Oscillation),
aunque bien pueden ser una respuesta directa a la variacion de la temperatura marina superficial en la

India y el océano Atlantico (Nicholson, 1996).
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Seglin Gasse (2000) la asimetria en el patrén climatico este-oeste se relaciona tanto con caracteristicas
topograficas, como el escarpe del sur de Africa, como con el efecto de las corrientes marinas

superficiales, entre ellas, la corriente fria de Benguela y la corriente calida de Agulhas.

Esta circulacion atmosférica superficial controla en gran parte, tanto el aporte de polvo africano al
margen noroccidental atlantico como la formacion e intensidad de la surgencia costera. Sin embargo,
la circulacion atmosférica en capas mas altas de la atmosfera, como agente transportador de la Capa de

Aire del Sahara (SAL, Saharan Air Layer), también juega un papel decisivo en el clima de Africa.

La SAL se forma cuando el aire del Sahara mas calido se sitia por encima de la capa de aire
monzoénico mas fria. Se localiza entre los 1,5 y 5-7 km sobre el nivel del mar, hacia el nivel medio de
la troposfera (Prospero y Lamb, 2003) y actia como reservorio de particulas de polvo que han sido
movilizadas previamente (Buckle, 1996) facilitando el transporte de polvo desde el margen africano
hasta el Atlantico. Este fenomeno atmosférico es el responsable del transporte de polvo hacia el
Atlantico y Europa (Gasse, 2000; Stuut et al., 2005) y una fuerte influencia en la dindmica general
como indican estudios anteriores que registran que los aportes edlicos han llegado a alcanzar incluso el

Caribe o Escandinavia (Duniony Velden, 2004; Prospero y Lamb, 2003).

Figura 1.7. Imagen satelital que muestra
una nube de polvo sahariano sobre el
Atlantico  oriental. = Tomada  de
http://earthobservatory.nasa.gov.

‘Islas de
Cabo Verde
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La distribucion global de polvo africano ocurre predominantemente durante el verano boreal debido a
la formacion y desarrollo de la SAL en la troposfera media, sin embargo, el mayor transporte de polvo
de tamafio limoso hacia el Atlantico oriental se produce a bajas altitudes y tiene lugar durante el
invierno cuando los alisios son mas intensos debido a la migraciéon al sur de la ZCIT (Swap et al.,
1996). En concreto, el Harmattan, un alisio de origen continental, se intensifica en invierno y

transporta grandes cantidades de polvo desde el Sahara hasta el Atlantico oriental (Stuut et al., 2005).

El volumen de polvo procedente del norte de Africa se relaciona con periodos de aridez de las zonas
fuente y una intensificacion de los procesos de erosion eolica, sin embargo, el proceso global de
formacion y transporte de polvo hacia la atmosfera no depende s6lo de la aridez sino también de la
combinacién de una serie de condiciones meteorologicas asociados con la ZCIT (Jullien et al., 2007;
Mulitza et al, 2008). A escala geoldgica, las variaciones en el balance hidrolégico del Africa
subtropical se han registrado a partir de variaciones en el aporte de polvo en los sedimentos marinos
(deMenocal, 1995; Rea, 1994; Tiedemann et al., 1994; Tiedemann et al., 1989), ya que el aporte de
polvo aumenta cuando las condiciones de aridez reducen la cobertura vegetal y los suelos aridos son

entonces mas propensos a sufrir erosion eolica.

El testigo MDO03 2705 DUST se sitia en el limite norte de la actual pluma de invierno de polvo del
Sahara, y directamente bajo el eje de la pluma de polvo de verano, la cual, con valores de casi medio
billon de toneladas al afio, es la mayor fuente de aporte de polvo a la atmosfera a nivel global (Mulitza
et al., 2010; Prospero et al., 2002). Por tanto, su ubicacion es ideal para monitorizar el aporte de polvo,
su relacion con la dindmica eodlica y la productividad primaria del nanoplancton dentro de los estadios

glaciales e interglaciales en el noroeste africano.
1.5.2. Circulacion oceanica y masas de agua

En un marco global, nuestro testigo se sitia en el flanco oriental del giro subtropical del Atlantico
norte (Eastern Boundary Current System). La circulacion oceanica superficial en las latitudes altas y
subtropicales del Atlantico oriental estd asociada a dos corrientes principales (Flores et al., 2000): la
Corriente Ecuatorial del Norte, NEC (North Equatorial Current) y la Corriente Ecuatorial del Sur ,
SEC (South Ecuatorial Current) separadas por la Contracorriente Norecuatorial, NECC (North
Equatorial Counter Current), una corriente mas somera que fluye hacia el noreste. Las aguas de la
NEC y la SEC se generan como respuesta a los alisos del noreste y el sureste. El limite entre los alisios

del noreste y los del sureste marca la zona de convergencia intertropical.

El flanco oriental del giro subtropical estd enmarcado por la corriente de Azores que fluye hacia el sur,
y alimenta la corriente de Canarias (CC), una masa de agua superficial, que transporta las aguas frias

del Atlantico norte a lo largo del margen noroccidental africano. Bajo la CC se encuentra el Agua
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Central del Atlantico Norte (NACW) (Hagen, 2001) que discurre en direccidon sur y presenta mayor
salinidad y contenido en oxigeno y menor concentracion de nutrientes. Al sur de cabo Blanco, el
Agua Central del Atlantico Sur (SACW), una masa de agua con mayor contenido en nutrientes y

menor oxigeno y salinidad, fluye hacia el norte entre los 200 y 600 m de profundidad.

Alrededor de los 22° N, la corriente de Canarias se separa de la costa para continuar en direccion oeste
como Corriente Ecuatorial del Norte y forma un frente que separa la surgencia costera de la
productividad en el océano abierto y que ademas favorece la mezcla entre aguas de la NACW y la
SAC a través de eddies (Barton, 1998; Hagen, 2001). El desplazamiento de la NACW es compensado
por el Agua Intermedia Antartica (AIW) procedente del sur. A estas latitudes, el Agua Profunda del
Atlantico Norte (NADW) ocupa profundidades entre 1500 y 4000 m, mientras que el Agua Profunda
Antartica (AABW), es la masa de agua mas profunda, situada por debajo de los 4000 m.
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1.5.3. Productividad

Las regiones asociadas al flanco oriental del giro subtropical del Atlantico norte (Eastern Boundary
Current System, EBCs), entre ellas, el margen noroccidental africano donde fluye la corriente de
Canarias, han sido ampliamente descritas como areas de alta productividad primaria (Barber y Smith,
1981). Aunque estas zonas de alta productividad ocupan s6lo un 0,3 % de los océanos del mundo, su
productividad supone mas de un 2 % de la productividad marina a nivel global (Carr y Kearns, 2003)
yun 17 % de las capturas pesqueras mundiales (Pauly y Christensen, 1995). Las concentraciones de
clorofila en estas regiones son superiores a 2 mg Chl @ m” mientras que la productividad potencial

supera los 3 g C m™ day™ (Carr y Kearns, 2003).

La elevada productividad primaria del margen noroccidental africano resulta del efecto combinado de
la surgencia de aguas ricas en nutrientes a la superficie y de la fertilizacion con nutrientes minerales
derivada del aporte de polvo del Sahara por los alisios (Moore y Braucher, 2007). En concreto, la
biomasa desarrollada a partir de una determinada concentracion de nutrientes, es dos veces superior en
el Atlantico EBCs que en el Pacifico EBCs. Esta mayor eficiencia podria deberse a una mayor
disponibilidad de hierro por aportes edlicos y a diferencias en la estructura de la comunidad

planctonica (Carr y Kearns, 2003).

Las migraciones latitudinales de la ZCIT ejercen una enorme influencia sobre los sistemas atmosférico
y oceanico, controlando la fuerza y la posicion de los vientos alisios que a su vez, condicionan la
intensidad y persistencia de la surgencia en el Atlantico nororiental y el aporte de terrigenos
provenientes del Sahara y el Sahel. Los alisios del noreste, que dominan la circulacién atmosférica
superficial en el margen noroccidental africano, inducen una zona de divergencia de las masas de agua
superficiales que origina una intensa surgencia costera (upwelling). Los cambios estacionales en el
sistema de los Alisios dan lugar a una alta variabilidad latitudinal del upwelling. En invierno, los
Alisios son mas intensos entre los 10 y 25° N, mientras que en verano y otono se desplazan hacia
latitudes mas altas (Eriksen y Katz, 1987). Ademas, el upwelling costero norafricano presenta un
marcado ciclo estacional con altas concentraciones de clorofila a (> 1 mgm ) entre enero y junio, y

un maximo alrededor de febrero y marzo (Pradhan et al., 2006).

Los EBCjy se caracterizan por una alta variabilidad tanto estacional como latitudinal, de entre ellos, el
upwelling costero norafricano presenta la mayor variabiliad (Carr, 2001). Sin embargo, el EBCs
norafricano es perenne y mas intenso alrededor de 20° N, a la altura de Cabo Blanco, donde la
corriente de Canarias desemboca en la contracorriente Norecuatorial desviando su direccion hacia el
océano abierto. A estas latitudes se produce el encuentro entre masas de agua intermedias provenientes
tanto del Atlantico Norte como del Sur (NACW y SACW) (Martinez et al., 1999), por tanto, las aguas

que afloran, bien pueden provenir de una u otra masa de agua. Sin embargo, la NACW y la SACW son
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masas de agua con diferentes caracteristicas, de las que la SACW presenta mayor concentracion de
nutrientes. Por ello, algunos estudios sugieren que aumentos de la productividad estarian relacionados
con la surgencia de aguas de la SACW (Romero et al., 2008), lo cual podria depender de variaciones

en la Oscilacion del Atlantico Norte (NAO) o en el fenomeno de El Nifio (ENSO) (Hagen, 2001).

Aunque la surgencia se concentra en las aguas mas proximas a la costa, su alcance puede extenderse

mar adentro entre 300 y 600 km gracias a eddies y filamentos (Hill et al., 1998; Pradhan et al., 2006).

Diferentes estudios mantienen que la surgencia del margen noroccidental africano no es uniforme, si
no que existen varios filamentos de diferente intensidad y extension, cuyo desarrollo viene
determinado por la topografia y la direccion e intensidad de los vientos (Nykjaer y van Camp, 1994).
Estos filamentos constituyen una zona de transicion entre las aguas costeras eutroficas y las aguas

oligotroficas del giro subtropical (Barton, 1998).

Cabo Blanco

» Islas de
" Cabo Verde

Figura 1.9. Imagen satelital que muestra la concentracion de clorofila por el upwelling frente a Cabo Blanco y
los filamentos que se extienden mar adentro hacia Cabo Verde. Tomada de http://earthobservatory.nasa.gov.

19



Capitulo 1

En general, las aguas que afloran en la costa de Mauritania provienen de profundidades entre los 50 y
200 metros, y por tanto, son mas frias que las aguas circundantes de areas del océano abierto situadas a

la misma latitud.

Anomalia SST. Costa vs. Océano abierto (2001-2011)

28 Invierno Primavera

SST. 40°W
Océano Abierto

Anomalia SST
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Figura 1.10. La diferencia entre la temperatura de las aguas superficiales de la zona de surgencia (costa, 21° W)
y la de las aguas de un 4rea del océano abierto (40° W) a una misma latitud (18° N), puede servir para determinar
la influencia de la surgencia (Colling, 2001). Esta diferencia o anomalia de temperatura superficial (Anomalia
SST), define un indice, segun el cual, valores inferiores a -3 estarian relacionados con eventos de upwelling
(Speth y Kohne, 1983). Los datos de temperaturas para un periodo de diez afios (2001-2010) se obtuvieron de
http://iridl.1deo.columbia.edu/SOURCES/.IGOSS/.nmc/.Reyn_SmithOIv2/ (Reynolds et al., 2002).
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Materiales de estudio

Este trabajo aborda el estudio de dos testigos sedimentarios situados en el margen oriental atlantico y

el Mediterraneo occidental respectivamente:
1. El testigo MD95 2043 (36° 8’ N, 2°37” W; 1.841 m). Mar de Alboran. Mediterraneo occidental

2. El testigo MD03-2705- DUST (18° 10°N, 1° W; 3.085 m). Margen noroccidental africano

40°N

30°N

20°N

M  Ocean Data View

30°w 20°w 10°W 0° 10°

Figura 2.1. Localizacion de los testigos estudiados en la tesis

2.1. El testigo MD95-2043

2.1.1. Localizacion y descripcion lito-estratigrafica

El testigo de piston MD95-2043 fue recuperado en 1995 durante el transcurso de la campafia
IMAGES-I a bordo del buque oceanografico francés Marion Dufiresne, con una longitud total de de
37,6 m. Su situacion a 1.841 m de profundidad en el mar de Alboran (36° 8’ 598°” N, 2°37” 269 W)

es ideal para registrar la influencia de aguas procedentes del Atlantico.

El testigo ha sido ampliamente estudiado mediante analisis de biomarcadores (Cacho et al., 1999;
2000; 2002; 2006; Moreno et al., 2004; 2005), palinologicos (Sanchez Goii et al., 2002),

sedimentologicos (Plaza, 2001; Moreno et al., 2002) y micropaleontologicos (Sierro et al., 1998;
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Barcena et al., 2001; Pérez Folgado et al., 2003; Colmenero-Hidalgo et al., 2002; Colmenero-Hidalgo
et al., 2004; Sierro et al., 2005).

La descripcion estratigrafica de Plaza (2001) diferencia los siguientes intervalos:

- 0-460 cm: fangos hemipelagicos compuestos por arcilla limosa con una fraccion arenosa escasa y
una composicion biogénica del 75 % aproximadamente. Porosidad del 63,45 % y susceptibilidad

magnética media de 29,02 SI.

- 461-999 cm: fangos mixtos con una fraccion superior a 50 micras de composicion terrigena y
biogénica de un 50 %. Es un tramo de transicion entre los fangos hemipelagicos y los depositos de
gravedad con una porosidad y susceptibilidad magnética medias de 63,96 % y 13,18 SI

respectivamente.

- 1.000-1.650 cm: Fangos gravitativos formados por una fraccion arcillo-limosa con una composicion
mixta en terrigenos y biogénicos en la fraccion superior a 50 micras. La porosidad y susceptibilidad
magnética medias son de 63,31 % y 11,82 SI. Se distinguen ademas ciertos niveles de turbiditas en las
profundidades entre (1000-1011), (1273-1283) y (1600-1605) con una porosidad del 51,91 % y
susceptibilidad magnética de 14,74 SI.

2.1.2. Modelo de edad

Para el testigo MD95-2043 se han publicado dos modelos de edad (Cacho et al., 1999). El primer
modelo de edad (Modelo 1) se bas6 en la datacion con AMS-carbono 14 de 21 puntos y su posterior
calibracion a edades de calendario mediante el programa Calib 4.1 (Stuiver y Reimer, 1993; Stuiver et
al., 1998). Adicionalmente, se realiz6 la identificacion de tres eventos isotopicos (3.1, 3.13 y 3.3)

(Martinson et al., 1987) en la curva de is6topos de oxigeno del foraminifero planctonico G. bulloides.

El segundo modelo (Modelo 2) se obtuvo mediante la correlacion punto por punto del registro de
temperaturas superficiales marinas (TSM) de alquenonas del testigo con la curva de is6topos de
oxigeno del testigo de hielo GISP2 (Dansgaard et al., 1993). Ambos modelos de edad indican que en
los materiales que componen este testigo han quedado representados sin lagunas ni hiatos los ultimos

52 ka, con una tasa de sedimentacion media de 30 cm/Ka.

En el presente estudio, se ha decidido emplear el primero de los dos modelos de edad por considerar
que la datacion con edades de radiocarbono y la identificacion de eventos isotdpicos aporta una
cronoestratigrafia mas independiente que la basada en la correlacion entre la sefial de TSM-alquenonas

del propio testigo y la sefial de 5'°0 del testigo de hielo GISP2 de Groenlandia.
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2.2. El testigo MD03 2705 DUST

2.2.1. Localizacion y descripcion lito-estratigrafica

La extraccion del testigo oceanico MDO03 2705 DUST se realiz6 mediante el sacatestigos CALYPSO
del buque francés Marion Dufresne utilizado en la campafia MD134/PICABIA (Paleoclimatologie
Images Calypso Sur La Bordure Iberique Et Afiricaine) durante el verano de 2003.

El lugar del sondeo donde fue recuperado el testigo se situa a 480 km al Noroeste de Dakar, entre 18°
N y 21° W aproximadamente, sobre el istmo submarino que comunica Africa con las islas de Cabo
Verde, a una profundidad de 3.085 m (Fig. 2.1). Esta montafia submarina culmina a 300 m sobre el
fondo que la rodea (aproximadamente 3.300 m) lo que permite que no esté influenciada por aportes de
corrientes de adveccion desde el fondo (Moyes et al., 1976) o fenomenos de gravedad, situacion que
parece favorable al registro de las contribuciones de aerosoles desde la superficie. Estudios previos
mostraron la ausencia de hiatos lo que hace del sitio hidrodindmicamente tranquilo y propicio a un
registro de calidad. Aun mas, se sitlia en un area casi libre de contribuciones fluviales (Kolla et al.,

1979).

Para los ultimos 32 ka, la tasa de sedimentacion promedio del testigo alcanza el valor de 11,4 cm/ka,

con un maximo de 20,6 cmm/ka durante la deglaciacion.

Los primeros 750 cm del testigo, representan una serie casi continua, salvo el intervalo
correspondiente a los centimetros 439 a 448 donde no hay registro, asi mismo no se destaca la
presencia de ninglin horizonte especial (Grousset com. pers., 2005). La presencia de materiales finos
(fangos pelagicos y arcillas) domina el registro indicando un medio marino profundo de baja energia
alejado del area fuente donde los procesos de bioturbacién se presentan como uno de los bioeventos

destacables.

La descripcion estratigrafica de Grousset, com.pers., (2005) (Fig. 2.2) diferencia los siguientes

intervalos:

- 0-46 cm: Fangos pelagicos arenosos, muy gruesos en la parte superior, con presencia de bioclastos
(fragmentos de moluscos) y carbonatos visibles, y mas finos y bioturbados en la parte inferior.

- 46-56 cm: Fangos arcillosos laminados

- 143-150 cm: Fangos con sets de laminacién y niveles con abundantes foraminiferos plancténicos,

liticos y bioclastos de carbonato.

- 150-300 cm: Fangos pelagicos arenosos con niveles con abundantes manchas de sulfuros de hierro.

Fangos arcillosos de forma lenticular hacia el final del tramo.
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- 300-450 cm: Fangos pelagicos arenosos, mas gruesos y bioturbados al inicio del tramo, que dan paso
a bandas de material mas fino entre los 343 y 358 cm. Manchas de sulfuros de hierro entre los 373 y

438 cm y perturbaciones en la extraccion al final del tramo.

- 450-600 cm: Fangos pelagicos arenosos con niveles bioturbados y manchas de sulfuros de hierro
(450-492 cm; 543-545 cm) y otros niveles de fangos arcillosos muy finos (560-600 cm). Abundantes
foraminiferos planctonicos, liticos de arena de tamafio mayor, muchas manchas de color rosa de

algunos bioclastos de carbonato y abundante arcilla a los 460 cm.

- 600-750 cm: Fangos pelagicos arenosos con un estrato verdoso hacia los 638 cm. Manchas de

sulfuros de hierro y bioturbaciones ocasionales. Fango arenoso mas fino entre 718 y 727cm.

—_— 0 N
1 Tevs Figura 2.2. Columna estratigrafica
o gg del testigo MDO03 2705 DUST.
75v6/3 (a) Secciones del testigo.
(b) Profundidad de la seccion.
100 I (c) Litologia y estructuras
sedimentarias.
10YRS5/3 (d) Escala Munsell de color.
] T R (e) Perturbaciones en la extraccion.
i La descripcion litologica se realizo a
200 75Y5/3 bordo del barco oceanografico
Marion Dufrene II. Modificada de
10YR5/2 Grousset, com. pers., (2005).
10YR6/2
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III 10YR5/2
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El testigo MD03-2705 se encuentra situado en el limite septentrional del area de alcance de la pluma
de invierno de polvo del Sahara, pero directamente dentro del area correspondiente a la pluma de
verano del polvo procedente del Sahara (Husar et al., 1997). Teniendo en cuenta dicha localizacion, se

puede considerar que el testigo esta formado por dos componentes principales:

- una fraccion biogénica calcarea resultante de la sedimentacion de foraminiferos y cocolitoforos
desde las aguas superficiales. El porcentaje de opalo biogénico resultante de las diatomeas, se

considera despreciable al ser inferior al 5 % (deMenocal et al., 2000).

-una fraccion detritica terrigena de origen eolico. Estos aerosoles procedente del Sahara y el Sahel
constituyen una mezcla de minerales de arcilla y cuarzo de tamafio fino-limoso junto con diatomeas de

agua dulce y fitolitos (Jullien et al., 2007).

2.2.2. Modelo de edad

El modelo de edad del testigo MDO03-2705 (Jullien et al., 2007) se construyé a partir de la
comparacién de la curva de isotopos (5'°0/8"°C) del foraminifero bentonico Planulina wuellerstorfi
con la curva LRO4 Stack propuesta por Lisiecki y Raymo et al. (2005) y con la sefial de 3'°0 del
testigo vecino ODP-658C obtenida por deMenocal et al. (2000) (Tabla 2.1).

Ademas, para los primeros 400 cm se realiz6 la datacion de 8 puntos con edades radiaocarbono
obtenidas del foraminifero plancténico G. bullloides (>150 pm). Dada la posible influencia de agua
procedente de los filamentos del upwelling, las edades radiocarbono fueron corregidas considerando
un efecto reservorio de 500 afios (deMenocal et al., 2000). Posteriormente, se realizo la calibracion a
edades calendario (Stuiver y Reimer, 1993; Stuiver et al., 1998). Adicionalmente, se utilizaron tres
bioeventos relacionados con cambios significativos en la asociacion de foraminiferos: un abrupto
incremento de Globorotalia menardii entre los centimetros 0 y 34 cm que define el Holoceno, y las
variaciones en la abundancia del foraminifero Globorotalia inflata, con un pronunciado descenso en el

inicio del Ultimo Méximo Glacial y un marcado incremento en la base del Bolling-Allerod.

A partir de lo anterior, las edades correspondientes a los eventos identificados para el testigo fueron
utilizadas como puntos de control e introducidas en el programa Analyseries 1.1 (Paillard et al., 1996)
para obtener la datacion de la serie de muestras estudiada.

La edad del sedimento superficial coincide aproximadamente con los 5,1 ka, ya que los sedimentos

correspondientes al Holoceno tardio no pudieron ser recuperados durante la extraccion del testigo.
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Tabla 2.1. Puntos de control utilizados para la construccion del modelo de edad de los primeros 400 cm del

testigo MDO03 2705-DUST. Adaptada de Jullien et al. (2007).
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Biologia y ecologia de los cocolitoforos

3.1. Generalidades e importancia de los cocolitoforos

Los cocolitéforos son un grupo de organismos unicelulares y autotrofos que pertenece a la division o
phylum de algas pardas o Haptophyta, a la clase Prymnesiophyceae (Jordan y Chamberlain, 1997) y a

su vez, al Reino Cromista (Cavalier-Smith, 1998).

Estos organismos de tamafio generalmente inferior a 30 pum, son un grupo mayoritario en el
fitoplancton marino, encontrandose entre uno de los principales productores primarios del océano.
Aunque tradicionalmente se hayan descrito como organismos autotrofos, estudios recientes indican

que la mixotrofia es relativamente comtn entre los cocolitéforos (Aubry, 2009; Liu et al., 2009).

Su distribucion es practicamente global, desde las zonas ecuatoriales a las subpolares (Mclntyre y Bé
1967), y su diversidad variable, mayor en las zonas tropicales y subtropicales donde encuentran aguas
calidas y oligotroficas, y decreciente hacia aguas mas frias. Aunque la mayoria de las especies viven
en las aguas estratificadas de las regiones tropicales y templadas, se han llegado a registrar eclosiones
o blooms en zonas mas eutroficas, donde estacionalmente se alteran las condiciones de estratificacion
de las aguas o se producen surgencias de aguas frias y ricas en nutrientes. Estas eclosiones pueden
llegan a concentrar 1-2-10° células/litro cuya clorofila sobre la superficie del océano hace que éste
presente un color azul-verdoso perfectamente detectable por satélites y aviones (Marchant y Thomsen,

1994).

La importancia de los cocolitéforos en el ciclo del carbono y por ende, en el sistema climatico global

se debe a su participacion en los siguientes procesos:

-Bomba biologica o de carbono organico. Consiste en la retirada del CO, disuelto en las aguas mas
superficiales del océano y su conversion en materia organica a través de la fotosintesis. Cuando los
cocolitoforos mueren, se produce el hundimiento de la materia organica hacia el fondo oceanico donde
se oxida y remineraliza. Este carbono puede volver a la superficie a través de la surgencia de aguas

profundas.

-Bomba fisica o del carbonato, es decir, la retirada del carbonato disuelto en las aguas superficiales
para la formacion de cocolitos o placas de carbonato célcico, que mas tarde se disolveran o
preservaran en los sedimentos marinos profundos, representando la mayor parte del carbonato

acumulado por encima del nivel de compensacion de la calcita.

-Emision a la atmosfera de sulfuro de dimetilo (DMS), gas crucial en los procesos de formacion de las

nubes (Bornemann et al., 2003) cuya abundancia condiciona el albedo terrestre.
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ATMOSFERA

Fotosintesis
6002 + 6H20 > CGH1206 + 602

Calcificacion:
HCO,4™ + Ca2t CaCO, + H*

.n (intracelular):

. HCO4™ + H* —CO, + H,0
2 Emision de DMS co Dlsolucmn/alteramzcln:
_— z% 2 002 + H20 +CaCO3 —Cas™ + H2003
r\ ey

CRIOSFE

Figura 3.1. Importancia de los cocolitdforos en el ciclo del carbono. Participacion en la bomba biolédgica y la
bomba fisica del CO, Tomada de Saavedra-Pellitero (2009). Modificada de Boeckel (2003).

Desde la aparicion del grupo de los cocolitéforos en el Triasico Superior, hace ~225 millones de afios
(Di Nocera y Scandone, 1977; Bralower et al., 1991; Bown et al., 2004), su registro sedimentario ha

sido especialmente continuo y abundante convirtiéndose en uno de los componentes principales de los

sedimentos marinos, y por ello, en precisos marcadores en bioestratigrafia.

Por otra parte, la distribucion y abundancia de los diferentes taxones dependen de factores como la luz,
la disponibilidad de nutrientes, la temperatura superficial marina (TSM) o la salinidad, por lo que,
cambios en las caracteristicas de las masas de agua alteran la composicion de las asociaciones de

cocolitoforos y a su vez, quedaran reflejados en las asociaciones preservadas en los sedimentos

oceanicos, haciendo de este grupo, un valioso indicador en reconstrucciones paleoceanograficas y
paleoclimaticas.
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3.2. Estructuras biologicas

La organizacion celular de los cocolitoforos consta de dos partes, el protoplasma y la cubierta celular.
El protoplasma incluye el ntcleo, el aparato de Golgi, las mitocondrias, los cloroplastos y algunas
otras vesiculas. Mientras que la cubierta celular suele estar formada por dos componentes: placas
organicas resistentes, inmediatamente alrededor del protoplasma, y placas inorganicas calcareas que se
corresponden con los cocolitos (Young, 1994). Los cloroplastos de las haptofitas, como organismos
fotosintetizadotes, poseen clorofilas del tipo a, cl y c2 ademas de otros pigmentos carotenoides como
la didadinoxantina y la fucoxantina, los cuales confieren su caracteristico color amarillo-parduzco a
los cocolitoforos. El aparato de Golgi se sitlia bajo la region basal flagelar y es el responsable de la

sintesis de las placas organicas y de la cocolitogénesis (Billard e Inouye, 2004).

POLO APICAL Figura 3.2. Célula de un
Haptonema Seccion cocolitoforo mostrapdo sus
Flagelos componentes y, secciones del
— haptonema y el flagelo. Tomada
Seccién l - de Saavedra-Pellitero (2009).
Poro flagelar ~ Seccion

Cocolitos
circunflagelares

Mitocondria
Aparato de Golgi
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POLO ANTAPICAL

Entre las estructuras caracteristicas de las algas cocolitoforales aparecen los flagelos y el haptonema.
Los dos flagelos desiguales se sitiian en posicion polar, presentan la tipica estructura biologica (9+2) y
ayudan a la célula a cambiar su posicion dentro de la zona fotica. La posesion de un haptonema
confiere a los cocolitéforos una particularidad diferenciadora con respecto a otros grupos de
fitoplancton también flagelados (Piennar, 1994; Brand, 1994). Este 6rgano multifuncional y de tamafio
variable, estd compuesto por 6 6 7 microtibulos, rodeados de reticulo endoplasmatico, que hacia la

base aumentan hasta 8 6 9 y cambian su disposicion de anillo a arco (Billard e Inouye, 2004). Parece
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que a algunas especies les permite adherirse a superficies (Hibberd, 1976) mientras que otras lo
utilizan para capturar particulas. En varios grupos de cocolitoforos, aparece reducido o incluso llega a

desaparecer, denominandose haptonema vestigial.
3.3. Cocosfera y grupos de cocolitéforos

Los cocolitoforos presentan la peculiaridad de desarrollar una cubierta rigida calcarea o cocosfera en
un determinado periodo de su ciclo de vida. Esta envoltura, generalmente esférica, la componen un
numero variable de placas de calcita o cocolitos que oscilan entre los 3 y 15 um en funcion de la

especie (Armstrong y Brasier, 2005).

En funcién de como precipiten y ordenen los cristales de calcita que los componen, los cocolitos

pueden subdividirse en dos grupos: los heterococolitos y los holococolitos.

Sin embargo, algunas haptofitas actuales producen estructuras que no pueden equipararse a ninguno de
los dos grupos anteriores, y a los que por exclusion, se ha definido como nanolitos (Young y Bown,
1997). Los nanolitos son nanofosiles calcareos que se han formado por procesos de biomineralizacion
distintos y que son de afinidad incierta ya que carecen de las estructuras caracteristicas de los
heterococolitos o los holococolitos (Cros y Fortuio, 2002; Flores y Sierro, 2007). Sus representantes
mas comunes, Florisphaera profunda y Braarudosphaera bigelowii, presentan ambos una cocosfera

formada por placas de calcita unicristalinas.

Los heterococolitos se ordenan radial y verticalmente a partir de complejas unidades cristalinas de
tamafio y forma variable. Su formacion y crecimiento se produce durante la fase diploide (Westbroek
et al.,, 1989; Pienaar, 1994), en vesiculas intracelulares asociadas al aparato de Golgi que seran
expulsadas al exterior una vez finalizado el proceso de biomineralizacion. Con una estructura mas
resistente, aumentan sus posibilidades de preservacion en el registro fosil y la posterior caracterizacion

de individuos a partir de las diferencias a nivel de familia, género y especie.

Los heterococolitos son el grupo mas numeroso y variable morfologicamente. Segun su morfologia se

pueden diferenciar tres subgrupos (Young et al., 2003):

-Placolitos, de forma eliptica o circular, pueden tener el area central abierta o seccionada por un puente
o barra central. Presentan dos escudos, el proximal y el distal y se disponen de forma imbricada entre
si para configurar la cocosfera. Con un 90 % de las formas, es el grupo mas abundante del
nannoplancton actual de los océanos. Algunos ejemplos son, Emiliana huxleyi, Gephyrocapsa sp. o

Calcidiscus leptoporus.
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-Murolitos, presentan un area central amplia que esta delimitada por un borde perpendicular de altura
variable, cuya forma da nombre al grupo. Los cocolitos se entrelazan entre si para formar la cocosfera,

como es el caso de Syracosphaera sp.

-Planolitos, también se caracterizan por un area central dilatada, pero en este caso, el borde se
encuentra en el mismo plano dando lugar a un tinico escudo. La organizacion de la cocosfera se basa

en la superposicion de los diferentes cocolitos. Acanthoica sp. es un ejemplo de este subgrupo.

Borde

Pared Borde Tugg

\ Area central

//Placolito | ‘4

Escudos

Area central

Murolito

Flancos

Area central Borde

Planolito

Figura 3.3. Tipos de heterococolitos segun su morfologia: murolito, placolito y planolito. Modificada de
Saavedra-Pellitero (2009).

Por su parte, los holococolitos estan formados por un elevado nimero de pequeiios (aprox. 0,1 pm)
cristales euhedrales, idénticos entre si (Billard e Inouye, 2004). La calcificacion de los holococolitos
aparentemente ocurre fuera de la membrana celular, en el interior de una cubierta organica que rodea a
la célula (Rowson et al., 1986). La estructura de los holococolitos es menos resistente y se desintegra
facilmente, con lo que su preservacion en el registro fosil es deficiente y su diferenciacion a nivel de
especie mas complicado (Cros y Fortuiio, 2002). Por ello, en comparacion con los robustos

heterococolitos, su abundancia en el registro sedimentario es mas limitada (Siesser y Winter, 1994).

A pesar de las variaciones morfologicas de los cocolitos, parece que tanto los representantes actuales
como los extintos presentan un mismo mecanismo de cristalizacion, por lo que es posible hablar de un

origen comun desde el que evolucionaron los distintos grupos.
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3.4. Ciclo de vida

Gracias a los estudios de especimenes vivos a través de trampas de sedimento y de cultivos se han
podido observar células de cocolitéforos que presentan en su cubierta dos tipos distintos de cocolitos,
que en estudios anteriores del registro fosil, se habian clasificado como especies diferentes (Cros et al.,
2000). La localizacion de cocosferas formadas simultaneamente por heterococolito/holococolito,
holococolito/holococolito y heterococolito/nanolito revela el desarrollo de diversas fases dentro del

ciclo de vida de estos organismos y la existencia de una transicion entre unas y otras fases.

El ciclo de vida de las algas cocolitoforales suele presentar dos fases bien marcadas, la haploide (n) y
la diploide (2n) (Young et al., 2005), si bien, atin se desconocen los mecanismos que desencadenan la
transicion entre una y otra fase. La transicion entre la fase diploide y la haploide se realiza a través de
la meiosis, mientras que la transicion inversa, de haploide a diploide, implica la fusiéon de dos células
mediante la singamia (Young y Henriksen, 2003). La diploide puede ser movil o no movil y se
caracteriza generalmente por el desarrollo de heterococolitos, mientras que la haploide es
principalmente moévil y puede manifestarse en forma de holococolitos (Crystallolithus rigidus-
Calcidiscus  leptoporus), mnanolitos (Ceratholithus) o escamas organicas (Emiliania spp.,

Gephyrocapsa spp.) (Cros y Fortufio, 2002; Young et al., 2005).

Ciclo de vida cocolitoforal

Mitosis
MeiosiS

Mitosis

Holococolito
Fase haploide

Heterococolito
Fase diploide

Célula
Combinada

Figura 3.4. Ciclo de vida cocolitoforal. Modificada de Geisen et al. (2002) y Saavedra-Pellitero (2009).
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En muestras actuales se han encontrado cocosferas formadas por heterococolitos y holococolitos de
manera combinada (Geisen et al., 2002; Cortés, 2000; Cortés y Bollmann, 2002; Cros et al., 2000;
Renaud y Klaas, 2001; Crudeli et al., 2006; Frada et al., 2009). Geisen et al. (2002) interpretan la
presencia de estas células combinadas como la manifestacion morfologica de la transicion entre fases.
Ambas fases del organismo pueden reproducirse por mitosis (asexual) de manera ilimitada, de modo
que los cocolitos son redistribuidos entre las dos células hijas (Billard e Inouye, 2004). Estudios
realizados bajo condiciones Optimas de luz y nutrientes desvelan que E. huxleyi puede dividirse dos

veces y media al dia, G. oceanica dos veces al dia y C. leptoporus una séla vez al dia.

3.5. Funciones de las cubiertas calcareas

Se han propuesto varias posibilidades acerca de la funcion de las cocosferas, y aunque el debate aun
sigue abierto, la mayoria de los cientificos sugieren que no se trata de una tnica funcion si no mas bien

de la combinacion de varias. A continuacion se explican algunas de las planteadas por Young en 1994:

-Barrera protectora que proporciona cohesion y proteccion fisica a la vez que regula el intercambio de

material entre célula y entorno.

-Cubierta robusta y continua que protege frente a la predacion del zooplancton, o al ataque de virus,
bacterias o protozoos. Sin embargo, estudios de depredacion de zooplancton muestran similares tasas
de éxito tanto para células calcificadas como para no calcificadas (Harris, 1994). De igual modo, la
opcion de la proteccion frente a virus fue doblemente descartada por Bratbak et al. (1996) y Wilson et
al. (2002). La posible proteccion de la cocosfera frente a infecciones bacterianas no ha sido

suficientemente investigada (Billard e Inouye, 2004).

-Economizador de energia. La precipitacion de CaCO; para formar una cubierta calcitica, ademas de
aportar rigidez, es mas rentable energéticamente que otras estructuras de moléculas organicas.
Ademas, el CO, liberado durante la calcificacion es utilizado en la fotosintesis, por lo que la
producciéon de cocolitos podria estar aumentando la eficiencia de estos procesos biogeoquimicos y

suponer un vinculo entre ellos (Paasche, 1962).

-Regulador de la tasa de hundimiento y la flotacion. El nimero de cocolitos y la orientacion de las
cocosferas no esféricas determinan la aceleracion o frenado en la velocidad de hundimiento,
condicionando asi una mayor o menor absorciéon de los nutrientes del agua e incluso el transporte a

aguas mas profundas y con mayor contenido en nutrientes.

-Regulador de la luz. Se barajan aqui dos versiones, una basada en la capacidad de los cocolitos para
reflejar la luz ultravioleta y permitir asi la vida en la parte superior de la zona fotica y una segunda
hipotesis sobre el menor indice de refraccion de la calcita frente al agua, que permitiria a los

cocolitoforos desarrollarse a mayor profundidad en la columna de agua.
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3.6. Transporte y sedimentacion

Al morir la célula del cocolitoforal, las membranas organicas que unen los cocolitos entre si se
desintegran y la cocosfera se disgrega en su trayecto hasta el fondo marino. Sélo las cocosferas
formadas por cocolitos fuertemente entrelazados podrian preservarse completas en los sedimentos,
pero la mayor parte de los sedimentos contienen Unicamente los cocolitos de forma individual (Roth,
1994). La escasa masa del cocolito junto a su elevada area superficial dan lugar a una velocidad de
hundimiento de aproximadamente 13,8 cm/dia (Steinmetz, 1994). Con esta velocidad tan lenta, es muy
posible que en su transporte hasta el fondo, los cocolitos sean disueltos por las aguas subsaturadas en

carbonato o que las corrientes oceanicas los arrastren lejos de su area de origen.

Una interpretacion adecuada del registro sedimentario debe considerar que el transporte y
sedimentacion de los cocolitos hacia el fondo oceédnico estd sometido a diferentes procesos que hacen
variar la composicion original de la asociacion viva de cocolitoforos. Ademds de la amenaza de
organismos heterotrofos, los cocolitos pueden verse afectados por efectos diagenéticos (Berger y Roth,

1975; Steinmetz, 1994) y por disolucién quimica o preservacion selectiva.

La disolucion selectiva afecta a los cocolitos mas delicados, de modo que, en ocasiones, muchos de
los holococolitos y varios heterococolitos acaban por disolverse, preservandose solo los cocolitos mas
robustos como Calcidiscus spp., Reticulofenestra spp., Gephyrocapsa spp., Coccolithus spp. o
Helicosphaera spp. (Berger y Roth, 1975). Por ello, inicamente una parte de las especies de

cocolitoforos existentes poseen un registro sedimentario representativo.

Sin embargo, los estudios de sedimentos ocednicos consideran que existe alta correlacion con la
asociacion de cocolitoforos correspondiente a la zona fética inmediatamente superior, con lo que se
concluye que los cocolitos alcanzan el fondo marino mediante otros mecanismos de transporte. Estos
mecanismos consisten en el hundimiento a través de macroagregados en forma de pellets fecales o de
nieve oceanica (Kinkel et al., 2000; McIntyre y Bé, 1967; Okada y Honjo, 1973; Baumann et al.,
2000). Los pellets fecales son generados por el zooplancton que ocupa la zona eufética, ingiriendo
enormes cantidades de cocolitéforos y produciendo agregados no organicos de hasta 100.000

cocosferas.

Se llama nieve oceénica todo agregado, aglomerado o particula de material organico o inorgénico que
se mantiene unida por fuerzas intra o intermoleculares, tension superficial, cohesién organica o fuerzas
electrostaticas y que puede medir desde 0,5 mm hasta centimetros o incluso metros de longitud
(Steinmetz, 1994). Estos mecanismos, que pueden alcanzar tasas de hasta 160 m/dia (Honjo, 1976),
aceleran el hundimiento de los restos inorgéanicos de los cocolitos protegiéndolos frente a la disolucion

y al arrastre por corrientes.
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3.7. Distribucion biogeografica

La distribucion biogeografica de los cocolitoforos depende de un amplio rango de factores ambientales
como la disponibilidad de nutrientes, la luz, la salinidad o la temperatura superficial marina (Winter et
al., 1994). La variabilidad de estos factores presenta complejas interdependencias e incluso, procesos
de retroalimentacion y ademas, esta condicionada por otras caracteristicas de los océanos como la
turbidez, la estratificacion, la surgencia de aguas o las corrientes oceanicas. Por tanto, considerar cada
factor de manera independiente resulta complicado y supondria simplificar sus complejas
interacciones (Flores y Sierro, 2007). Los requerimientos ecoldgicos difieren de unas especies a otras,

de modo que cada una alcanzara su optimo desarrollo en una masa de agua determinada.
3.7.1. Distribucion vertical

Los cocolitéforos viven en la zona fotica (ZF) de la columna de agua ya que necesitan la luz para
realizar la fotosintesis. Los niveles de luz que requieren los cocolitoforos para su correcto desarrollo
son similares a los de otras grupos de células eucariotas que también conforman el fitoplancton

(Brand, 1994).

La extension vertical de la zona fotica oscila en funcion de la latitud y de la turbidez de la columna de
agua. En las aguas estratificadas de las zonas subtropicales se alcanzan las mayores profundidades de
la ZF, pudiendo alcanzar hasta los 220 m (Winter et al., 1994). La mayoria de las especies ocupan los
primeros metros de la columna de agua (entre 50 y 80 m), la denominada zona eufética, mientras que
otras especies encuentran su nicho a mayores profundidades, como es el caso de, Oolithothus spp., que

ocupa la zona fotica media, o de Florisphaera profunda, habitante de la zona fética inferior (ZFI).

La ZFI no s6lo presenta bajos niveles de intensidad luminica (menores a 4 %) sino también
temperaturas mas bajas, por lo que, para una misma latitud, las especies que se desarrollan a estas

profundidades lo haran en condiciones mas frias y de menor luminosidad.

La termoclina es una capa en la vertical del cuerpo de agua que marca un cambio brusco de
temperatura en profundidad y separa, las aguas profundas y frias, de las superficiales, sometidas al
calentamiento solar y al efecto del viento que distribuye ese calor en los primeros metros de la

columna de agua estableciendo la capa de mezcla.

La termoclina varia con la latitud y la estacion: es estable en los tropicos, variable en regiones
templadas, mas marcada en verano, y casi inexistente en altas latitudes, donde la columna de agua esta

tan fria en superficie como en el fondo.

39



Capitulo 3

Otro factor que varia en profundidad, es la disponibilidad de nutrientes, en concreto, los nutrientes
biolimitantes para el desarrollo de los cocolitéforos son el nitrato y el fosfato, cuya concentracion
aumenta en profundidad. Este gradiente vertical de concentracion de nutrientes determina la

profundidad de la nutriclina, que a su vez, esta ligada a la termoclina.

Variaciones en la posicion relativa de la nutriclina y la termoclina controlan la composicion de la

asociacion de cocolitoforos, de modo que:

-Si la nutriclina y la termoclina ocupan posiciones mas someras, esto supone una mayor disponibilidad
de nutrientes en superficie junto con temperaturas mas bajas, favoreciendo el desarrollo de especies de
cocolitoforos eutroficas como Emiliania huxleyi u