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Abstract: Environmental response in the Pacific to aseismic Cocos Ridge subduction (Panama and Costa
Rica). The evolution of the marine communities along the Pacific coast of Central America, may have changed
in response to the formation of the Isthmus of Panama. To evaluate the effect of the Aseismic Cocos Ridge
(DAC) subduction on the marine benthic communities, we reconstructed benthic assemblages from Neogene
fossiliferous formations in Burica and Nicoya peninsulas of Panama and Costa Rica. Paleoecological and
paleoenvironmental conditions were reconstructed by comparing community structure from bulk fossil samples
with dredge collections from modern Tropical American seas, using principal component analysis. Our results
indicate that during the early Pliocene, before the closing of the Isthmus, some oceanic islands existed with
moderate upwelling in the Burica region. After the closure, during the late Pliocene and early Pleistocene the
collision of the DAC caused an uplift of the seafloor, where water depth of 2 300m became shallow waters of less
than 40m depth. Meanwhile, upwelling intensified in the open ocean the uplift that had formed small islands in
coastal areas of Burica, creating protected areas and limiting the upwelling effect that was given in open ocean.
The subduction of the DAC continued until the islands were joined to the mainland and gradually disappeared,
allowing the return of the upwelling. During the middle Pleistocene a second process of accelerated uplift with
speeds of 8m/1 000 years provoked again the elevation of the seafloor and later the elevation of the Talamanca
Range. The new range formed a barrier that blocked the passage of the Trade winds, created new ecological con-
ditions and optimized and allowed the growth of the best coral reefs in the coasts of the tropical Eastern Pacific
(POT) between Panama and Costa Rica. Rev. Biol. Trop. 60 (2): 893-908. Epub 2012 June 01.

Key words: Talamanca Range, closure of Panama isthmus, upwelling, benthic communities, Pacific Ocean,
marine fossils.

Cuando el Istmo de Panama se cerrd hace

3.5Ma, el Océano Pacifico Oriental (POT)
quedé separado del Mar Caribe (Coates et al.
1992, 2004, Coates 1997, Coates & Obando
1996) y ocurrieron drésticos cambios ambien-
tales producto del colapso del afloramiento
(O’Dea et al. 2007a). Este evento condujo a
extinciones progresivas de la fauna benténica
por el colapso en la productividad del plancton
(Jackson et al. 1993, Jackson 1994, Collins
et al. 1996, Coates & Obando 1996, Jackson
et al. 1996, Jackson & D’Croz 1997, Kameo
2002, Todd et al. 2002, Jain & Collins 2007,
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O’Dea et al. 2007, O’Dea & Jackson 2009,
Smith & Jackson 2009). La productividad en
este océano era causada por la alta concen-
traciéon de nutrientes transportados por las
masas de agua que flufan en direccién este a
través del canal interocednico (O’Dea et al.
2007a). Las aguas que fertilizaban el Mar
Caribe mantenian de esta manera, comunida-
des bentdénicas compuestas principalmente por
moluscos filtradores que prosperaban por la
alta disponibilidad de nutrientes (Jackson et
al. 1993, Jackson & D’Croz 1997, Todd et al.
2002, O’Dea et al. 2007a).
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Aunque el afloramiento cesé en el Caribe
después del cierre del Istmo, hoy sigue ocu-
rriendo en el Pacifico Oriental Tropical (POT),
especificamente en los golfos de Tehuantepec,
Papagayo, Nicoya y Panama (Fig. 1) (Jack-
son & D’Croz 1997, Brenes et al. 2003). Sin
embargo, en el resto de las costas del POT
esto no ocurre porque los vientos Alisios
(provenientes del noreste) responsables de las
surgencias, son bloqueados por las altas cade-
nas montafiosas de Centroamérica (Jackson &
D’Croz 1997). Por ejemplo, entre Panamd y
Costa Rica, las zonas costeras que se extien-
den desde el Valle de Antén hasta el Arenal
por la costa pacifica no presentan evidencias
de surgencias marino-costeras porque la cordi-
llera de Talamanca bloquea los vientos Alisios
(Glynn 1977, Coates & Obando 1996, Coates

Océano Pacifico

1997, Jackson & D’Croz 1997, D’Croz &
O’Dea 2007, D’Croz & O’Dea 2009). A causa
de esto se desarrollan en estos lugares los
mayores arrecifes costeros del POT ya que las
costas estdn protegidas de los vientos (Glynn
et al. 1972, Porter 1972, Guzman & Cortés
1994, Glynn et al. 1996, Cortés 1997, Glynn
& Maté 1997, Jackson & D’Croz 1997, Cortés
& Jiménez 2003, Maté 2003). No obstante, la
historia geoldgica indica que aparentemente
estas condiciones son de origen muy reciente
porque las montafias que bloquearon los vien-
tos no existian antes de la subduccién de la
DAC, por lo menos desde SMa (Alvarado et al.
2007, Collins et al. 1995, Coates 1997).
Nuevas investigaciones indican que la cor-
dillera inicié su elevacion desde el Pleisto-
ceno temprano, intensificindose durante el
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Fig. 1. Imagen construida con sistema de informacién geogrifica donde se muestra la elevaciéon de las montafas en
América Central. En los puntos donde la cordillera es baja como el Golfo de Tehuantepec, el Golfo de Papagayo y el Golfo
de Panamd, los vientos Alisios pueden pasar y provocan el afloramiento. Pero la cordillera de Talamanca y la cordillera
Centroamericana bloquean el paso de los vientos en los puntos donde las montaiias son altas.

Fig. 1. Constructed image with geographic information system that shows the elevation of the mountains in Central America.
At the points where the mountains are low how the Gulf of Tehuantepec, Gulf of Papagayo and Gulf of Panama the trade

winds can pass and cause the upwelling.
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Pleistoceno tardio (Ledn-Rodriguez & Collins
2005, Leén-Rodriguez 2007). Por esta razon,
creemos que el levantamiento de la cordillera
guarda una fuerte influencia sobre las condi-
ciones ambientales que existen hoy dia en las
zonas sin afloramiento de las costas del POT
en Panamd y de Costa Rica. El saber cémo se
organizaron las comunidades en el POT en el
pasado representa un vacio en la historia natu-
ral del cierre del Istmo de Panama. A pesar de
que ya contamos con multiples estudios para el
Caribe, desconocemos qué sucedi6é en el POT
en las etapas finales de este evento. Nuestro
trabajo constituye el primer estudio cuantitati-
vo de paleoecologia para el POT siguiendo las
metodologias estandarizadas por el Proyecto
de Paleontologia de Panama (Collins & Coates
1999, O’Dea et al. 2007b).

MATERIALES Y METODOS

Descripcion geoldgica: Actualmente la
Cordillera Centroamericana y la Cordillera
de Talamanca bloquean el paso de los vientos
Alisios pero estos pueden pasar en las zonas
de baja elevacién y provocan el afloramiento
en las aguas del POT (Fig. 1). Para entender el
efecto que tuvo la elevacion de la Cordillera de
Talamanca sobre los ambientes del POT estu-
diamos sitios fosiliferos puntuales en cuatro
formaciones geoldgicas. Tres ubicados en la
Peninsula Burica, que corresponden al grupo
Charco Azul (Olsson 1942) como son las for-
maciones: Pefiita (>3.5Ma), Burica (2.7Ma) y
Armuelles (1.8Ma) (Coates et al. 1992) y una
ubicada en la Peninsula Nicoya: la Formacién
Montezuma (<1.7) (Fig. 2 A-D).

La Formacién Peiiita es la mds antigua
del grupo Charco Azul, le infrayacen basal-
tos volcdnicos del Cenozoico y la suprayace
la Formacién Burica (Fig. 2B, D) (Coates et
al. 1992). Esta tiene una espesura compuesta
de aproximadamente 1 200m de sedimentos
(Corringan et al. 1990) y se caracteriza por la
presencia de limolitas y litoarenitas arcillosas
de color azul verdoso que todo el tiempo son
del tipo glauconiticas (Coates et al. 1992). La
unidad basal posee cuarzo, y litoarenitas de
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color azul verdoso, con canales locales de con-
glomerados volcanicos (Fig. 2D). El miembro
La Cancha consiste en una serie de facies con
estratigrafia cruzadas cuneiformes, litoareni-
tas con conglomerados y camas cruzadas de
areniscas finas con clastos de lodo (Fig. 2B,
D). Los afloramientos portadores de f6siles
que nosotros estudiamos se encuentran en el
Rio la Pefia (8°12.794° N - 82°56.820° W), asi
como en el cauce y en la desembocadura de
la quebrada Peiiita (8°14.283° N - 82°57.852’
W) (Fig. 2B), donde se localiza el lugar de
contacto de la Formacién Peiiita con el basalto
volcanico (Fig. 2D). La Peiiita ocasionalmente
es rica en moluscos siendo los mas frecuentes
los bivalvos Arca y Chione, y los gasterépodos
Olivella, Conus y Cancellaria (Olsson 1942,
O’Dea et al. 2007b), también son comunes los
cirripedos de aguas intermareales y numero-
sas espinas de erizos Eucidaris (O’Dea et al.
2007b, De Gracia 2009). Los paleoambientes
indican que los sedimentos se depositaron
en aguas poco profundas y que la base de la
formacion se deposité alrededor de una isla o
montafia submarina con en ambiente marino
marginal (Coates et al. 1992).

La segunda, es la Formacién Burica (Fig.
2), que consiste en una seccién con alrede-
dor de 2 800m. Las facies son productos de
multiples ciclos con depdsitos de turbidita,
con megabrechas que estian presentes desde la
base de la Formacion (Corringan et al. 1990,
Coates et al. 1992). La Formaciéon Burica
estd subdividida en dos miembros. El miem-
bro inferior data del Plioceno superior y estia
compuesto por turbiditas proximales de grano
grueso, fue depositado entre 2 000 y 2 400m
de profundidad (Coates et al. 1992, Collins et
al. 1995). El miembro superior de edad Pleis-
toceno temprano, estd constituido de turbiditas
distales de grano fino con conglomerados ricos
en fésiles de aguas someras (Fig. 2B, D) (De
Gracia 2009, Corringan et al. 1990, Coates et
al. 1992). La paleobatimetria de la Formacién
Burica pasa gradualmente por una transicién
desde aguas muy profundas hasta aguas poco
profundas que caracterizan el miembro supe-
rior (Coates et al. 1992). A esta Formacion le

895



¥
81° YA 3 D
: W- E ©
Mar Caribe %% g |2
Costa Rica B b
os
L =E)
m C 17 “ 14 Pu
Golfo de - 15 . il ?
Nicoya B - Panama 3 L
2 3
Océano Pacifico 5 [ g
> —
300 km 4 g 5 6,7
a 1 E é
o) 0 =
BI|& 3 S
Miembro la Cancha g g 2
Quebrada 3 5 5
el Higo ° -
- 3220’ 1
-2 2
s S
2 =
= [
> o
@ ]
o Q£
N 0 g
g S
w%%s g O
)4 £
L 3| 2
' _—
T 2 ]
85006’ o ic
gl |2
. a | =
Costa Rica 4 S
©
1S
o
(N
=
g o
-5 3
S 3
<
E=
S
o)
c §_Z
3 S 2
el Es
= =
Cabo Blanco —6 2

Fig. 2. (A) Los faunulas del Reciente en ambas costas del Istmo de Panamd se marcan con lineas, los recuadros muestran la
ubicacién de faunulas fésiles en las peninsulas de Nicoya y Burica. (B) Ampliacién de la Peninsula Burica con la ubicacién
de las localidades estudiadas. (C) Ampliacion de la parte sureste de la Peninsula Nicoya donde se ubican las localidades de
la Formacién Montezuma. (D) Columnas estratigraficas de las formaciones geoldgicas estudiadas. Formacién Peiiita (1),
Formacién Burica (II), Formacion Armuelles (III), Formacién Montezuma (IV). Los niimeros de las faunulas corresponden
a los descritos en el cuadro 1. Referencias: Chinchilla-Chavez 1989, Coates et al. 1992, Coates & Jackson 1998. Las edades
han sido ajustadas segtin Walker & Geissman (2009) y Gibbard et al. (2010).

Fig. 2. (A) Recent faunules on both coasts of the Isthmus of Panama are marked with lines; boxes show the location of
Burica and Nicoya peninsulas. (B) Expansion of Burica Peninsula showing the location of the fossil faunules. (C) Expansion
of the southeastern part of the Nicoya Peninsula showing faunules of Montezuma Formation. (D) Lithostratigraphic
correlation charts of the geologic formations studied. Pefiita Formation (I), Burica Formation (II), Armuelles Formation (III),
Montezuma Formation (IV). The number of faunules correspondant to the numbers in the table 1. References: Chinchilla-
Chévez 1989, Coates et al. 1992, Coates & Jackson 1998. The ages has been adjusted according to Walker & Geissman
(2009) and Gibbard er al. (2010).
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infrayace la Formacién Peiiita y la suprayace la
Formacién Armuelles (Fig. 2D) (Coates et al.
1992). Las exposiciones de la Formacion Buri-
ca se encuentran en una impresionante seccion
de 20km en el lado este de la Peninsula Burica
(Fig. 2B). Los sitios ricos en macrofésiles
pertenecen al miembro superior (O’Dea et al.
2007b) y se encuentran en la desembocadura
de la quebrada Corotu (8°7.821° N - 82°52.292’
W) y en la Quebrada Calabazo (8°8.777
N - 82°52.497° W) (Fig. 2B) donde la fauna
es netamente de aguas someras (De Gracia
2009). En estas localidades se encuentran los
gasteropodos Anthilophos gaudens, Prunum
woldriingei, Cosmioconcha redheri, Phos aff.
fusoides y Turritella sp. y, los bivalvos Tellina
sp. Nucula sp. Laevicardium sp., Lyrocardium
sp., Mactra sp., Saccella cf. phlyctaena, Ame-
ricardia sp., Barbatia sp., Chione sp., asi como
fragmentos de Pinna sp. Adicionalmente son
encontrados corales ahermatipicos fragmentos
y concreciones esféricas de algas calcdreas
y, ocasionalmente el gasterpodo plancténico
Cavolinia sp. (De Gracia 2009).

La Formacién Armuelles tiene un espesor
aproximado de 370m y data del Pleistoceno
temprano-medio (Corringan et al. 1990, Coates
et al. 1992). La localidad mds importante se
encuentra a lo largo del rio Rabo de Puerco,
iniciando a partir de la carretera en el pueblo
de Puerto Armuelles (Fig. 2B) (8°16.801° N -
82°51.995” W) y recorriendo el rio en direccion
oeste hacia el noreste por 3km (Terry 1941).
En esta seccion, se reconocen cinco facies
claramente definidas, la inferior es una capa de
limonitas que hace contacto con la Formacién
Burica (Fig. 2D) (Coates & Jackson 1998).
Luego de la capa del contacto, suprayace una
capa de arcillitas de color gris azulado y limo-
litas con abundantes ichnofésiles. En esta facie
se encuentra un horizonte muy caracteristico
de penascos incrustados de ostras, briozoarios
incrustantres, corales ahermatipicos y bivalvos
donde Tellina sp. es comtn (Fig. 2D). A esta
facie le suprayace una capa de arcillitas azul
grisdceas con limonitas sin macrofésiles (Fig.
2D). En la tercera capa, encontramos arenis-
cas limosas de color azul grisdceos con una

sorprendente aglomeracién de bivalvos Pinna
sp. de gran tamafio y en posicién de vida, que
se extiende horizontalmente por 3km (Fig.
2D). La facie superior consiste en sedimentos
volcaniclasticos, limolitas lodosas y areniscas
con abundantes y diversos moluscos, princi-
palmente de Pinna sp. dispersas pero toda la
capa (Fig. 2D) (Coates & Jackson 1998). La
fauna de las facies fosiliferas indica que la
Formacién Armuelles se deposité en aguas
someras a menos de 20m de profundidad (De
Gracia 2009). A la Formaciéon Armuelles le
infrayace la Formacién Burica donde el con-
tacto se encuentra en el Rio rabo de Puerco,
siguiendo el cauce del rio por la ruta que siguié
Terry (1941) por unos 3km, en este lugar se
pueden observar los sedimentos de la Forma-
cién Armuelles encima de las turbiditas de la
Formacién Burica (Fig. 2D).

La Formacién Montezuma se localiza en
la peninsula de Nicoya (Fig. 2 C-D). Tiene
aproximadamente 30m de espesor y es de
edad Pleistoceno temprano-medio (Fig. 2 C-D)
(Aguilar & Fischer 1986, Coates et al. 1992).
La Formacién Montezuma es altamente varia-
ble y su localidad tipo est4 situada a lo largo del
camino inmediatamente al oeste del pueblo de
Montezuma (Chinchilla-Chaves 1989, Coates
et al. 1992). Le infrayacen rocas volcdnicas
del Complejo de Nicoya y la suprayacen are-
nas, aluviones y otros sedimentos recientes
(Chinchilla-Chaves 1989). Estd constituida
principalmente por tres litofacies que represen-
tan cada una, un ambiente definido: facies de
ambiente marino marginal abierto, ensenadas y
ambientes marginales protegidos y, ambientes
estuarinos-fluviales (Chinchilla-Chaves 1989,
Coates et al. 1992). Las muestras colectadas
provienen de un estrato altamente fosilifero
que aflora en la capa de arenisca a lo largo de
la playa Cocalito, ubicada al sur de la Peninsu-
la Nicoya, al norte del pueblo de Montezuma
(Fig. 2 C-D).

Muestreo: Las localidades de origen de
las muestras fueron separados en unidades aqui
denominadas faunulas (O’Dea et al. 2007b)
tomadas de las formaciones Armuelles, Burica,
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Montezuma y Peiiita (Fig. 1 A-C). Los datos
sobre la fauna f6sil fueron obtenidos a partir de
muestras geoldgicas de bultos (n=25), recolec-
tadas en faunulas ubicadas en la peninsula de
Burica y Nicoya (Cuadro 1, Fig. 2 B-C). En el
laboratorio, 170kg de sedimentos contenidos
en los 25 bultos fueron remojados en agua y
puestos en una solucién de sal de Glouber para
facilitar la extracciéon de los fésiles (O’Dea
et al. 2007b, Surlyk 1972). Posteriormente,
el sedimento fue tamizado con cernidores de
2mm y todos los fésiles completos o fragmen-
tarios separados en grupos taxonémicos.

Los datos sobre la fauna benténica reciente
se originaron a partir de 174 muestras recolec-
tadas por O’Dea et al. (2007a) con el uso de
rastras de fondo y de dragas en la plataforma
continental del Caribe de Panama4, asi como las
61 muestras recolectadas durante este estudio
en la costa Pacifica del Istmo de Panama (Fig.
2A). Todas las recolectas se hicieron a bordo
del R/V Urraca de STRI. Las muestras fueron
lavadas en la cubierta del barco y tamizadas
con cernidores de 2mm y 500um. Los fragmen-
tos de los organismos fésiles y recientes fueron
extraidos de la fracciéon de 2mm de las mues-
tras y agrupados en las siguientes categorias:
bivalvos, gasterépodos, briozoarios, corales,
algas calcdreas (Coralina, Halimeda) y otros
(equinodermos, crustaceos, cirripedios, escafé-
podos, huesos de peces y otolitos). Los grupos
fueron pesados para obtener la abundancia
relativa (Cuadro 1) por faunula y la biomasa de
cada grupo para reconstruir las comunidades.

Tratamiento de los datos: Los datos en
peso de cada muestra reciente y f6sil fueron
promediados por localidad y luego convertidos
a proporciones (Cuadro 1) (que representan la
abundancia relativa de cada taxa) como paso
previo al andlisis de componentes principales
(PCA). La abundancia relativa de cada grupo
taxondmico en este estudio determina las con-
diciones ambientales (O’Dea er al. 2007a).
Siguiendo este método se hicieron tres andlisis
de PCA con el programa estadistico Canoco for
Windowns (Lep$ & Smilauer 2003) y logramos
su ordenacién con la cual reconstruimos la
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estructura ecoldgica de las localidades fésiles
mediante su comparaciéon con las localidades
recientes. El primer PCA se aplicé para mostrar
estadisticamente las diferencias entre faunulas
del Pacifico y del Caribe. En el segundo PCA,
usamos solo datos de fésiles para reconstruir
los ecosistemas del Pacifico y determinar cud-
les son las variables de mayor peso. El tercer
PCA se aplic6 para comparar las faunulas
fosiles con las recientes. Esto favorece el
correcto andlisis del segundo PCA y permite
una comparacién directa que nos ayude a
estimar las condiciones ambientales. De esta
manera reconstruimos las comunidades fésiles
con la metodologia de O"Dea et al. (2007a), las
mismas que han sido estandarizadas por el Pro-
yecto de Paleontologia de Panama desde 1986
(Collins & Coates 1999). Adicionalmente, la
informacién obtenida a partir de los fosiles
fue relacionada con los eventos geoldgicos y
ambientales que se dieron durante la etapa final
del cierre del Istmo de Panama en la costa del
Pacifico (Shipley & Moore 1986, Coates et al.
1992, Collins et al. 1995, Kolarsky et al. 1995,
Coates & Obando 1996, Coates 1997, Haug &
Tiedeman 1998, Coates & Jackson 1998, Ledn-
Rodriguez & Collins 2005, Leén-Rodiguez
2007, Kamikuri et al. 2009) para obtener con-
clusiones mds precisas.

RESULTADOS

Fauna reciente: El primer PCA muestra
una separacion entre faunulas del Pacifico y el
Caribe (Fig. 3A). Las comunidades benténicas
del Caribe presentan una estructura ecoldgi-
ca dominada por corales y algas calcdreas.
Mientras que comunidades del Pacifico pre-
sentan una estructura ecoldgica dominada por
moluscos (Fig. 3A). El resultado de este and-
lisis explica en los tres primeros componentes
principales el 89.4% de la variacién total de
los datos y una amplia separacion entre las
faunulas del Caribe y del Pacifico (Fig. 3A).
La separacién corresponde a diferencias en
proporciones de las variables corales y algas
con respecto a las variables gasterépodos y
bivalvos (Fig. 3A). En la Fig. 3A el punto cinco
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Fig. 3. Andlisis de componentes principales construidos con los promedios de los valores de abundancia relativa de fauna
seguin la localidad. (A) Primer PCA donde se analizé la abundancia relativa de fauna Reciente. (B) Segundo PCA donde se
muestra el resultado de los analisis de datos fésiles. (C) Tercer PCA donde se muestra el resultado del analisis de todos los
datos utilizados en este estudio. Circulos negros: localidades del Caribe, circulos blancos: localidades del Pacifico, rombos

grises: Formacion Peiiita, cuadrados grices: Formacion Burica,

Tridngulos grises: Formacién Armuelles, circulos grises:

Formacion Montezuma. Los nimeros coinciden con la figura 1 y el cuadro 1.

Fig. 3. PCA analysis constructed with the averages values of relative abundance of fauna according faunules. (A) First PCA
showing the analysis of the relative abundance of Recent fauna. (B) Second PCA showing the results of the analysis of fossil
data which represent. (C) Third PCA showing the result of analysis of all data used in this study. Black circles: Caribbean
localities, white circles: pacific localities, grays rhombuses: Peiiita Formation, grays squares: Burica Formation, Grays
triangles: Armuelles Formation, grays Montezuma Formation. The numbers correspond to figure 1 and table 1.

que corresponde al Golfo de Chiriqui Oeste
(Pacifico) se agrupa con faunulas del Caribe
(Fig. 3A). Por otra parte, también se observa
que el punto 17 que corresponde a la Bahia de
Almirante (Caribe), se agrupa con faunulas del
Pacifico y que estan dirigidas por la variable de
bivalvos (Fig. 3A).

Fauna fosil: El segundo PCA explica
en los dos primeros componentes principa-
les el 91.13% de la variacién de los datos.
Las faunulas Quebrada Coroti y Quebrada
Calabazo (punto 9 y 10 Fig. 3B), de la For-
macién Burica (~2.7Ma), no se agrupan con
el resto de faunulas fésiles. Adicionalmente,
la fauna del rio Rabo de Puerco (punto 8 Fig.
3B) de la Formacion Armuelles (~1.8Ma), se
encuentra controlada por la variable bivalvos
mientras que, el resto de las localidades, las
cuales corresponden a la Formacién Peiita
(>3.5Ma) y Montezuma (<1.7Ma) estan diri-
gidas hacia la variable otros (Fig. 3B). Esta
ultima variable corresponde mayormente a
cirripedos de zonas intermareales (Cuadro 1)
(De Gracia 2009).

En el tercer PCA (Fig. 3C) se analizaron
todas las faunulas estudiadas. La prueba explica
el 85.7% de la varianza total en los tres prime-
ros componentes principales. La gréfica (Fig.
3C) muestra que los tres grupos de andlisis
(Caribe Reciente, Pacifico Reciente y Pacifico
f6sil), estan distribuidos casi en grupos separa-
dos (Fig. 3C) donde faunulas del Pacifico (f6sil
y reciente) estdn mas relacionadas (Fig. 3C).
En el andlisis esto se debe a que la variable
‘otros’ dirige la ecologia en las faunulas de la
Formacién Peiiita y de la Formacién Montezu-
ma (Fig. 3C). Adicionalmente, la faunulas de
la Formacién Burica, Quebrada Corotud (punto
9 Fig. 3C) se relaciona con faunulas del Caribe
y la faunula Quebrada Calabazo (punto 10 Fig.
3C), se relaciona mas con localidades del Paci-
fico. Esto indica ambientes variables de aguas
someras para la parte superior de la formacién
Burica. Las condiciones de cada faunula fueron
reconstruidas a partir de los andlisis de PCA,
usando estudios taxonémicos de la fauna mari-
na y correlacionando estos datos con los prin-
cipales eventos geoldgicos y ecoldgicos que se
dieron en el pasado (Fig. 4).
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Fig. 4. Reconstrucciéon ambiental de las faunulas estudiadas y su correlacién con estimaciones de afloramiento oceanico
(Kamikuri et al. 2009), Paleobatimetria (este estudio), eventos tectonicos (Coates et al. 1992, Coates & Obando 1996,
Collins et al. 1995, Coates 1997) y eventos climdticos (Haug & Tiedeman 1998). La imagen muestra los cambios locales
que se dieron en las faunulas de la Peninsula Burica y la reconstruccion de las faunulas de la Peninsula Nicoya. El nimero
de las faunulas es igual a lo indicado en el cuadro 1. Las edades han sido ajustadas segin Walker & Geissman (2009) y
Gibbard et al. (2010).

Fig. 4. Environmental reconstruction of the fossils faunules and the correlation of this whit estimates of ocean upwelling
(Kamikuri et al. 2009), Paleobathymetry (this study), tectonic events (Coates et al. 1992, Coates & Obando 1996, Collins
et al. 1995, Coates 1997) and climatic events (Haug & Tiedeman 1998). The image shows the local changes that occurred
in the faunules of Burica Peninsula and the reconstruction of the Nicoya Peninsula faunules. The faunules numbers match
with figure 1, 2 and table 1.

DISCUSION La agrupaciéon de la faunula del Golfo

de Chiriqui Oeste con faunulas del Caribe la

Comunidades modernas en el Pacifi-  ;5ociamos con la ausencia de afloramiento
co: Los resultados presentados coinciden con  ep ] Golfo de Chiriqui y a la presencia del
estudios que indican que las condiciones ocea- arrecife de coral en la Isla de Coiba, que es el

nograficas tienen fuerte influencia sobre la mayor arrecife costero del POT (Guzméin &
fauna benténica y que las comunidades entre Cortes 1993, Glynn & Maté 1997, Maté 2003).
el Mar Caribe y el POT son diferentes (D’Croz Por otra parte, la agrupacién de la faunula
& Robertson 1997, Jackson & D’Croz 1997,  Bahfa Almirante con faunulas del Pacifico en
O’Dea et al. 2007a). El estudio de O’Dea eral. ¢l primer PCA, indica que las comunidades
(2007a), explica que hay una relacion inversa  son dominadas por bivalvos. Este resultado es
entre las variables bivalvos y gasterépodos con explicado por el efecto de la escorrentia con-

respecto a la variable corales y algas. Tambi€n,  tinental de la ciudad de Almirante que afecta
que la abundancia de bivalvos y gasteropodos  las dreas costeras en esta zona (D’Croz et al.
se relaciona con alta productividad plancténi-  2005). La descarga de nutrientes por escorren-

ca en zonas de afloramiento. Mientras que la  tfa a causa de la deforestacién y por la ciudad
dominancia de corales y algas generalmente de Almirante (D’Croz et al. 2005) favorecen el
estd asociada a ecosistemas sin exposicion a las desarrollo de tdxones filtradores como bival-
aguas de afloramiento. vos lo que es indicativo de un cambio en las
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comunidades causado por el impacto humano.
La estructura ecolégica de la costa del Golfo de
Chiriqui en el primer PCA, es similar a la de las
zonas de afloramiento del Golfo de Panama.
Sin embargo, la disponibilidad de nutrientes
en este faunula no estd asociada con un aflora-
miento de tipo edlico (D’Croz & O’Dea 2007,
2009) aunque un incremento de la fertilidad en
aguas superficiales podria estar relacionada con
el efecto de ondas internas de agua en el Golfo
de Chiriqui (D’Croz & O’Dea 2009) y a la
descarga de sedimentos de los rios, (D’Croz &
O’Dea 2007). En adicidn, los extensos bosques
de manglar que cubren la costa en el Golfo
de Chiriqui (D’Croz 1993) también favorecen
el desarrollo de comunidades dominadas por
bivalvos, ya que aportan nutrientes en suspen-
sién y sustratos lodosos. Por otra parte, el resto
de las faunulas del Golfo de Chiriqui presentan
condiciones mds favorables para el desarrollo
de arrecifes principalmente porque la tempera-
tura del agua es mds célida y hay pocos nutrien-
tes disueltos (D"Croz & O“Dea 2007, 2009). En
esta zona el afloramiento edlico estd ausente y
esto se atribuye a la presencia de la cordillera
que bloquea el paso de los vientos Alisios entre
el Valle de Antén en Panamad hasta el Volcdn
Arenal en Costa Rica (Dana 1975, Kwiecinski
& Chial 1983).

Ambientes del pasado en Burica y Nico-
ya: Mediante el andlisis de PCA y el estudio
taxonémico de la fauna presente en los faunu-
les (De Gracia 2009) fue posible reconstruir
la estructura ecoldgica de las comunidades
fésiles en la Peninsula Burica y Nicoya. La
presencia de corales y algas calcareas en la
Formacién Burica representa una diferencia
importante en estas faunulas. Las conchas de
los bivalvos en estos lugares son poco armadas
y ornamentadas, morfologias muy similares a
las conchas tipicas del Caribe, como ejemplos
de este tipo de conchas para esta faunula tene-
mos: Tellina sp., Laevicardium sp., Mactra sp.
y Prunum woldriingei (Olsson 1942, O’Dea et
al. 2007b). Ecoldgicamente, conchas de arqui-
tectura como esta reflejan una baja incidencia
de depredacion (Jackson & D’Croz 1997). En
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faunulas con fésiles de la Formacién Burica
se han encontrado numerosos fragmentos de
corales, algas calcdreas y concreciones esféri-
cas de algas calcareas (Coates et al. 1992) que
indican aguas con poca turbidez. Esta observa-
cion coincide con el resultado del tercer PCA,
donde la faunula de Quebrada Corotu (faunula
9) se asocia con localidades del Caribe. Para
la faunula de Quebrada Calabazo, no se da
esta situacién y estimamos un ambiente con
sustrato arenoso-lodoso ubicado en la zona
sublitoral. El segundo PCA también muestra
que la estructura de las comunidades en la
Formacién Armuelles se encuentra dominada
por bivalvos. En la faunula Rabo de Puerco,
encontramos agregaciones extensas de grandes
conchas de Pinna sp. ubicadas in situ (Fig. 2D)
(Olsson 1942, Coates & Jackson 1998, O’Dea
et al. 2007b), asociadas a Ostrea sp. (Olsson
1942, De Gracia 2009), lo que sugiere una alta
disponibilidad de nutrientes y sustratos arenoso
- lodoso en la zona sublitoral. A los niveles de
Pinna sp. in situ le suprayace otro nivel por-
tador de los mismos moluscos pero dispersos
y quebrados. Esta evidencia y los sedimentos
volcaniclasticos indican que un evento subito
sepultd in situ las agregaciones de Pinna sp. en
un momento Unico.

Segtin el segundo PCA en la Formacion
Pefiita y Montezuma la variable “otros” domina
la ecologia. Esta variable corresponde casi en
su totalidad a cirripedos que son organismos
filtradores y que pertenecen a la zona eulitoral
(De Gracia 2009). Para la Formacién Peiiita las
asociaciones de fauna (Olsson 1942, Aguilar
1987, O’Dea et al. 2007b) estdn constituidas
por erizos Eucidaris sp., y moluscos como
Anadara sp., Strombina sp. y Crepidula sp.,
ellas sugieren ambientes con buena disponibi-
lidad de nutrientes en sustratos rocoso-lodosos
en la zona eulitoral. En la Formacién Monte-
zuma, los cirripedos encontrados pertenecen al
género Tetraclita (De Gracia 2009), que actual-
mente habitan en zonas intermareales sobre
costas rocosas (Laguna 1985). Cirripedos de
este género, Tetraclita panamensis (Newman
& Ross 1976, Laguna 1985) se encuentran
en el Pacifico formando comunidades con
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numerosos individuos en zonas de afloramiento
en Panamd y Costa Rica (Sibaja-Cordero &
Cortés 2008). Las asociaciones de fauna que
encontramos en las faunulas de la Formacién
Montezuma (De Gracia 2009) coinciden con
la reportada por Aguilar & Fisher (1986). Por
lo cual se sugerimos para los faunules de playa
Cocalito en la Formacion Montezuma, ambien-
tes estuarinos y bahias con influencia ocednica
muy productivas.

Con el tercer PCA se establecen relaciones
entre las comunidades fésiles y recientes. Los
fésiles se relacionan con faunulas del Pacifico
pero no se agrupan totalmente con estos ya que
la ecologia en las formaciones Peiiita y Mon-
tezuma estdn determinadas por la presencia de
cirripedos de zonas intermareales (De Gracia
2009). El efecto de separacion entre la fauna
f6sil y la reciente del Pacifico, se atribuye a la
variacion en las paleoprofundidades de faunu-
las de las formaciones Pefiita y Montezuma, ya
que estas pertenecen a la zona eulitoral, pero
las faunulas recientes van desde aguas some-
ras hasta 250m de profundidad en el Golfo
de Panama. La faunula Quebrada Corotu se
agrupa cercanamente a localidades del Caribe
en el tercer PCA. Esto se debe a que las algas
(bolas de algas) causan un efecto importante
sobre la ecologia de esta faunula. Los sedi-
mentos del miembro inferior de la Formacién
Burica corresponden a aguas abisales entre 2
000m y 2 400m (Corringan et al. 1990, Coa-
tes et al. 1992). La Quebrada Corotu se ubica
en el miembro superior de Burica donde la
paleoprofundidad decrece drédsticamente, esto
indica que esta faunula se deposité en lugares
alrededor de islas pequefias que crearon condi-
ciones protegidas favorables para el desarrollo
de las algas calcéareas y corales como sucede
en la parte inferior de la Formacién Pedita
(Coates et al. 1992) y en la Peninsula de Osa
(Kriz 1990). Sin embargo, al hallar estas algas
solo en la Formacién Burica nos hace concluir
que estas condiciones fueron momentdneas
y que, posteriormente desaparecieron dando
paso nuevamente a ambientes de afloramiento
como lo indican estimaciones de temperatu-
ras costeras (Teranes et al. 1996) y ocednicas
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(Kamikuri et al. 2009) y, datos de fauna bentd-
nica (De Gracia 2009).

Alta productividad en el pasado: Las
asociaciones de fauna de moluscos (datos no
publicados) y peces para la Formacién Curré
del Pacifico se correlacionan con la fauna de
la Formacion Gatin del Caribe (Laurito &
Valerio 2008, Aguilar et al. 2010). Esto sugiere
ambientes de aguas turbias y con nutrientes
para la regién de Burica durante el Mioceno,
época en que el Istmo de Panamd no habia
completado su formacién y el Pacifico estaba
conectado con el Caribe. Durante el Plioceno
temprano el afloramiento habia comenzado a
declinar y disminuia en intensidad dramatica-
mente. (O’Dea et al. 2007a). Del mismo modo
en el Pacifico, estimaciones con isétopos y
asociaciones de fauna indican que lo mismo
ocurrié en zonas costeras y ocednicas (Tera-
nes et al. 1996, Kameo 2002, Kamikuri et al.
2009). Los sedimentos de la parte inferior de la
Formacién Burica fueron depositados en aguas
de aproximadamente 2 300m (Coates et al.
1992). Esta profundidad decrece gradualmente
y para el Plioceno Tardio (2.7Ma), la fauna
encontrada en faunulas de la parte superior
de la Formacién Burica no se asocia a lugares
con afloramiento. Las algas calcéreas, bolas de
algas y corales ahermatipicos de aguas someras
presentes en estas faunulas no corresponden a
ambientes de afloramiento (Coates et al. 1992,
De Gracia 2009). En contraste, a esta evidencia
para aguas costeras, los datos ocednicos indi-
can incrementos del afloramiento en mar abier-
to durante las mismas fechas (Kamikuri et al.
2009). Debido a las variaciones del basamento
en la DAC, pensamos que el miembro superior
de la Formacién Burica se deposité en una
especie de archipiélago que protegia las aguas
de las condiciones ocednicas y de afloramiento
y, que este se unié gradualmente a medida
que la DAC hacia subduccién. Investigaciones
previas indican que también existieron islas
en la zona de Peninsula de Osa en Costa Rica
(Berrangé 1989, Kriz 1990) y que a causa de la
deformacion causada por el Choque de la DAC
en la regién de Burica estas desaparecieron
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gradualmente y formaron el Golfo Dulce y la
Peninsula de Osa (Corringan et al. 1990). Los
datos geoldgicos indican que la disminucién
del nivel del mar desde aguas abisales hasta
aguas someras en sedimentos de la formacién
Burica ocurrid en tan solo 1Ma. (Coates et al.
1992). A causa de este efecto, los ambientes
protegidos en estas costas permanecieron por
un corto tiempo y desaparecieron mientras
continuaba el levantamiento del lecho marino.
Andlisis de isotopos de oxigeno en conchas de
moluscos de la Formacion Armuelles, indican
que las temperaturas de afloramiento se res-
tablecieron para el Pleistoceno temprano en
Burica (Teranes et al. 1996). La evidencia de
las asociaciones de fauna apoya esta idea ya
que en la Formacién Armuelles son abundantes
moluscos como Pinna sp., Ostrea sp. y Pecten
sp. que son tipicos de zonas de afloramiento
con alta disponibilidad de nutrientes (Olsson
1942, O’Dea et al. 2007b). Reforzando este
argumento, las estimaciones de surgencias en
mar abierto para el Pacifico también indican
un afloramiento intenso en las fechas en que
se depositaron los sedimentos de la Formacién
Armuelles (Kamikuri et al. 2009).

Los estratos de Pinna sp. in situ sepul-
tados bajo el estrato fosilifero de Pinna sp.
fragmentada y dispersa son indicativos de una
alta actividad tectdnica y un evento catastréfico
que ocurrié durante el Pleistoceno medio. Los
datos geoldgicos indican que las velocida-
des de levantamiento en el Pleistoceno medio
fueron mucho mads altas de lo que se crefa
(de 8m/1000afios) (Leon-Rodriguez & Collins
2005, Leén-Rodriguez 2007). Esta es evidencia
apoya nuestra idea ya que en el Rio Rabo de
Puerco, la deposicién de la Formaciéon Armue-
lles culmina con el estrato de sedimentos de
limonitas volcanoclésticas lodosas mezclada
con areniscas, lo que revela actividad volcanica
en las zonas adyacentes (Coates & Jackson
1998). La abundante fauna de moluscos trans-
portados y los mudltiples fragmentos de Pinna
sp. dispersos y que suprayacen sobre el nivel
de Pinna sp. in situ indican que esta facie fue
sepultada en un momento tnico.

En la Peninsula Nicoya, comunidades del
Pleistoceno temprano también sugieren un aflo-
ramiento intenso. El indicador mas claro es la
presencia de cirripedos intermareales del genero
Tetraclita, estos se encuentran habitando zonas
de afloramiento como el Golfo de Panamd
(De Gracia 2009). Actualmente, en el Golfo
de Nicoya existe afloramiento edlico y mucha
escorrentia de los rios que mantienen una
alta disponibilidad de nutrientes (Brenes et al.
2003). Esto quiere decir que la alta disponibi-
lidad de nutrientes ha persistido en Nicoya. Sin
embargo, pensamos que los cambios geoldgicos
producto del levantamiento, causaron la dismi-
nucion del afloramiento en la mayor parte de lo
que hoy es la peninsula Nicoya y que, las zonas
alta disponibilidad de nutrientes, que en el pasa-
do presentaron una mayor extension en Costa
Rica, han quedado restringidas al Golfo de
Nicoya y al Golfo de Papagayo. En Nicoya, los
efectos de la subduccién no son tan pronuncia-
dos como ocurre en la peninsula Burica y Osa
(Corringan et al. 1990, Kolarsky et al. 1995).
Esto es asi debido a que el dngulo de subduc-
cién en Nicoya es de ~7° en comparacién con
Burica donde el dngulo es casi nulo (Shipley
& Moore 1986) haciendo que el levantamiento
topogréfico en Nicoya se diera en menor escala.

Actualmente, las montafias que impiden
el paso de los vientos Alisios permiten el desa-
rrollo de los mejores arrecifes de coral en el
POT porque no ocurre afloramiento (Glynn et
al. 1972, Cortés 1997, Cortés & Jiménez 2003,
Maté 2003). Sin embargo, estas condiciones son
de origen reciente ya que datos de afloramiento
ocedanico, isétopos y asociaciones de fauna indi-
can que para el Pleistoceno existian surgencias
en la region (Teranes et al. 1996, Kamikuri et al.
2009, De Gracia 2009). El rapido levantamiento
topogréfico de la cordillera que inici6 en el Plio-
ceno superior con velocidades de 1 000m/Ma
(entre 3.6-1.6Ma) levanté el lecho marino hasta
aguas someras (Coates et al. 1992). Durante el
Pleistoceno medio, un dramatico incremento en
las velocidades con un indice de levantamiento
de 8m/1000 afios (Leén-Rodriguez & Collins
2005, Leoén-Rodriguez 2007) causé la eleva-
cién de la Cordillera de Talamanca. Esto causé
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que los ambientes de Afloramiento reportados
en las Formaciones Armuelles y Montezuma,
desaparecieran permitiendo el desarrollo de los
arrecifes de coral mas emblematicos del POT
(Glynn et al. 1972, Cortés 1997, Cortés & Jimé-
nez 2003, Maté 2003).

Los procesos geoldgicos ocurridos en la
Peninsula Burica y Nicoya fueron complejos y
determinaron las condiciones ambientales que
se dan hoy en las costas del POT que abarcan
desde el Valle de Antén en Panamd hasta el
Arenal en Costa Rica. Las comunidades fésiles
del Plioceno temprano de la formacién Peiiita,
indican surgencias marino costeras y que los
sedimentos se depositaron alrededor de islas
ocednicas. Durante el Plioceno tardio y el
Pleistoceno temprano, hubo un gran declive de
la profundidad del océano debido al levanta-
miento donde aguas abisales de mas de 2 300m
de profundidad, pasaron a ser aguas poco pro-
fundas de no mds de 40m. Las variaciones en
al basamento de la DAC crearon islas en zonas
costeras que mantenian resguardada la zona
de la influencia ocednica y del afloramiento
que ocurria intensamente en mar abierto. Esta
condicion solo persistié durante corto tiempo,
ya que el levantamiento tecténico continuaba
y las islas se unieron a tierra firme. Para el
Pleistoceno Temprano, el afloramiento regresé
a las aguas costeras como lo indican los fésiles
de la Formacién Armuelles, Montezuma y la
evidencia en investigaciones previas.

El afloramiento era posible debido a que
la cordillera de Talamanca no se habia elevado
y los vientos alisos podian cruzar libremen-
te. El levantamiento de la cordillera ocurrié
muy recientemente (durante el Pleistoceno)
con velocidades de 8m/1 00Oafios entre 0.46-
0.26Ma. Esta intensa actividad geoldgica pro-
vocd la elevacidn de la cordillera de Talamanca
a su altura actual. Las montafias bloquearon el
paso de los vientos Alisios entre las regiones
que abarcan desde el Valle de Antén hasta el
Arenal en Costa Rica y el afloramiento quedé
restringido a zonas donde las montafias son
bajas como el Golfo de Panamd, Golfo de
Nicoya y Golfo de Papagayo. La cordillera blo-
qued el paso de los vientos Alisios impidiendo
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las surgencias costeras en la regién estudiada y
cred condiciones favorables para el desarrollo
de los arrecifes costeros de coral mas grandes
del POT. De esta manera concluimos que la
subducciéon de la DAC provocé importan-
tes cambios que modificaron las condiciones
ambientales y la estructura ecoldgica entre
Panama y Costa Rica.
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RESUMEN

Con el fin de evaluar el efecto de la Subduccién de
la Dorsal Asismica de Cocos (DAC) durante las etapas
finales de la formacién del Istmo. Realizamos muestreos
con bultos en afloramientos fosiliferos en las peninsulas
de Burica y Nicoya. Las condiciones paleoecoldgicas y
paleoambientales fueron reconstruidas a partir de la com-
paracion entre la estructura de las comunidades f6siles,
con las comunidades modernas dragadas de los mares de
Panamad, usando andlisis de componentes principales. Los
resultados indican que antes del cierre del Istmo, existieron
islas ocednicas y un afloramiento moderado en Burica.
Posterior al cierre, el choque de la DAC provocé la eleva-
cion del fondo marino y las aguas que se encontraban a 2
300m pasaron a 40m. El afloramiento se intensificaba en
mar abierto pero la dorsal habia formado islas en Burica
que limitaban el efecto del afloramiento en la costa. La
subduccién de la DAC continué y las islas se unieron
gradualmente a tierra firme y desaparecieron, permitiendo
el afloramiento. Durante el Pleistoceno medio un segundo
proceso de levantamiento acelerado continué elevando el
fondo marino y form¢ la Cordillera de Talamanca. La cor-
dillera cre6 una barrera que bloque6 el paso de los vientos
Alisios y origind condiciones ecoldgicas y optimas que
permiten el crecimiento de los mejores arrecifes de coral
costeros del Pacifico oriental tropical (POT) entre Panama
y Costa Rica.

Palabras clave: cordillera de Talamanca, cierre del Istmo
de Panamad, afloramiento, comunidades benténicas, Océa-
no Pacifico, fosiles marinos.
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