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Introduccion

La disciplina encargada del estudio de las estructuras
biogénicas (tanto recientes como fésiles) se denomi-
na icnologia, y el énfasis principal de la misma esté
centrado en el modo en que tanto los animales como
las plantas dejan un registro de su comportamiento en
el sedimento (Buatois et al., 2002). Uno de los aspectos
més sobresalientes de la icnologia es que nos brinda
una vision novedosa del registro paleontolégico debido a
su interaccién con diferentes disciplinas, como la sedi-
mentologia, la estratigrafia y la paleontologia.

Los términos trazas fésiles se refieren a las estructuras
distintivas producto del comportamiento de los orga-
nismos que se preservan en el sedimento (Frey, 1973;
Frey y Pemberton, 1984, 1985; Pemberton et al., 2001;
Buatois et al., 2002).

Efectos de la bioturbacion: los
organismos bentonicos y su relacion
con el sedimento

Los organismos forman parte integral del ambiente se-
dimentario en el que viven, pudiendo afectar la quimica
y la estructura del sedimento, alterando su propio mi-

croambiente y el de los deméas organismos. Para poder
evaluar el papel que los organismos tienen en relacion
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con el sustrato que habitan, es necesario tener presen-
te algunos de los fendmenos que son productos de esta
interaccion, es decir, evaluar los efectos del proceso de
bioturbacién (Reise, 2002):

a. La bioturbacion puede modificar el sustrato favore-
ciendo la sedimentacion de material en algunos casos'y
produciendo la resuspension del mismo en otros;

b. cambia la composicion de las particulas sedimenta-
rias por efectos de aglutinacion y fraccionamiento;

c. cambia la distribucién del sedimento dentro de los
estratos (e.g. llevando el sedimento més fino hacia la
superficie y el méas grueso hacia abajo o viceversal;

d. puede producir desagregacion y fluidizacién del sustrato;
e. modifica la quimica del sedimento y el metabolismo
microbiano debido a que favorece la entrada de aguay
oxigeno en el sedimento;

f. aumenta el flujo de nutrientes disueltos, metabolitos y
otras sustancias entre el sedimento y el agua, y produce
la alteracion de la hidrodindmica de la superficie del
sustrato creando una topografia irregular (e.g. forman-
do monticulos y depresiones).

Marco conceptual de la icnologia

Las trazas fosiles poseen una serie de caracteristicas
propias que las convierten en herramientas fundamen-
tales para los estudios sedimentoldgicos, estratigraficos
y paleobioldgicos (Frey, 1975; Pemberton et al., 2001).

A. REGISTRO TEMPORAL EXTENSO

La mayoria de las trazas fosiles presentan un ran-

go temporal extenso, llegando algunas estructuras a
abarcar la totalidad del Fanerozoico. A pesar de que
esta condicién pueda considerarse una desventaja para
el uso de la icnologia en la bioestratigrafia (donde el



mayor aporte lo realizan los fésiles guias, que abarcan
cortos intervalos de tiempo y una amplia distribucion),
constituye una caracteristica fundamental que favorece
la comparacién de rocas pertenecientes a diferentes
edades (Pemberton et al., 2001). Obviamente al conside-
rar esta caracteristica no se estd asumiendo un mismo
productor para los icnofésiles de diferentes edades,
aunque si se asume que diferentes organismos respon-
den de manera similar a las condiciones del ambiente
(convergencia de comportamiento).

B. RANGO FACIAL RESTRINGIDO

Como se dijo anteriormente, las trazas fésiles cons-
tituyen la respuesta de los organismos frente a las
condiciones del ambiente. De esta manera, el hecho de
que las trazas fésiles presenten un rango facial restrin-
gido implica que la asociacion de ciertas estructuras
biogénicas va a responder a pardmetros ambientales
determinados. En este sentido puede considerarse a
los icnofdsiles como fdsiles de facies (Buatois et al.,
2002, los cuales aportan informacién valiosa en cuanto
a las condiciones paleoecolégicas y paleoambientales
dominantes al momento de la depositacion. Sobre la
base de esta caracteristica y del hecho de que las aso-
ciaciones de trazas fésiles van a ser recurrentes en el
tiempo, siempre y cuando las condiciones del ambiente
sean similares, Seilacher (1967) propuso el concepto de
Icnofacies, el cual serd analizado mas adelante.

Al considerar a los icnofésiles en conjunto como una
asociacién, podemos utilizarlos en interpretaciones
ambientales, lo cual brinda mayor informacién que

si consideraramos por separado a cada icnotaxdén. A
través del estudio e interpretacion del comportamiento
reflejado por las estructuras biogénicas podemos inferir
cuales podrian haber sido los factores dominantes en
determinados ambientes, y las respuestas de los orga-
nismos frente a tales condiciones.

C. AUSENCIA DE TRANSPORTE

Las trazas fosiles representan la evidencia de la activi-
dad bioldgica in situ, presentando una estrecha relacién
con el sustrato (Pemberton et al., 2001). De este modo,
las trazas fosiles, al carecer usualmente de desplaza-
miento secundario, reflejan las condiciones originales
del ambiente de depositacion. Esta caracteristica de
los icnofésiles constituye una importante diferencia con

respecto a las asociaciones de cuerpos fosiles, ya que
estos Ultimos generalmente se encuentran retraba-
jados y requieren, por lo tanto, un analisis tafondmico
previo. Sin embargo, algunas veces las estructuras
biogénicas pueden presentar transporte secundario,
aunqgue en estos casos es relativamente sencillo deter-
minar el caracter aléctono de las mismas.

D. PRESENCIA EN ROCAS NO FOSILIFERAS

Las condiciones de preservacion de las trazas fosiles y
los cuerpos fosiles son distintas. Por esta razon, es co-
mun encontrar estructuras biogénicas en rocas no fosili-
feras. Alin mas, en muchos casos los procesos diagené-
ticos que destruyen los cuerpos fésiles pueden resaltar
las estructuras biogénicas (Pemberton et al., 2001). Si
bien podria considerarse una desventaja el hecho de que
las trazas fésiles no se preserven junto a los cuerpos de
los organismos bioturbadores, podemos ver que esta
condicion de preservacion diferencial es ventajosa al
analizar sucesiones en las que los icnofdsiles constituyen
la Unica evidencia de actividad bioldgica disponible.

E. PRODUCCION POR BIOTAS DE CUERPO BLANDO
Los organismos de cuerpo blando, aunque constituyen

el mayor porcentaje de biomasa en practicamente todas
las comunidades, se preservan como cuerpos fosiles

s6lo bajo circunstancias extraordinarias, encontrandose
generalmente subrepresentados en los estudios de re-
construcciones de paleocomunidades. En este sentido, los
estudios icnolégicos permiten rescatar la informacién de
los organismos de cuerpo blando, ya que es comun que se
preserve el registro de su actividad por medio de las trazas
fosiles. Esta condicidn aporta una vision mas global de la
estructura trofica y de la riqueza total de las comunidades,
siendo una herramienta fundamental a la hora de realizar
reconstrucciones paleoecoldgicas (Ekdale et al., 1984).

F. EVIDENCIA DE COMPORTAMIENTO

La cantidad y tipo de informacion que se puede obtener
a partir del analisis de las trazas fésiles es muy variada
y en muchas ocasiones, muy completa. Los estudios
sobre la morfologia y los patrones arquitecturales en la
construccion de los icnofdsiles permiten no sélo reco-
nocer en muchos casos los organismos constructores,
sino también sus caracteristicas troficas, modo de vida,
forma de desplazamiento, etc. (Buatois et al., 2002).



Clasificaciones preservacionales de
las trazas fosiles

Para la identificacion de las trazas fésiles y su interpre-
tacion del modo de construccion, es necesario analizar
y entender el modo de preservacién de las mismas. La
estratinomia comprende la descripcidn y clasificacion
de los icnofésiles de acuerdo con el modo de preser-
vacion y ocurrencia [posicion dentro del sustrato) y,

de manera secundaria, incluye los procesos mecani-
cos-sedimentoldgicos de preservacion de las trazas
fésiles. Segun Bromley (1996), la estratinomia consiste
en la expresion morfoldgica de un icnotaxén y varia de
acuerdo a si la estructura se encuentra preservada
dentro de un estrato pelitico 0 arenoso, o si se preserva
en la superficie limitante entre ellos.

Diversos autores han propuesto diferentes clasificacio-
nes sobre la base de las caracteristicas toponimicas
de los icnofdsiles, de las cuales las mas utilizadas son
la clasificacion de Seilacher (1964) y la de Martinsson
(1970) (Fig. 1.

FIGURA 1

Clasificacidn toponimica de las trazas fdsiles en relacion con el medio que as contiene (arenoso en
este caso). En la izquierda, se clasifican as estructuras de acuerdo con la terminologfa propuesta
por Seilacher (1964), y en la derecha se encuentran los términos propuestos por Martinsson (1970)
(tomado de Bromley, 1996).

Seilacher Martinsson
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Seilacher (1964]) propuso tres categorias para describir
los modos de preservacion de las trazas fosiles:
preservacion en relieve completo (estructuras dentro de
una capal, semirrelieve (trazas en la interfase litoldgica,
diferenciando hiporrelieve y epirrelive) y estructuras
biodeformacionales (disturbancias de la estratificacion).
Por su parte, Martinsson (1970) propuso una clasifica-
cién que comprende cuatro categorias preservaciona-
les: epicnia [cuando las estructuras se preservan en el
tope de las capas, ya sea como surcos o como crestas);

hipicnia (las trazas se preservan en las bases de las
capasy, aligual que en el caso anterior, se diferencian
en surcos y crestas), endicnia (cuando los icnofésiles se
preservan dentro de las capas de sedimento) y exic-

nia (cuando la preservacién ocurre fuera de las capas
sedimentarias) (Bromley, 1996). Ambas clasificaciones
tienen como referencia la relacion entre el icnofésil y el
medio moldeador (casting medium), el cual comprende
generalmente un estrato arenoso.

Etologia de los organismos
productores

Como se dijo anteriormente, las trazas fésiles consti-
tuyen el registro de la actividad de los organismos en el
pasado y por lo tanto son consideradas como senales
de comportamiento (Buatois et al., 2002). Las mismas
reflejan no sélo el modo de vida de los individuos sino
también evidencian aspectos ecolégicos y funcionales
de los mismos, asi como la relacién con los pardmetros
ambientales dominantes (Pemberton et al., 2001).

En este sentido, uno de los aportes bioldgicos mas
interesantes de la icnologia es la informacién sobre la
etologia de los organismos productores. Seilacher (1953]
propuso un esquema de clasificacion etoldgica para las
estructuras biogénicas. Este esquema original contaba
con cinco categorias basicas de comportamiento basa-
das en los estudios realizados en ambientes marinos.
En los Ultimos anos se han adicionado nuevas catego-
rias que complementan a la anterior y que cubren otros
tipos de comportamientos y ambientes (por ejemplo las
estructuras biogénicas de los depdsitos continentales)
(Frey, 1973; Ekdale et al., 1984; Ekdale, 1985; Bromley,
1990; Genise y Bown, 1994; Gibert et al., 2004). El esque-
ma actual de categorias etoldgicas en uso es el de la
Fig. 2 (Bromley, 1996; Buatois y Mangano, 2011).

-Cubichnia [trazas de descanso): incluyen aquellas
impresiones dejadas por los organismos cuando estos
estan en reposo. Estas trazas usualmente revelan las ca-
racteristicas latero-ventrales de los organismos produc-
tores. [dealmente estas trazas se encuentran aisladas,
aunque la mayoria de las veces presentan intergradacio-
nes con trazas pertenecientes a otras categorias etoldgi-
cas [Fig. 3). Ejemplo: Asteriacites, Lockeia, Rusophycus.
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FIGURA 2
Clasificaci6n etoldgica de trazas fdsiles (tomado de Buatois y Méngano, 2011).

Repichnia

Cubichnia

FIGURA 3
Vista basal de un nivel de areniscas con trazas de descanso de bivalvos.
Formacién Mulichinco, Puerta Curaco.

-Repichnia (trazas de locomocién): estructuras epiestra-
tales o intraestratales realizadas por organismos que
se desplazan de un punto a otro (Fig. 4). El énfasis esté
puesto en la locomocion. Son estructuras lineales o

sinuosas. Ejemplos: Cruziana, Diplichnites.

-Mortichnia (trazas de muerte): incluyen a aquellas estruc-
turas que reflejan los Ultimos movimientos de los organis-
mos antes de morir. En general los organismos productores
también se preservan, lo que permite que las trazas fésiles
sean asignadas a su productor sin ninguna duda (Buatois

y Mangano, 2011). Usualmente incluyen estructuras de
locomocion de artrépodos y, menos comiUnmente, incluyen
trazas de bivalvos y gasterépodos. Ejemplo: Telsonichnus.

FIGURA 4

Vista en planta de areniscas con accion de oleaje donde se reconocen trazas de descanso
(Cubichnia) y locomacion (Repichnia) de bivalvos (flechas amarillas). Ejemplares de Lockeia (Lo)
Formacion Mulichinco, Puerta Curaco.

-Pascichnia (trazas de pastoreo): en esta categoria la
actividad de locomocién y de alimentacion se combinan,
ya que el organismo se alimenta a medida que se pro-
duce el desplazamiento. Pueden presentarse sobre el
sustrato o dentro del mismo y por lo general no revelan
las caracteristicas morfoldgicas de los productores. Al-
gunas de estas estructuras pueden presentar patrones
complejos de utilizacién del espacio para alimentacion.
Ejemplos: Helminthorhaphe, Gordia, Scolicia.

-Fodinichnia (trazas de alimentacion): en esta categoria se
incluyen las estructuras construidas por organismos depo-
sitivoros infaunales. Estas excavaciones pueden servir como
domicilio permanente a la vez que constituyen un lugar
para el procesamiento del sedimento en busca de alimento.
Dentro de esta categoria se incluyen una serie de morfo-
logias como estructuras en U o con desarrollo de spreite,
pueden ser estructuras simples o ramificadas, y la posicién
dentro del estrato también es variable, pudiendo ser parale-
las, inclinadas o verticales con respecto al plano de estrati-
ficacion. Ejemplos: Asterosoma, Rosselia, Arthrophycus.

-Domichnia (trazas de habitacion): comprenden estruc-
turas de habitacion de organismos infaunales, inclu-
yendo suspensivoros, depositivoros y, en algunos casos,
predadores (Fig. b). Por lo general, estas estructuras
son permanentes. Es comun que los organismos re-
fuercen las paredes de las excavaciones con sustancias
aglutinadas y/o pellets. Ejemplo: Ophiomorpha, Skolithos.
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FIGURA 5
Vista en seccion de sistemas de barras con trazas de Skolithos (Sk).
Formacion Lajas, Sierra de la Vaca Muerta.

-Agrichnia (trazas de cultivo o trampas de alimento):
constituyen estructuras complejas, con patrones regu-
lares y geométricos muy estructurados que servirian
como domicilio y lugar de cultivo de bacterias o tram-
pas para microorganismos. Generalmente son tlneles
horizontales, organizados en meandros, espirales o
redes hexagonales. Ejemplo: Spirorhaphe, Paleodictyon.

-Equilibrichnia (trazas de equilibrio): son estructuras que
registran ajustes en la profundidad con respecto a los
eventos de acrecion o erosion del sedimento (Fig. 6). En
la mayoria de los casos los organismos deben mantener
una distancia constante con la superficie del sedimento.
Por este motivo, si se produce agradacion, las estructu-
ras van a mostrar un movimiento hacia arriba; si en cam-
bio se produce erosion del sedimento, las estructuras
van a registrar un desplazamiento en la direccién con-
traria. Estas estructuras pueden mostrar una gradacion
hacia trazas de escape si las fluctuaciones en la tasa de
sedimentacion son abruptas. Ejemplo: Diplocraterion.

-Fugichnia (trazas de escape): estructuras generadas
por el rapido movimiento hacia arriba o hacia abajo de
los organismos, por ejemplo, cuando tratan de esca-
par del enterramiento o de la erosion del sedimento
(Fig. 7). Generalmente estas estructuras muestran un
movimiento vertical, aunque en algunos casos pueden
presentar desplazamientos horizontales, por ejemplo,
en el caso de organismos que escapan de predadores.
Estas estructuras presentan morfologias tipicas de
trazas de descanso repetidas verticalmente, especial-
mente excavaciones tipo cono en cono.
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FIGURA 6
Vista en seccion de niveles de areniscas con trazas de Diplocraterion (Di) y Skolithos (Sk).
Formacidn Lajas, Sierra de a Vaca Muerta.

-Calichnia (trazas de nidificacion): dentro de esta cate-
goria se incluyen los nidos construidos con materiales
del sustrato, por ejemplo, los nidos de escarabajos.
Esta categoria incluiria a las trazas de edificacion, las
cuales comprenden estructuras construidas sobre el
sustrato pero con materiales ajenos al mismo. Ejem-
plos: Coprinisphaera (nidos de escarabajos) y Celliforma
(celdillas de abejas).

-Pupichnia: incluyen trazas producidas por insectos
para su protecciéon durante los periodos de pupacion
(Genise et al., 2007). En general estos organismos viven
libres en los suelos o en la vegetacion. Ejemplos: Ficto-
vichnus, Rebuffoichnus.

-Praedichnia (trazas de predacidn): generalmente estas
estructuras se preservan en sustratos duros, por ejem-
plo, los orificios perforados en conchillas. También son
consideradas como trazas de predacion las marcas de

mordeduras sobre huesos, exoesqueletos y conchillas.

En sustratos blandos, estas estructuras son mas difici-
les de identificar. Ejemplo: Oichnus.

-Fixichnia (trazas de fijacion): esta categoria, propuesta
por Gibert et al. (2004), comprende a aquellas estructu-
ras superficiales producidas por la fijacién o anclaje de
los organismos al sustrato. Ejemplo: Podichnus (estruc-
tura de fijacion de braquiépodos).



-Impedichnia (trazas de bioclaustracién): esta categoria
incluye estructuras que registran dos comportamientos
diferentes durante la construccion de una cavidad en

el material esqueletal (Tapanila, 2005). Las estructuras
resultantes se conocen como bioclaustracién (Tapanila,
2005) y son generadas por organismos endosimbiontes
que inhiben la acrecién esqueletal del hospedador, y
por el hospedador que altera su crecimiento esqueletal
para acomodarse al organismo infestante. Ejemplos:
Helicosalpinx, Tremichnus, Hicetes, y Eodiorygma.
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presentar comportamientos similares y construir es-

tructuras morfoldgicamente semejantes. Este principio

FIGURA 7
Vista en seccion de niveles de areniscas con trazas de escape (fu).
Formacion Lajas, Sierra de la Vaca Muerta.

Principios icnologicos

Existen una serie de principios que deben tenerse en
cuenta a la hora de realizar anélisis e interpretaciones
de las trazas fosiles, especialmente cuando se intenta
asignar una determinada estructura biogénica a un
organismo productor (Bromley, 1996). Entre estos prin-
cipios podemos citar:

Organismos filogenéticamente no relacionados pueden

esta basado en el concepto de convergencia etoldgica;
organismos diferentes pueden responder funcionalmente
de la misma manera frente a condiciones ambientales
similares. Por este motivo la asignacién de una traza fosil
a un organismo en particular es practicamente imposible
de realizar. Sin embargo, el hecho de que organismos
diferentes construyan estructuras similares, permite ob-
tener informacién paleoecolégica de relevancia, ya que se
puede inferir el tipo de comportamiento que tendran los
mismos frente a determinadas condiciones ecoldgicas.
El mismo organismo puede producir estructuras dife-

rentes de acuerdo con los diferentes patrones etoldqi-

cos del individuo. Este principio se basa en el hecho de

que un mismo organismo presenta diferentes compor-
tamientos de acuerdo con las funciones que realizay a
las condiciones ecoldgicas del medio que habita.

La misma estructura biogénica, al preservarse en
sustratos diferentes, puede adquirir caracteristicas que
lleven a considerarla como estructuras distintas. Este
principio plantea un problema central en las discusio-
nes sobre las clasificaciones icnotaxondmicas: ;dos
estructuras similares que presenten preservaciones di-
ferentes deben ser consideradas una misma estructura
o deben ser clasificadas con nombres diferentes? Esta
pregunta va a tener respuestas diferentes dependiendo
si se considera que la clasificacion icnotaxondmica debe
basarse solamente en las caracteristicas morfolégicas
puras o en éstas como un reflejo del comportamiento.
Una misma estructura puede estar reflejando la accidn

de varios organismos distintos. Este principio se basa

en el hecho de que organismos distintos pueden habitar
y modificar una misma estructura, ya sea al mismo
tiempo (si los individuos presentan relaciones de co-
mensalismo o simbiosis), o en periodos diferentes (por
ejemplo, en el caso de una reutilizacién posterior de la
estructura por algun individuo, luego del abandono del
organismo constructor).

En general, los organismos productores no se pre-

servan. Este principio se refiere especialmente a los

organismos excavadores de cuerpos blandos y también
a aquellos organismos con partes duras, que al adquirir
el habito infaunal (por ejemplo, algunos bivalvos y crus-
taceos), presentan una reduccion en el grosor de las
valvas y de los exoesqueletos. Estos individuos sélo se

PAG. 77



preservan bajo condiciones excepcionales, que general-
mente no son comunes. Por lo tanto, se puede conside-
rar que el registro icnolégico constituye una excelente
oportunidad de recuperar parte de la informacién que
se pierde en los estudios de cuerpos fosiles.

Aportes de los estudios de trazas
fosiles a la paleoecologia

La paleoecologia utiliza el registro fosil para reconstruir
los modos de vida de los organismos fosiles asi como
su relacion con las paleocomunidades y con los am-
bientes fisicos en los cuales vivian (Brenchley y Harper,
1998). Tradicionalmente, los anélisis paleoecoldgicos

se basaban en los datos provenientes de los cuerpos
fosiles. Sin embargo, como se planted antes, una gran
proporcion de los organismos son de cuerpos blandos,
por lo que su presencia no queda registrada y no puede
ser evaluada en las reconstrucciones paleoecoldgicas.
En este sentido, los aportes que la icnologia puede
realizar a estos estudios son sumamente importantes e
informativos, aunque su uso en los analisis paleoecold-
gicos no se haya generalizado aun.

La distribucion de los organismos esta regida por una
serie de factores tanto fisicos como bioldgicos. Fisiolo-
gicamente cada organismo puede funcionar dentro de
un estrecho rango ambiental que le permite al indi-
viduo mantener sus condiciones internas de manera
constante. Entre las contribuciones més importantes
de los estudios de trazas fosiles a la paleoecologia, se
destacan aquellas relacionadas con los factores ecolo-
gicos como temperatura, salinidad, tasa de sedimen-
tacion y estabilidad del sustrato, ya que los icnofésiles
reflejan el comportamiento de los organismos en
respuesta a estas variables.

PARAMETROS ECOLOGICOS:

—

ENERGIA

La energia es claramente un factor que influye en la
distribucion de los organismos y, de este modo, en la
distribucion de las trazas fosiles. Las asociaciones
generadas en ambientes de alta y baja energia son cla-
ramente diferentes entre si, estando las primeras do-

minadas por estructuras de habitacidén de organismos
suspensivoros, generalmente con paredes construc-
cionales. Estas estructuras reflejan la actividad de la
biota estacionaria, tienen una disposicién predominan-
temente vertical y presentan una baja diversidad. Por el
contrario, las icnofaunas desarrolladas en depdsitos de
baja energia son generadas por organismos depositivo-
ros y detritivoros mdviles que se disponen preferente-
mente en el plano horizontal y presentan generalmente
mayor diversidad (Pemberton et al., 2001).

—

SUSTRATO

El sustrato constituye uno de los factores ecoldgicos
que mayor control ejerce sobre la colonizacion, distri-
bucién y desarrollo de las comunidades benténicas. De
este modo, también afectan a las estructuras biogé-
nicas construidas por los organismos. Existen cinco
categorias que definen al sustrato seglin su consisten-
cia: a- sustratos soposos (soupgrounds); b- sustratos
blandos (softgrounds); c- sustratos firmes (firmgrounds);
d- sustratos duros (hardgrounds) y e- sustratos xilicos
(woodgrounds). Entre los cuatro primeros la diferencia
sustancial reside en el contenido de agua que poseen,
estando los sustratos soposos sobresaturados de agua,
mientras que los sustratos duros estdn cementados. En
los sustratos blandos el sedimento presenta el conteni-
do de agua suficiente como para permitir la excavacion
de los organismos sin que se produzca el colapso de las
estructuras. De este modo son los sustratos mas aptos
para la generaciony preservacion de las trazas fosiles.
Los sustratos firmes se encuentran compactados y
deshidratados y también se caracterizan por la presen-
cia de estructuras biogénicas, aunque sus asociacio-
nes son de menor diversidad que las desarrolladas en
sustratos blandos. Por otro lado, los sustratos xilicos
estan formados por material carbonoso, son flexibles

y se degradan rapidamente. Las perforaciones mas
comunes que presentan estos sustratos pertenecen a
bivalvos e insectos.

Otra condicidn que hay que tener en cuenta al analizar
el sustrato es la textura del sedimento, ya que este
condiciona a su vez la profundidad y el modo de ex-
cavar de los organismos. Si se comparan sedimentos
finos con sedimentos mas gruesos, se ve que a medida
que aumenta la profundidad, las condiciones fisicas y



quimicas cambian en ambos sedimentos. Sin embar-
go, la diferencia fundamental reside en la manera en
que se produce este cambio. Por ejemplo, los cambios
fisico-quimicos en sedimentos gruesos son graduales,
mientras que dichos cambios son abruptos en depdsi-
tos con sedimentos finos. Estas diferencias se reflejan
también en el contenido icnoldgico, ya que en los se-
dimentos gruesos, la disminucién de las trazas fosiles
es relativamente gradual a medida que se profundiza,
mientras que en los depdsitos de sedimentos finos, la
disminucion es abrupta, de la misma manera que los
cambios fisico-quimicos.

—

OXIGENACION

El oxigeno es esencial para la vida de los organismos.
En general los requerimientos de oxigeno aumentan
con el tamano y la actividad del organismo. En los sec-
tores superiores del océano, la entrada de oxigeno se
produce por solucidn desde la atmoésfera (favorecida
también por el oleaje] y por la actividad fotosintética
del fitoplancton (Brenchley y Harper, 1998). Por debajo
de la zona fética, hay una disminucién en la concentra-
cién de oxigeno debido a que los procesos de respira-
ciény descomposicion de la materia orgénica no son
compensados por la entrada de oxigeno fotosintético.
Sobre la base de estas diferentes concentraciones de
oxigeno, el agua de mar se clasifica en: 1- aerdbica
(completamente oxigenada) cuando la concentracion

Agua instersticial: aerdbica Sin bioturbacidn

Agua de fondo: anaerdbica

Agua intersticial: anaerdbica

Agua de fondo: disaerdbica-aerdbica depositivoros (Fodinichnia)

Agua intersticial: disaerdbica

Agua de fondo: disaerdhica-aerdbica detritivoros (Pascichnia)
Agua intersticial: aerdbica
Agua de fondo: aerdbica

Estructuras semipermanentes de alimentacion de

Dominio de estructuras de pastoreo de depositivoros o

Estructuras permanentes de habitacién (Domichnia) de
0rganismos Suspensivores
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de oxigeno es superior a 1,0 ml/l de agua, 2- disaerd-
bica (pobremente oxigenada) cuando la concentracién
de oxigeno se encuentra entre 0,1y 1,0 ml/l de agua, y
3- finalmente anaerdbica (sin oxigeno), cuando la con-
centracion es inferior a 0,1 ml/l de agua. Los organis-
mos bentdnicos responden de distintas maneras a las
diferentes concentraciones de oxigeno sobre la super-
ficie del sedimento y dentro del mismo. En general,

en los fondos bien oxigenados, los organismos cons-
truyen excavaciones profundas, oxigenando a su vez
los sectores més profundos del sedimento. A medida
que la concentracién de oxigeno sobre la superficie del
sedimento es menor, los organismos construyen exca-
vaciones menos profundas, de menor tamano y con un
escalonamiento menos pronunciado. Finalmente, los
depdsitos andxicos carecen en general de organismos
y por lo tanto de estructuras biogénicas. En general se
considera que a medida que disminuye la concentra-
cion de oxigeno dentro del sedimento, el tamano y la
diversidad de estructuras biogénicas también se hace
menor (Buatois et al., 2002).

Se han postulado varios modelos para describir la
distribucidén de las trazas fésiles de acuerdo con la
concentracion de oxigeno. Uno de estos modelos
propuesto por Ekdale y Mason (1988]), distingue entre
la concentracion de oxigeno del agua que se encuentra
dentro del sedimento y sobre la superficie del mismo,
reconociendo cuatro categorias principales que se
describen a continuacién:

Depdsitos con laminacidn paralela

cnodiversidad baja. Generalmente las asociacio-
nes son monoespecificas y (as estructuras tienen
conexiones con el fondo ocednico

Estructuras sin conexion con el fondo marino

Otras etologfas pueden estar representadas
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—

SALINIDAD

La salinidad es un importante factor de control sobre la
distribucién de la fauna, especialmente en los sectores
marinos marginales, los que pueden ser salobres o hiper-
salinos. La fauna que ocupa estos ambientes debe estar
adaptada para soportar amplios rangos de salinidad (euri-
halinos) y desarrollar métodos efectivos para osmorregular.
En general, a medida que disminuye o aumenta la salinidad
también lo hace la diversidad de los organismos, aunque no
siempre la abundancia, ya que se pueden presentar asocia-
ciones monoespecificas de organismos eurihalinos.

En la Figura 8 se grafica una curva idealizada de la
relacién entre la diversidad de especies y los niveles

de salinidad. Las faunas salobres y de agua dulce son

en general de baja diversidad, mientras que las faunas
marinas alcanzan el maximo de diversidad a los 35%o
aproximadamente (Remane y Schlieper, 1971). Esta mis-
ma relacion ha sido observada a partir de los estudios de
trazas fésiles, siendo uno de los logros més importantes
de la icnologia la distincion entre ambientes marinos,
salobres y dulceacuicolas (Buatois et al., 2002).

FIGURA 8

Niveles de salinidad, su relacidn con la diversidad de especies y con las diferentes icnofacies
(basado en Buatois et al., 2002). Nétese que los ambientes salobres presentan la menor
diversidad de especies.
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En general se considera que las icnofaunas desarrolla-
das en ambientes con salinidad normal presentan alta
diversidad y abundancia, componentes epi e infaunales,
con estructuras que reflejan la actividad de generalis-
tas tréficos asi como de especialistas, con dominio de
estructuras horizontales de tamanos variables. Por el

contrario, las icnofaunas desarrolladas en ambientes sa-
lobres exhiben una baja diversidad y abundancia variable.
Hay un dominio de trazas fosiles simples de organismos

infaunales, especialmente de oportunistas tréficos (Man-
gano y Buatois, 2004). En general, los organismos experi-
mentan una reduccién de tamano y hay un predominio de
individuos de cuerpo blando frente a aquellos que poseen
exoesqueletos (Pemberton et al., 2001).

—

TASA DE SEDIMENTACION

La tasa de sedimentacion constituye un factor de control
sumamente importante en la regulacion de la distribucion
de los organismos y de sus estructuras biogénicas. En
general se considera que una tasa de sedimentacién lenta
y continua permite un completo retrabajo del sedimento,
mientras que una tasa de sedimentacion rapida y episédi-
ca, delimita diferentes niveles de bioturbacion, restringien-
do el retrabajo del sedimento al techo de los bancos recién
depositados (Buatois et al., 2002).

—

NUTRIENTES

La disponibilidad de nutrientes constituye un pardmetro
fundamental ya que condiciona el tipo de estrategia ali-
menticia a adoptar por los organismos. Los organismos
suspensivoros son los mas frecuentes en ambientes con
aguas agitadas y alimento particulado en suspension,
mientras que los organismos detritivoros y depositivoros
dominan aquellos ambientes en los que hay acumulacién
de particulas alimenticias sobre la superficie y dentro del
sedimento, respectivamente (Bromley, 1996).

En el caso de los ambientes marinos profundos, en

los que hay poca disponibilidad de alimento tanto en la
columna de agua como en el sedimento, los organismos
desarrollan estrategias de alimentacion muy especiali-
zadas para que la obtencion de alimento sea lo mas efi-
ciente posible (Seilacher, 1974). Las estructuras biogéni-
cas generadas bajo estas condiciones son caracteristicas
de la icnofacies de Nereites (ver apartado siguiente).

—

BATIMETRIA

Si bien las asociaciones de trazas fdsiles no consti-
tuyen un pardmetro batimétrico absoluto, permiten
obtener una idea general de las condiciones locales



bajo las que se desarrollan. Estas condiciones locales
se modifican en general de manera coordinada con la
profundidad, estableciéndose de este modo una rela-
cion indirecta entre las asociaciones de trazas fosiles y
las caracteristicas batimétricas de los depdsitos.

Icnodiversidad y abundancia

Las trazas fésiles estan relacionadas con la etologia
de los organismos, y conceptualmente son diferentes
a los mismos. Por lo tanto, el concepto de icnodiversi-
dad no debe confundirse con el de diversidad bioldgica
(Bromley, 1996). La icnodiversidad se refiere al nimero
de icnotaxones presentes en una asociacion y consti-
tuye una de las caracteristicas mas relevantes para los
analisis paleoecoldgicos de trazas fésiles.

La icnodiversidad va a depender de una serie de factores
diferentes a los que controlan la diversidad bioldgica. Por
ejemplo, la barrera de fosilizacién es diferente en uno 'y
otro caso. Muchos tipos de comportamientos presentan
mayores probabilidades de preservacién que otros, como
por ejemplo las galerias con paredes construccionales.
También es importante tener en cuenta la profundidad a
la cual se desarrolld cada una de las estructuras biogé-
nicas, ya que aquellas trazas emplazadas a mayor pro-
fundidad presentan mayores posibilidades de preservar-
se que las estructuras superficiales, las que en general
son obliteradas por estructuras posteriores (Bromley y
Ekdale, 1986). Otros factores incluyen la naturaleza del
sustrato y las condiciones fisicas del medio de deposita-
cién (Bromley, 1996). Sin embargo, una vez evaluados los
factores diferenciales que controlan la icnodiversidad y
la diversidad bioldgica, se pueden evidenciar tendencias
similares entre ambos atributos en respuesta a los para-
metros ambientales comunes.

A'suvez, el concepto de abundancia también difiere del
concepto bioldgico de biomasa, ya que no es total-
mente equivalente a la abundancia de organismos en
el sustrato (Buatois et al., 2002). La abundancia de
organismos refleja en parte el grado de movilidad de
los organismos dentro del sedimento. Si los organis-
mos son altamente moviles, generan una considerable
bioturbacién del sedimento, produciendo depésitos
con un alto indice de icnofabrica (ver mas adelante).
Por el contrario, los organismos que construyen exca-

vaciones permanentes no generan tanto disturbio de

la fabrica sedimentaria, presentando un limitado grado
de bioturbacidn. En ciertas ocasiones, una alta abun-
dancia de estructuras biogénicas puede estar acompa-
nada de una alta icnodiversidad, mientras que en otros
casos, puede ser que una alta abundancia se corres-
ponda con una baja icnodiversidad, especialmente en
aquellos ambientes estresados en los que los pocos
organismos que se adaptan a estas condiciones pre-
sentan un alto nimero de individuos.

Estrategias poblacionales

Los organismos presentan diferentes estrategias pobla-
cionales en relacién a sus modos de vida y a la estabilidad
de los ambientes en los cuales se desarrollan. Aquellas
especies que maduran tempranamente, producen una
gran cantidad de descendientes y tienen periodos de

vida cortos se denominan estrategas-r. Los organismos
con estrategia-r generalmente corresponden a especies
pioneras que colonizan rapidamente un habitat luego de
un disturbio (e.g. un evento de tormenta), o bajo condicio-
nes fisicas estresantes [e.g. una playa con alta energia), o
cuando hay deficiencia en los recursos alimenticios. Como
se planted antes, estos organismos presentan gran abun-
dancia en ambientes de baja diversidad (Bromley, 1996).
Por el contrario, los organismos que presentan bajas ta-
sas reproductivas en ambientes denso-dependientes y que
generalmente viven durante periodos de tiempo impor-
tantes, son denominados estrategas-K. Las especies de
equilibrio o estrategas-K estdn mejor adaptados para vivir
en ambientes estables y presentan tolerancias mas estre-
chas. En general son organismos altamente especializa-
dos en el consumo de determinados recursos (es decir,
ocupan nichos tréficos muy definidos) y son tipicamente
miembros de la comunidad climax, en la cual la diversi-
dad es alta, aunque la abundancia es equitativa entre las
diferentes especies, sin organismos dominantes.

Icnofaunas oportunistas
e icnofaunas residentes

Las asociaciones de trazas fosiles de icnotaxones oportu-
nistas presentan una baja diversidad y alta abundancia de



estructuras. A través de la informacion sedimentolégica se
pueden inferir las condiciones de depositacién dominantes
bajo las cuales se desarrollaron las estructuras biogéni-
cas (Bromley, 1996). Por lo general, los organismos opor-
tunistas colonizan rapidamente el sedimento disturbado,
produciendo estructuras con alto potencial de preserva-
cién. Los organismos vermiformes son considerados los
pioneros mas comunes, y producen generalmente estruc-
turas verticales similares a Skolithos (Bromley, 1996). Es
importante destacar que si bien es relativamente sencillo
identificar icnocenosis de oportunistas, no es conveniente
identificar a taxones particulares como oportunistas, ya
que los mismos pueden presentarse tanto en asociaciones
de trazas fésiles pioneras como de climax.

Las asociaciones de trazas fdsiles que se establecen
con posterioridad a la comunidad pionera, corres-
ponden a organismos de la comunidad de climax y se
forman una vez que los disturbios cesan y el sedimento
se estabiliza. En general estas trazas fésiles obliteran

a la comunidad anterior, por lo cual es dificil tener
preservadas ambas icnocenosis, excepto cuando la tasa
de sedimentacion es elevada y los horizontes donde
cada comunidad se desarrolla estadn separados. Los
icnotaxones de climax ocurren en habitats estables, con
condiciones que cambian de manera gradual y predeci-
ble. Generalmente estas asociaciones son muy diversas
y varios icnotaxones responden a la misma categoria
tréfica (Bromley, 1996), lo cual indica una alta especiali-
zacién y particién de los nichos.

Asociaciones de trazas fosiles y
reconstrucciones paleoambientales

Como se describié anteriormente en este capitulo,

los organismos responden de manera similar frente

a condiciones ambientales semejantes, produciendo
asociaciones de trazas fosiles que son recurrentes en el
tiempo y que por lo tanto, permiten ser caracterizadas

y reconocidas a lo largo del registro geoldgico. Seila-
cher (1964, 1967), introdujo el concepto de icnofacies
para denominar a estas asociaciones y las relaciono de
manera directa con el ambiente depositacional y con las
facies sedimentarias en las que se encontraban. Segln
Bromley (1996], una icnofacies refleja en forma directa
condiciones ambientales, tales como batimetria, salini-

dad y tipo de sustrato. Existen tres grupos principales
de icnofacies: las marinas desarrolladas en sustratos
blandos, las continentales y las sustrato-controladas.
Las icnofacies marinas desarrolladas en sustratos

blandos presentan una caracterizacion de acuerdo

con el gradiente batimétrico. Dentro de este grupo de
icnofacies se reconocen cinco categorias principales:

Icnofacies marinas desarrolladas
en sustratos blandos

—

ICNOFACIES DE PSILONICHNUS

Esta asociacion presenta una mezcla de condiciones
marinas y continentales debido a su desarrollo en am-
bientes supramareales a intermareales superiores. La
energia en general es media a baja, con influencia de
condiciones tanto marinas como eélicas [Fig. 9).

FIGURA 9

Icnofacies de Psilonichnus: las trazas fosiles mas caracteristicas de esta asociacion incluyen:
Psilonichnus (estructuras de decapodos); Macanapsis y huellas de vertebrados (tomado de
Pemberton et al., 1992).

Huellas de vertebrados

Psilonichnus

Las estructuras dominantes son excavaciones de de-
capodos utilizadas como domicilios. Morfoldégicamente
se caracterizan por presentar un predominio de com-
ponentes verticales, en J, Y o U. También hay asociadas
otras estructuras verticales con terminaciones bulbosas
basales, huellas de vertebrados, estructuras de raicesy
en algunos casos, tapetes algales. En general, la icnodi-
versidad y abundancia de las estructuras es baja (Fig. 9).



—

ICNOFACIES DE SKOLITHOS

Esta asociacion se desarrolla en ambientes intermarea-
les a submareales superiores, sobre sustratos arenosos
predominantemente y en general se asocia a condi-
ciones de energia moderada a alta. Las estructuras
biogénicas caracteristicas de esta icnofacies compren-
den excavaciones verticales cilindricas o en forma de U
(especialmente domichnial y pocas trazas horizontales.
En general las estructuras corresponden a organismaos
suspensivoros (Figs. 10, 11y 12).

FIGURA 10

Icnofacies de Skolithos: as estructuras mas comunes de esta asociacién comprenden
Ophiomorpha (excavaciones de decapodos); Diplocraterion (estructuras en U de organismos
vermiformes y pequefios crustaceos), Skolithos y Monocraterion (tubos verticales de habitacidn
y alimentacicn de organismos vermiformes) (modificado de Frey y Pemberton, 1984).
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FIGURA 11
Sistema de barras arenosas con tubos verticales de habitacion y alimentacion de organismos
vermiformes asignados a Skolithos (Sk). Formacidn Lajas, Sierra de la Vaca Muerta.

Bromley (1996]) considera a la icnofacies de Skolithos
una tafofacies, ya que la mayoria de las veces sélo
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quedan preservadas las estructuras biogénicas cons-
truidas a mayor profundidad dentro del sustrato, debido
a que las mas superficiales en general no se preservan.
De este modo, la baja icnodiversidad que caracteriza a
esta icnofacies seria aparente, faltando las estructuras
generadas por los organismos que habitan los sectores
menos profundos dentro del sustrato.

FIGURA 12
Detalle de una barra deltaica con estructuras biogénicas asignadas a Ophiomarpha (Op).
Formacidn Lajas, Sierra de la Vaca Muerta.

ICNOFACIES DE CRUZIANA

Esta icnofacies es caracteristica de ambientes subma-
reales de baja energia, comprendidos en general entre
el nivel de base de ola de buen tiempo y el nivel de
base de ola de tormenta. Comunmente el sedimento
es arenoso, arenoso-pelitico o pelitico (Figs. 13, 14y
15). Esta icnofacies presenta un mayor contenido de
estructuras horizontales generadas por organismos
depositivoros y detritivoros (Figs. 14y 15), aunque
también hay estructuras generadas por organismos
suspensivoros. De este modo, la diversidad de las
estructuras asi como de patrones etolégicos es mayor
en esta asociacion que en las vistas anteriormente.
Dentro de las categorias etoldgicas reconocidas en
esta icnofacies se pueden citar cubicnias, repicnias,
fodinicnias y domicnias.
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FIGURA 13

Icnofacies de Cruziana. Trazas fosiles comunes en esta asociacion: Asteriacites (traza de des-
canso de asteroideos), Cruziana (trazas de locomocidn atribuidas a trilobites), Thalassinoides
(excavaciones asignadas a decépodos), Teichichnus, Rosselia, Arenicolites, Planolites y Rhizo-
corallium (estructuras que representan diversos patrones etoldgicos asociados con organismos
vermiformes principalmente) (modificado de Frey y Pemberton, 1984).

FIGURA 14
Vista en planta de niveles de areniscas carbonaticas con ejemplares de Protovirgularia (Pr) y
Gyrochorte (Gy). Formacidn Agrio (Mb superior), Bajada del Agrio.

FIGURA 15

Vista basal de niveles de areniscas afectados por oleaje con trazas de descanso de bivalvos
asignadas a Lockeia (Lo) asociadas a estructuras de locomocion.

Formacidn Mulichinco, Puerta Curaco.

PAG. 84

—

ICNOFACIES DE ZOOPHYCOS

Generalmente se considerd que esta icnofacies se
desarrollaba especialmente en relacion con los am-
bientes de talud continental, en sectores por debajo

de la influencia del oleaje y sin la accién de turbiditas
(Seilacher, 1967). Sin embargo, el rango ambiental del
icnogénero Zoophycos es bastante amplio (puede en-
contrarse tanto en ambientes marinos profundos como
someros), razén por la cual, el valor de esta asociacién
como indicador paleobatimétrico es muy controvertido
(Pemberton et al., 2001). Los principales pardmetros de
control sobre esta asociacién son un bajo contenido de
oxigeno junto a una alta cantidad de materia orgénica
disponible para ser consumida por los organismos, lo
cual se asocia ademas de manera directa con una baja
energia ambiental. Es decir, mas alla del factor estric-
tamente batimétrico, la presencia de la icnofacies de
Zoophycos va a estar favorecida en aquellos ambientes
estresados, andxicos y de baja energia (Fig. 16).

FIGURA 16

Icnofacies de Zoophycos. Las trazas fésiles que caracterizan esta asociacidn corresponden a
estructuras generadas principalmente por organismos vermiformes depositivoros (modificado
de Frey'y Pemberton, 1984).

Las estructuras biogénicas de esta icnofacies se carac-
terizan por ser poco diversas aunque muy abundantes
(los sedimentos muestran en general una bioturbacion
muy intensa). Los patrones etolégicos son relativamen-
te complejos, siendo dominantes las estructuras de
depositivoros (Fig. 17).



—

ICNOFACIES DE NEREITES

Esta asociacién se presenta en ambientes marinos
batiales a abisales, oxigenados y localmente afectados
por corrientes de fondo o flujos gravitatorios, especial-
mente corrientes de turbidez. Las estructuras biogéni-
cas que caracterizan esta asociacién son muy someras
a subsuperficiales, generalmente rellenadas durante el
evento turbiditico, lo que favorece la preservacion de las
mismas (Fig. 18).

FIGURA 17
Vista en planta de trazas fdsiles asignadas a organismos depositivoros como Nereites (Ne) y
Phycosiphon (Phy). Formacidn Vaca Muerta, Ruta Nacional N° 40.

FIGURA 18

Icnofacies de Nereites: as trazas fdsiles que caracterizan esta asociacion muestran patrones
complejos de pastoreo y las estructuras de alimentacion-habitacion reflejan un comportamiento
altamente especializado (tomado de Frey y Pemberton, 1984).

Urohelminthoida

Lorenzinia
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Las caracteristicas etolégicas de los organismos que
dominan esta asociacion responden principalmente a
una escasez de alimento en comparacién con ambien-
tes mas someros y una disrupcion periédica producto
de los flujos y corrientes a los que estan sujetos estos
ambientes. La diversidad de trazas fésiles es mode-
rada a alta, aunque la abundancia es en general baja.
Los patrones de pastoreo son altamente organizados y
complejos (debido a la falta de alimento). Se registran
también estructuras de cultivo y trampa para microor-
ganismos, asi como trazas de pastoreo.

Icnofacies marinas
sustrato-controladas

Dentro de las icnofacies sustrato-controladas se re-
conocen cuatro asociaciones principales: la icnofacies
de Glossifungites (desarrollada en sustratos firmes),

la icnofacies de Teredolites (en sustratos de madera

o carbén), la icnofacies de Gnathichnus (desarrollada
sobre conchillas) y la icnofacies de Trypanites (desarro-
lladas en sustratos duros y rocosos) (Ekdale et al., 1984,
Buatois y Mdngano, 2011).

—

ICNOFACIES DE GLOSSIFUNGITES

Esta icnofacies se desarrolla sobre sustratos firmes,
no litificados, generalmente en sedimentos que han
sufrido procesos de compactacién y exhumacién ero-
siva. Esta caracterizada por el dominio de estructuras
verticales a subverticales de organismos suspensivo-
ros (Fig. 19). Al estar desarrollada sobre sustratos con
cierta consistencia, los margenes de los icnofésiles
son netos, bien definidos, llegando en algunos casos a
preservarse las marcas de los apéndices constructores
(Figs. 20y 21). El relleno estrictamente pasivo de estas
estructuras indica que permanecieron abiertas poste-
riormente al abandono de las mismas. En general, la
abundancia de trazas es alta, aunque la diversidad es
relativamente baja. Algunas de las estructuras pueden
presentar spreiten protrusivo que refleja el crecimiento
del organismo productor.

En los Ultimos anos, los estudios sobre icnofacies sus-
trato-controladas, en especial los trabajos relacionados
con la icnofacies de Glossifungites, han tenido un gran
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desarrollo, especialmente aquellos en los que estas
asociaciones se utilizan como herramientas para los
analisis estratigrafico-secuenciales. Esto se debe a su
utilidad en el reconocimiento de superficies de discon-
tinuidad y en la interpretacidén genética de los mecanis-
mos que las producen.

FIGURA 19

Icnofacies de Glossifungites. Esta asociacion estd compuesta principalmente por estructuras de
habitacion de organismos suspensivoros, con componentes verticales, cilindricos, en forma de
gota o U (modificado de Frey y Pemberton, 1984).

FIGURA 20
Vista en planta de una icnofacies de Glossifungites desarrollada en niveles de calizas ooliticas donde
se reconocen ejemplares de Thalassinoides (Th). Formacidn Mulichinco, Ruta Nacional N° 40.

FIGURA 21
Vista en planta de niveles de calizas con desarrollo de una icnofacies de Glossifungites, donde se
reconocen ejemplares de Rhizocorallium (Rh). Formacidn Agrio (Miembro Superior), Bajada del Agrio.
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—

ICNOFACIES DE TEREDOLITES

Esta icnofacies se desarrolla sobre sustratos xilicos o
con alto contenido carbonoso (Pemberton et al., 2001).
Las trazas fésiles que caracterizan esta icnofacies [Fig.
22) consisten en perforaciones en forma de clava, asig-
nadas a la actividad de bivalvos perforantes (Bromley
et al., 1984). Si bien estas estructuras ([denominadas
Teredolites) son las dominantes, otras estructuras (e.g.
Thalassinoides) pueden estar presentes (Lavigne et al.,
1998). Los sustratos xilicos se caracterizan por ser
flexibles, estdn compuestos por materia organica en vez
de minerales como en el caso de los sustratos liticos y,
ademds, se degradan con rapidez (Bromley et al., 1984).
Estas condiciones son las que determinan las dife-
rencias en las asociaciones de estructuras biogénicas
presentes en sustratos xilicos y sustratos liticos.
Debido a que estos sustratos pueden ser facilmente re-
transportados por las corrientes, es necesario tener en
cuenta si las perforaciones son autdctonas o aléctonas,
ya que soélo las formas autdctonas son consideradas
como parte de la icnofacies de Teredolites (Pemberton
etal., 2001).

FIGURA 22
Icnofacies de Teredolites: trazas fésiles caracteristicas (modificado de Ekdale et al., 1984).

ICNOFACIES DE TRYPANITES

Esta asociacion se desarrolla sobre superficies de omi-
sién consolidadas (e.g. en costas rocosas, hardgrounds),
en arrecifes o también en sustratos constituidos por
material orgénico como acumulaciones de huesos,
conchillas o coquinas [Pemberton y MacEachern, 1995).
Las perforaciones asociadas con esta icnofacies se ca-



racterizan por ser cilindricas, en forma de vaso, de gota
0 en U, aunque también pueden presentar una morfolo-
gia irregular (Figs. 23y 24).

Generalmente se disponen en forma perpendicular

al sustrato y representan domicilios de organismos
suspensivoros o predadores profundos (Frey y Pember-
ton, 1984, 1985). Esta icnofacies implica la existencia

de largos periodos de actividad bioerosiva sin sedi-
mentacion, estando directamente asociada a diferentes
tipos de discordancias (Buatois y Mangano, 2011). Los
organismos dominantes son bivalvos y esponjas y por lo
general son caracteristicos de acantilados o sustratos
duros de tipo hambrientos (Buatois et al., 2002).
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equinodermos regulares. En esta icnofacies también se
encuentran registradas otras categorias etoldgicas como
domicnia, fixicnia y praedicnia, con moderada a baja
icnodiversidad y alta abundancia. Esta asociacion carac-
teriza aquellos sustratos en los que la actividad bioero-
siva es interrumpida por eventos de sedimentacion, lo
cual evita la destruccidn de las estructuras superficiales
(Bromley y Asgaard, 1993). Las estructuras mas comu-
nes de esta icnofacies incluyen a Gnatichnus, Raduli-
chnus, Renichnus, Podichnus y Centrichnus (Fig. 25). Se
produce con frecuencia en sustratos moviles integrados
por bioclastos formados bajo condiciones de moderada
energia (Gibert et al., 2007).

FIGURA 23
Icnofacies de Trypanites. Esquema con sus principales estructuras de bioerosidn (modificado de
Pemberton et al., 1992).

FIGURA 25
Icnofacies de Gnathichnus. Esquema con sus principales estructuras de bioerosidn (modificado de
Bromley y Asgaard, 1993).
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FIGURA 24
Ejemplo de a icnofacies de Trypanites, con ejemplares de Gastrochaenlites (Ga). Formacion La
Manga, Sierra de la Vaca Muerta.

ICNOFACIES DE GNATHICHNUS

Esta icnofacies se encuentra dominada por estructu-
ras de pastoreo someras a muy someras, siendo los
organismos dominantes los quitones, gasterépodosy
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Icnofacies continentales

Finalmente, las icnofacies continentales también presen-
tan una subdivision en seis diferentes tipos de asociacio-
nes: las icnofacies de Coprinisphaera, Scoyenia, Mermia,
Termitichnus, Celliforma y Octopodichnus-Entradichnus.

—

ICNOFACIES DE COPRINISPHAERA

Esta icnofacies se desarrolla en paleosuelos de eco-
sistemas herbéceos (e.g. sabanas, praderas), tanto de
climas frios y secos como célidos-templados y hime-
dos (Genise et al., 2000: Buatois et al., 2002). En este
sentido, la evaluacion de la abundancia relativa de las
diferentes trazas fosiles permite refinar las condiciones
paleoclimaticas dominantes durante el desarrollo de
las paleocomunidades (Genise et al., 2000; Buatois y
Méangano, 2011).

Los ambientes sedimentarios en los que se puede
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encontrar esta icnofacies incluyen planicies aluviales,
planicies de inundacién desecadas, barras fluviales
abandonadas, albardones y depdsitos edlicos vegetados
(Genise et al., 2000).

Las estructuras caracteristicas de esta icnofacies
incluyen especialmente nidos de invertebrados (Fig. 26)
y, en menor medida, estructuras de alimentacion. Son
comunes las estructuras de insectos sociales y de otros
artrépodos, las estructuras de vertebrados y las marcas
de raices. La diversidad es moderada a alta, mientras
que la abundancia es generalmente alta.

FIGURA 27

Icnofacies de Scoyenia. Las estructuras caracteristicas de esta icnofacies comprenden trazas me-
niscadas de alimentacidn (e.g. Scoyenia, Taenidium), huellas de vertebrados, trazas de locomocion
e.g. Cruziana) y huellas de artrdpodos (e.g. Umfolozia) (modificado de Buatois y Mangano, 1996).

FIGURA 26

Icnofacies de Coprinisphaera integrada por nidos de escarabajos coprafagos (Coprinisphaera);
nidos y celdillas de abejas (Celliforma, Uruguay, Rosellichnus, Palmiraichnus); nidos de hormi-
gas (Attaichnus); nidos de termitas (Tacuruichnus) (modificado de Buatois et al., 2002).

FIGURA 28
Vista en planta de niveles de areniscas que muestra la icnofacies de Scoyenia, note (a presencia de
trazas meniscadas de alimentacion asignadas a Taenidium (Ta). Formacidn Rayoso, EL Portdn.

ICNOFACIES DE SCOYENIA

Esta asociacién es caracteristica de sustratos subaé-
reos con inundaciones periddicas asi como sedimentos
subacueos con emersiones ocasionales. Esta asocia-
cién se relaciona especialmente con ambientes tran-
sicionales fluvio-lacustres, como planicies de inunda-
cion, estanques, margenes de lagos, lagos efimeros e
interdunas himedas (Buatois et al., 2002).

Las estructuras biogénicas que caracterizan a esta
icnofacies comprenden trazas de desplazamiento,
estructuras horizontales de alimentacidon meniscadas,
trazas de locomocion continuas y tubos verticales, baja a
moderada icnodiversidad, y alta abundancia de manera
local (Figs. 27 y 28). EL dominio de estructuras horizonta-
les de organismos depositivoros sugiere su desarrollo en
ambientes de baja energia (Buatois y Mangano, 2011).
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ICNOFACIES DE MERMIA

Esta icnofacies se desarrolla en ambientes perma-
nentemente subdcueos, especialmente en sedimentos
lacustres de grano fino, bien oxigenados y con baja
energia (Fig. 29). Pueden ser ambientes sometidos a
corrientes de turbidez periddicas (Buatois et al., 2002).
Esta icnofacies se presenta cominmente en sistemas
lacustres perennes siliciclasticos, aunque también ha
sido registrada en lagos carbonéticos (Gibert et al.,
2000: Buatois et al., 2000: Genise et al., 2010).

Esta icnofacies se caracteriza por la presencia de
trazas de pastoreo horizontales a subhorizontales
producidas por organismos detritivoros, con patrones
poco especializados. También son comunes las trazas
de locomocidn, aunque se encuentran menos repre-
sentadas. La icnodiversidad de estructuras es gene-
ralmente alta a moderada. Si bien hay un dominio de
estructuras horizontales, registros de la icnofacies de
Mermia desarrollados a partir del Mesozoico presen-



tan algunas estructuras de organismos infaunales
(Buatois y M&ngano, 1998).

FIGURA 29

Icnofacies de Mermia: esta icnofacies se caracteriza por trazas de pastoreo simples, con pistas
que se entrecruzan (Gordia, Mermia), algunas con patrones sinusoidales (Cochlichnus) o con
geometria en zig-zag (Treptichnus). También se pueden preservar trazas de peces (Undichna) o
bivalvos (Lockeia) (modificado de Buatois y Mangano, 1996).

—

ICNOFACIES DE TERMITICHNUS

Esta icnofacies se caracteriza por el dominio de tra-
zas de termitas, una baja icnodiversidad y una alta
abundancia (Fig. 30). Es caracteristica de paleosuelos
desarrollados en bosques cerrados, en climas calidos y
himedos (Genise et al., 2000: 2004, 2010).

FIGURA 30
cnofacies de Termitichnus caracterizada por el dominio de trazas de termitas, una baja icnodiversidad
y una alta abundancia (modificado de Buatois y Méngano, 2011).

ICNOFACIES DE CELLIFORMA

Esta icnofacies fue definida por Genise et al. (2010) para
incluir aquellas asociaciones de trazas fésiles desarro-
lladas en paleosuelos ricos en carbonatos. Se caracteri-
za por el desarrollo de nidos de abejas, la presencia de
restos fosiles de gasterépodos de agua dulce y terres-
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tres, dominio de callichnia, presencia de pupichnia, mo-
derada icnodiversidad y alta abundancia (Genise, 2004;
Genise et al., 2010; Buatois y Mangano, 2011) (Fig. 31).
La mayoria de los ejemplos de esta icnofacies corres-
ponden a ambientes desarrollados bajo condiciones pa-
lustres, aunque también se han registrado en calcretes,
y seria indicativa de condiciones climaticas mas aridas
que la icnofacies de Coprinisphaera (Genise et al., 2010).

—

ICNOFACIES DE OCTOPODICHNUS-ENTRADICHNUS

Esta icnofacies es caracteristica de ambientes edlicos

y fue definida en dos estudios independientes. Hunty
Lucas (2007) definieron a la icnofacies de Octopodichnus
(dominada por trazas de artrépodos), mientras que
Ekdale et al. (2007) propusieron la icnofacies de Entra-
dichnus [dominada por trazas someras de artrépodos,
domicilios verticales y trazas meniscadas), ambas para
incluir las icnoasociaciones desarrolladas en ambientes
de dunas edlicas (Fig. 32).

FIGURA 31

Icnofacies de Celliforma que incluye a las asociaciones de trazas fosiles desarrolladas en
paleosuelos ricos en carbanatos, con dominio de nidos de abejas, moderada icnodiversidad y
alta abundancia (tomado y modificado de Buatois y Mangano, 2011).

FIGURA 32
Icnofacies de Octopodichnus-Entradichnus caracterfstica de ambientes edlicos (tomado y modificado
de Buatois y Mangano, 2011).
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Estas diferencias se deben principalmente a que en am-
bos estudios se utilizaron ejemplos distintos; uno se basé
en dunas edlicas pérmicas (icnofacies de Octopodichnus),
mientras que el otro estudio se basé principalmente en
ejemplos jurasicos (icnofacies de Entradichnus) (Buatois y
Méngano, 2011). En este sentido es interesante notar que
las diferencias registradas en ambos estudios se deben
al hecho de que los cambios en las icnofaunas edlicas se
habrian producido durante la transicién Permo-Tridsico,
con el aumento en el nimero de organismos infaunales y
la aparicion de patrones etoldgicos més variados (Bua-
tois y Mangano, 2011).

Analisis de escalonamiento,
icnocolectividades e icnofabricas

De la misma manera que se reconocen zonaciones
faunisticas a lo largo de un gradiente horizontal en los
ambientes marinos (que se producen principalmente
debido a los cambios batimétricos), también es posible
identificar zonaciones de organismos dentro del sedi-
mento. Esta zonacion vertical responde a las variaciones
que experimentan las condiciones fisicas, quimicasy
bioldgicas a medida que aumenta la profundidad dentro
del sedimento. Esta organizacion vertical de los organis-
mos se denomina escalonamiento o tiering y su analisis
permite una mejor comprension de las relaciones de los
organismos epi y endobentdnicos con el sustrato. En la
Figura 33a, se representa una asociacion ideal de estruc-
turas biogénicas y sus posiciones dentro del sustrato. En
este caso se pueden definir tres escalones principales,
uno superior, uno medio y otro profundo. Sin embargo,
en el esquema inferior (Fig. 33b) se representan tres
situaciones posibles que se pueden encontrar en el aflo-
ramiento. En el primer caso, en el cual la sedimentacion
es normaly la agradacion del sedimento es continuay
lenta, la fauna experimenta una migracion vertical hacia
arriba, de manera tal que las estructuras mas profundas
cortan a las mas someras y los escalones se superpo-
nen. En el sequndo recuadro, la sedimentacion no es
lentay gradual, sino que es episddica, produciéndose el
soterramiento instantaneo de los estratos. Si las estruc-
turas mas someras se preservan [caso 1), significa que la
depositacion se produjo sin que ocurriera erosion previa
del depdsito; si en cambio faltan los escalones mas

superficiales (caso 2J, significa que éstos se erosionaron
antes que se produjera la depositacion.

Otro concepto que debe definirse es el de icnocolectivida-
des o ichnoguilds que, al igual que el concepto de esca-
lonamiento, fueron tomados de la literatura ecoldgicay
adaptados para describir ciertos patrones encontrados
en los estudios icnolégicos. EL concepto de icnocolecti-
vidad se utiliza para referirse a estructuras biogénicas
con caracteristicas recurrentes como posicion vertical de
las estructuras dentro del sustrato (es decir el escalona-
mientol, tipo tréfico (suspensivoros, depositivoros, etc.),
permanencia o estabilidad de las estructuras (Bromley,
1996). Este concepto permite describir de una manera
sencilla la estructura ecoldgica de las comunidades,
facilitando la caracterizacién de los principales grupos
funcionales dentro de las paleoasociaciones.

A partir de estos estudios en los que se utilizan los
icnofésiles no solamente desde el punto de vista ambien-
tal, sino también desde una perspectiva centrada en la
relacion ecoldgica de los icnofdsiles con el sustrato, se
desarroll6 el concepto de icnofébrica.

FIGURA 33

Perfiles de escalonamiento. a. Esquema de un perfil ideal con tres escalones principales.

b. Posibles situaciones de escalonamiento de acuerdo con el tipo de sedimentacion dominante en el
ambiente (modificado de Buatois et al., 2002). Ver explicacidn en el texto.
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Este concepto se utiliza para describir la textura y es-
tructura interna del sedimento, producto de la bioturba-
cién y bioerosion a distintas escalas (Ekdale y Bromley,



1984; Bromley y Ekdale, 1986). Segun Taylor y Goldring
(1993), los analisis de icnofabricas consisten en el
registro de las condiciones de sedimentacidn primarias,
de las estructuras de la comunidad endobenténicas y de
la subsiguiente historia tafonémica de una o mas fases
de actividad biogénica.

Una de las mayores ventajas que presenta este tipo de
estudio es que permite evaluar las relaciones de corte
entre las trazas fosiles y los escalonamientos o posiciones
que cada una presenta verticalmente. Otra ventaja que
presentan estos estudios es la posibilidad de incorporar en
los anélisis de trazas fésiles a todas aquellas estructuras
de dificil asignacion taxondémica (Buatois et al., 2002). Es
importante destacar que el tipo de informacion obtenida a
partir de los andlisis de icnofdbricas constituye un com-
plemento para los estudios tradicionales de icnofacies, ya
que ambos tipos de analisis se diferencian en la escala
con la que se aborda el estudio de las estructuras biogéni-
cas. Esta concepcion integradora debe ser la que dirija los
trabajos icnoldgicos, permitiendo una vision méas completa
y tridimensional de la comunidad bentonica.

Icnologia y estratigrafia secuencial

En los Ultimos anos se produjo un importante aporte de
la icnologia a los andlisis estratigrafico-secuenciales,
debido especialmente a la utilidad de las trazas fésiles
en el reconocimiento de superficies de discontinuidad
estratigréaficay en la interpretacidon genética de las
mismas. Este tipo de informacion permite identificar los
tipos de controles dominantes en los sistemas deposita-
cionales [por ejemplo, fluctuaciones en el nivel del mar).
Segun Pemberton et al. (2001], las trazas fésiles pueden
ayudar al entendimiento de las superficies con signifi-
cado estratigrafico de dos maneras diferentes: por un
lado, las icnofacies sustrato-controladas que marcan
discontinuidades y, por otro lado, a través del analisis
detallado de las sucesiones icnoldgicas desarrolladas
en sedimentos blandos. En el primer caso, la icnofacies
de Glossifungites (desarrollada sobre sustratos firmes)
es la asociacion que mayor cantidad de datos ha apor-
tado a este tipo de analisis.

A su vez, las trazas fésiles permiten reconocer para-
secuencias (debido a que las asociaciones icnoldgicas
varian de acuerdo con las condiciones batimétricas) y
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también pueden ayudar en la identificacion de tendencias
transgresivas y regresivas (por medio de los anélisis a
escala de sets de parasecuencias) (Buatois et al., 2002).
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