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Estructuras biogeéenicas de crustaceos en el Mioceno de la
cuenca del Golfo San Jorge: implicancias paleobioldgicas
y evolutivas

Noelia B. CARMONA'y Luis A. BUATOIS

Abstract. CRUSTACEAN BIOGENIC STRUCTURES FROM THE MIOCENE OF THE SAN JORGE BASIN: PALEOBIOLOGIC AND EVOLUTIONARY IM-
PLICATIONS. Trace fossils made by decapod crustaceans are very common in Cenozoic marine deposits of Patagonia. The
ichnogenus Ophiomorpha is particularly abundant in the Lower Miocene Chenque Formation, Chubut Province. At the lo-
cality of Punta Delgada, this ichnotaxon occurs in middle to lower shoreface deposits. Ophiomorpha consists of a tridimen-
sional burrow system, with a predominance of horizontal tunnels. Walls are made up of conical sedimentary pellets, which
function as structural reinforcements for the burrows. Burrow roofs commonly contain thicker walls than burrow floors.
The burrow fill is typically laminated and passive due to gravitational processes. Locally, certain sections of the laminae
may be confused with active meniscate backfill by ingestion and excretion of a deposit feeder. This ichnotaxon is interpret-
ed as recording the activity of infaunal suspension-feeding decapods, comparable to those from the Thalassinidea infraor-
den (e.g. Callichirus major (Say), formely Callianassa major). Two recent species of the Thalassinidea infraorden, Anacalliax ar-
gentinensis (Biffar) and Callianassa brachiophthalma (Milne-Edwards), inhabit modern shallow environments in Patagonia. In
contrast to recent suggestions, Ophiomorpha, Thalassinoides and Spongeliomorpha are here considered as separate ichnogenera
because they represent particular morphologies that reflect specific ethological responses to the environment. The Mesozoic
radiation of decapod crustaceans was a major event in shallow marine environments. In post-Paleozoic ecosystems, the de-
capod burrows became dominant in shallow marine benthic communities, producing a remarkable increase in depth and
intensity of bioturbation. This study shows that Miocene shallow-marine environments had reached levels of bioturbation
comparable to those of modern times.

Resumen. Las trazas fosiles generadas por crustaceos decapodos son muy comunes en los dep6sitos cenozoicos marinos de
Patagonia. El icnogénero Ophiomorpha es particularmente abundante en la Formacion Chenque, Mioceno Inferior, provincia
de Chubut. En la localidad de Punta Delgada, este icnotaxdn se presenta en depésitos de shoreface medio e inferior.
Ophiomorpha consiste en sistemas de excavaciones tridimensionales, con un predominio de taneles horizontales. La paredes
estan formadas por pelets sedimentarios conicos, que funcionan como refuerzos estructurales. Los techos de las galerias
comunmente contienen paredes méas gruesas que los pisos. El relleno de las excavaciones es tipicamente laminado y pasivo
a partir de procesos gravitatorios. Localmente, ciertas secciones de las laminas pueden confundirse con rellenos meniscado
activo por ingestion y excrecién de un depositivoro. Este icnotaxén es interpretado como el registro de decdpodos suspen-
sivoros infaunales, comparables con aquéllos pertenecientes al infraorden Thalassinidea (e.g. Callichirus major (Say), previ-
amente Callianassa major). Dos especies recientes pertenecientes al infraorden Thalassinidea, Anacalliax argentinensis (Biffar)
y Callianassa brachiophthalma (Milne-Edwards), habitan ambientes someros modernos en Patagonia. En contra de sugeren-
cias recientes, Ophiomorpha, Thalassinoides y Spongeliomorpha son aqui considerados como icnogéneros separados ya que rep-
resentan morfologias particulares, que reflejan respuestas etoldgicas especificas al ambiente. La radiacién mesozoica de los
crustaceos decipodos constituyd un evento de orden mayor en ambientes marinos someros. En ecosistemas post-paleo-
zoicos, las excavaciones de crustaceos decapodos se vuelven dominantes dentro de las comunidades marinas someras ben-
ténicas, generando un aumento en la intensidad y profundidad de bioturbacion. Los estudios realizados muestran que en
ambientes marinos someros del Mioceno se habrian alcanzado ya niveles de bioturbacién comparables a los de ambientes
actuales.
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Introducciéon

Las trazas fosiles generadas por crustaceos se en-
cuentran entre las estructuras méas abundantes en los
estratos terciarios del Patagoniano (e.g. Scasso y
Castro, 1999; Carmona, 2000; Lech et al., 2000). Sin
embargo, adn no se cuenta con estudios que analicen
en detalle tales estructuras desde el punto de vista
paleobioldgico y evolutivo. El presente trabajo tiene
como objetivo la descripcién de uno de los icnofosi-
les de crustaceos mas caracteristicos de los depoésitos
miocenos de la Formacién Chenque en los alrededo-
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res de la localidad de Comodoro Rivadavia (Car-
mona, 2000). Estas estructuras, asignables a Ophio-
morpha isp., son atribuidas a la actividad de crusta-
ceos decapodos infaunales, los que realizan grandes
redes tridimensionales en el sedimento, constituyen-
do estas construcciones domicilios permanentes
(Frey et al., 1978). En este trabajo se enfatizan aspec-
tos etolégicos mediante una comparacion con deca-
podos actuales que realizan excavaciones similares
en depositos recientes. Asimismo, se discuten ciertos
problemas a nivel icnotaxonémico planteados en la
literatura de los Gltimos afios con respecto a este gru-
po de estructuras de crustaceos. Finalmente, se eva-
IGa el rol de los crustaceos como excavadores claves,
analizando sus implicancias desde el punto de vista
de la paleoecologia evolutiva.
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Caracteristicas de la seccién analizada e
icnofaunas asociadas

La localidad estudiada, Punta Delgada, se ubica
en la zona costera del golfo San Jorge, en el sur de la
provincia del Chubut y norte de la provincia de Santa
Cruz, sur de Argentina (figura 1). Esta seccién co-
rresponde a la secuencia 1 o secuencia Borja de
Bellosi (1987), incluida en la Formacion Chenque, de
edad miocena temprana alta (Bellosi y Barreda, 1993;
Barreda y Palamarczuk, 2000). Esta unidad se acu-
mulo6 en una amplia variedad de ambientes marinos
marginales y marinos someros.

La sucesion de Punta Delgada representa una pa-
rasecuencia grano y estratocreciente, que registra
una somerizacién desde dep0sitos de shoreface infe-
rior en su tramo inferior a depositos de shoreface me-
dio, y posiblemente shoreface superior, hacia el tramo
cuspidal (Buatois et al., este volumen) (figura 2). Los
depositos de shoreface inferior, consistentes en arenis-
cas muy finas limosas, presentan alta icnodiversidad
y grado de bioturbacion. Ademaés de Ophiomorpha, la
icnofauna incluye las siguientes icnoespecies: Chon-
drites isp., Palaeophycus heberti (Saporta, 1873), Palaeo-
phycus tubularis Hall, 1847, Planolites montanus
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Richter, 1937, Thalassinoides suevicus Rieth, 1932,
Phycosiphon incertum Fischer-Ooster, 1858, Rosselia
isp., Schaubcylindrichnus freyi Miller 1995, Scolicia isp.
y Teichichnus rectus Seilacher, 1955 (Buatois et al., este
volumen). Estas estructuras discretas se sobreimpo-
nen a una icnofabrica indistinta de fondo. Por su par-
te, los depositos de shoreface medio exhiben menor ic-
nodiversidad y grado de bioturbacién, encontrando-
se dominados por Ophiomorpha.

Descripcién del material estudiado

Las estructuras estudiadas constituyen sistemas
de excavaciones simples o complejas, limitadas por
paredes distintivas, formadas por pelets construidos
a partir de sedimento. Consisten en estructuras en-
dicnias preservadas en capas de areniscas muy finas
limosas, que forman redes de tlneles horizontales y
verticales simples. En los ejemplares estudiados hay
un desarrollo predominante de excavaciones hori-
zontales que estan interconectadas formando gran-
des sistemas de redes, mientras que las excavaciones
verticales, presentes en menor nimero, comunican a
las galerias con la superficie del sedimento (figura 3).
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Figura 1. Mapa de ubicacion de la localidad estudiada (tomado de Buatois et al., este volumen). / Location map of the study locality (after

Buatois et al., this volume).
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Figura 2. Seccion estratigrafica de Punta Delgada, mostrando el in-
tervalo analizado (tomado de Buatois et al., este volumen)./
Stratigraphic section at Punta Delgada, showing the studied interval (af-
ter Buatois et al., this volume).

Los ejemplares tienen una seccion transversal subcir-
cular. Las galerias alcanzan profundidades de alre-
dedor de 2,5 metros.

Una de las caracteristicas principales del icnogé-
nero Ophiomorpha es la presencia de una pared cons-
truccional formada por pelets. Estos estan ubicados
de modo continuo y regular en los ejemplares anali-
zados en este trabajo y tienen una forma coénica ca-
racteristica, dandole un aspecto aserrado a la pared
de las excavaciones en cortes longitudinales (figuras
4.A 'y B). Por el contrario, la parte interna de la pa-
red es lisa. Las dimensiones de los pelets no son
constantes. En algunos ejemplares, los pelets se en-
cuentran solamente en la pared superior de las ex-
cavaciones. El ancho de los pelets en diferentes sec-
tores de las paredes presenta valores que van desde
los 2,7 a 11,1 mm, con un valor promedio de 8,38
mm, mientras que la altura de los mismos puede ser
desde 5,2 a 9,2 mm, con un valor promedio de 7,82
mm.

Los sistemas de Ophiomorpha presentan ramifica-
ciones laterales formando angulos de 90° (figuras
5.A, B). El didmetro promedio de las excavaciones es
de 66,7 mm, registrandose valores que van desde
57,9 mm hasta 76,8 mm. En los sectores que presen-
tan las bifurcaciones (turnarounds), el diametro de las
excavaciones experimenta un pequefio aumento de
tamario, oscilando entre los 80 y los 100 mm.

Se ha postulado que el relleno de estas estructuras
es caracteristicamente pasivo, pudiendo ser lamina-
do (figuras 6.A, B) o carecer de estructura (Frey et al.,
1978). En el caso de los ejemplares analizados, el re-
lleno presente en la mayoria de los sectores de las es-
tructuras esta constituido por laminas de sedimento
paralelas a las paredes de la excavacion. Este relleno
no presenta diferencias notables con el sedimento
gue rodea a la excavacion. Sin embargo algunos sec-
tores de las excavaciones presentan cortes de la lami-
nacion que semejan una estructura “tipo meniscada”,
gue puede ser confundida con un relleno activo por
parte del organismo productor (figura 4.A). Las ca-
racteristicas observadas en los ejemplares estudiados
son consistentes con la diagnosis del icnogénero
Ophiomorpha realizada por Frey et al. (1978).

Caracteristicas etolégicas

De acuerdo a las distintas categorias etologicas
propuestas (Seilacher, 1953; Frey, 1973; Ekdale et
al., 1984; Ekdale, 1985; Bromley, 1990), Ophiomorpha
constituye una traza domichnia o de habitacion
(dwelling traces). Esta categoria comprende a aque-
llas estructuras que funcionan como domicilios
permanentes o semipermanentes de organismos in-
faunales, suspensivoros o depositivoros (Bromley,
1996).
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Figura 3. Vista general de Ophiomorpha en plano horizontal. Los tineles horizontales son predominantes, mientras que las excavaciones
verticales (flecha negra) se encuentran en menor nimero. Notar la relacién de corte existente entre dos excavaciones horizontales (fle-
cha blanca). / General view of Ophiomorpha parallel to bedding plane. The horizontal components are predominant, while the shafts (black arrow)
are fewer. Note the cross-cutting relationship between two horizontal burrows (white arrow).

Segun diversos autores (Hester y Pryor, 1972;
Bromley y Frey, 1974; Frey et al., 1978), la funcion ba-
sica de la pared peletoidal seria la de otorgar mayor
estabilidad a las estructuras, evitando el colapso de
las excavaciones. Esto concuerda con las observacio-
nes realizadas en los ejemplares estudiados, en los
cuales se presentan sectores de galerias sin pared, es-
pecialmente en el piso de las mismas, ya que aqui no
serian necesarios los refuerzos.

Como fue sefialado, los pelets son conicos por el
lado externo de la pared de la galeria, dandole un as-
pecto aserrado, mientras que el lado interno es liso.
Esta ultima situacion se produciria por el continuo
pasaje del organismo que habita la estructura. Un as-
pecto interesante analizado por Bromley y Ekdale
(1998) se refiere a la forma conica de los pelets de
Ophiomorpha irregulaire Frey et al., 1978, del Cretécico

de Utah, en Estados Unidos. Estos autores sugieren
gue para mantener la morfologia aguda de los pelets,
éstos deben haber sido presionados contra la pared
solo después de que el organismo constructor hubie-
ra retirado parte del sedimento de la misma en el lu-
gar donde iria el pelet, ya que de lo contrario, al ha-
cer presion con el pelet recién formado, éste se defor-
maria. Esta situacion podria ser relevante para el
analisis de los pelets cénicos encontrados en las exca-
vaciones del Mioceno de Patagonia, ya que la morfo-
logia de los mismos es muy regular. Sin embargo, en
los estudios etolégicos realizados con organismos ac-
tuales, no se han podido encontrar descripciones re-
ferentes a este tipo de comportamiento.

El engrosamiento de las excavaciones en los pun-
tos de ramificacion ha sido interpretado a partir de
estudios de excavaciones de organismos actuales

Figura 4. Cortes longitudinales de Ophiomorpha. Detalles de las paredes mostrando la forma conica caracteristica de los pelets. Notese la
mayor concentracion de pelets en el techo de la excavacion. A, techo de la excavacion con alta densidad de pelets regularmente distri-
buidos y de similar tamafio. N6tese el relleno laminado de la estructura semejando “meniscos”. B, techo de la excavacién mostrando
concentracién de pelets de tamafio variable. / Longitudinal view of Ophiomorpha. Details of the walls showing the characteristic conical sha-
pe of the pellets. Note the greater concentration of pellets on the roof of the excavation. A, roof of the excavation with a high density of pellets distri-
buted in a regular way and with similar dimensions. Note the laminated infill resembling “meniscus” fill. B, roof of the excavation showing some pe-

llets with variable dimensions.
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(Freyetal., 1978). En estas estructuras, el diametro de
las galerias es practicamente idéntico al tamafio del
organismo que vive en la excavacion. Esto serviria
para que, al batir los apéndices, se formen las co-
rrientes de agua necesarias para la alimentacion y la
aireacion de la excavacion. Es por esta situacion que
el organismo necesita lugares mas amplios dentro de
la estructura donde pueda dar vuelta y cambiar la di-
reccion de locomocién (turnarounds).

Asimismo, las caracteristicas morfolégicas pue-
den variar dentro de una misma traza fosil. Por ejem-
plo, se han registrado secciones de galerias donde las
paredes parecen no estar construidas, lo cual podria
indicar un aumento en la firmeza del sustrato, pro-
vocando que el organismo no construya una pared
para reforzar la excavacion (Frey et al., 1978). Esta si-
tuacion permite inferir la existencia de plasticidad
etoldgica en los individuos (comportamiento faculta-
tivo seguin Bromley y Frey, 1974) frente a cambios en
las condiciones ambientales. Esta postura ha sido re-
cientemente cuestionada por Miller y Curran (2001),
quienes advierten que no siempre se puede asumir
gue cambios en los parametros fisicos queden refleja-
dos en la morfologia de las trazas fésiles. Para estos
autores, el comportamiento de los thalassinideos es
muy complejo y las variedades morfolégicas que se
encuentran en el registro pueden no estar relaciona-
das con las condiciones ambientales.

Anélogos modernos

Como se planteé anteriormente, Ophiomorpha se
atribuye a crustaceos decapodos, de acuerdo a estu-
dios realizados sobre organismos actuales que cons-
truyen excavaciones similares. Entre estos grupos de
decapodos excavadores actuales, existe uno en parti-
cular que reviste gran importancia debido al tipo de
estructura que realiza y al impacto que la misma pro-
duce en el sedimento. Este grupo esta constituido
principalmente por los géneros pertenecientes al
Infraorden Thalassinidea. Se han realizado diversos
trabajos sobre la biologia de este grupo (e.g. Ott et al.,
1976; Dworschak, 1987, 1998, 2000; Dworschak y
Pervesler, 1988), siendo una especie en particular,
Callichirus major (Say) (antes Callianassa major), la que
permite analizar e inferir el posible comportamiento
de los organismos que construyeron Ophiomorpha.

Callichirus major habita ambientes marinos some-
ros de mediana a alta energia y moviliza grandes
cantidades de sedimento a medida que construye las
galerias, afectando de este modo las propiedades fi-
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sicas y quimicas del sustrato (Dworschak y Pervesler,
1988). Las estructuras tienen dos tipos de componen-
tes principales, al igual que las trazas fosiles analiza-
das: galerias horizontales a cierta profundidad y ele-
mentos verticales (shafts) que comunican estas galeri-
as con la superficie. La parte superior de las estruc-
turas verticales tiene un didmetro pequefio. Esta si-
tuacion se produciria para prevenir la entrada de
predadores y de sedimento en la excavacion, ademas
de acelerar la corriente de agua creada por los pleé-
podos y la remocion efectiva de los pelets fecales, los
cuales son depositados fuera de la estructura. Estos
organismos son principalmente suspensivoros, y se
alimentan de particulas suspendidas en la columna
de agua. En los estudios etologicos de los organismos
actuales, se puede observar como los individuos ma-
nipulan el sedimento y aglutinan las particulas con
secreciones a partir de glandulas tegumentarias pre-
sentes en la superficie del cuerpo. Estas secreciones
ayudarian a la compactacién de los pelets, y de este
modo, a la estabilizacion de las paredes de las exca-
vaciones (Dworschak, 1998). Los pelets son manipu-
lados con los apéndices anteriores de los individuos,
especialmente pereiépodos y maxilipedos, y luego
presionados contra las paredes de las excavaciones.

Dentro de las excavaciones estudiadas no se han
encontrado restos de cuerpos fésiles que permitan
determinar la posible identidad del grupo taxonémi-
co productor de estas estructuras. Esto es coinciden-
te con los estudios de comportamiento de los callia-
nasidos recientes, en los cuales se observo que los or-
ganismos generalmente abandonan sus excavaciones
antes de morir (Frey et al., 1978).

Stilwell et al. (1997) encontraron restos de decapo-
dos callianasidos en excavaciones asignadas a Ophio-
morpha en estratos eocenos de Antartida. Los ejem-
plares fueron identificados como Callianassa symme-
trica Feldmann y Zinsmeister. Estos datos, junto al es-
tudio de analogos modernos, sugieren que el orga-
nismo productor de Ophiomorpha en los depdsitos es-
tudiados podria haber sido un decapodo thalassini-
deo relacionado taxonémicamente con los organis-
mos actuales que realizan este tipo de estructuras, su-
poniendo que el patréon etolégico utilizado en la
construccion de este icnotaxdn se haya mantenido sin
modificaciones significativas hasta la actualidad.

Los callianésidos se conocen desde el Jurdsico
Tardio (Glaessner, 1969). En la actualidad hay regis-
tros de tres especies en Argentina, que pertenecen al
infraorden Thalassinidea incluidos dentro de la fami-
lia Callianassidae (Boschi et al., 1992), dos que habi-

Figura 5. Corte transversal de un sistema de galerias (plano paralelo a la estratificacion) donde se destacan las ramificaciones forman-
do angulos de 90° aproximadamente. A, paredes con abundantes pelets bien preservados. B, excavacion con relleno laminado y pobre
preservacion de los pelets./ Burrow system in bedding plane view, with tunnels branching at 90°. A, walls showing well preserved pellets. B, tun-

nel with laminated fill and poorly preserved pellets.
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tan la costa PatagoOnica, Anacalliax argentinensis
(Biffar) y Callianassa brachiophthalma (Milne-
Edwards) y la tercera especie, Sergio mirim
(Rodrigues), que habita latitudes mas bajas, desde
San Pablo, Brasil, hasta las costas de Buenos Aires.

Problemas icnotaxondmicos

En este apartado se discutiran dos aspectos dife-
rentes. Por un lado, se comentaran brevemente las di-
ferentes posturas con respecto al tema de la sinoni-
mizacion de las diferentes estructuras atribuidas a
crustaceos decapodos. En segundo término, se discu-
tiran los problemas de analizar estructuras que pre-
sentan rellenos laminados que semejan meniscos
producidos por retrorelleno.

Farsich (1973) planted que, si bien las trazas fésiles
expresan el comportamiento de sus productores, tam-
bién presentan influencia de las condiciones ambien-
tales. Por esta razon, aunque exista un patrén etologi-
co comun entre determinadas estructuras, éstas ten-
drén caracteristicas diferentes debido a la influencia
gue el ambiente ejerza sobre los individuos producto-
res. De este modo, no seria necesario separar estas es-
tructuras en diferentes icnotaxones, ya que estarian
reflejando un mismo tipo de comportamiento, pero
bajo diferentes condiciones. Basandose en este crite-
rio, Fdrsich (1973) realiz6 una revision de
Ophiomorpha Lundgren, 1891, Thalassinoides Ehren-
berg, 1944 y Spongeliomorpha de Saporta, 1887, y pro-
puso una sinonimizacién de estos tres icnogéneros ba-
jo el icnogénero Spongeliomorpha, ya que éste tiene
prioridad al haber sido el primero en definirse (i.e: se-
nior synonym), argumentando que de este modo se
evitaria el problema de la clasificacion de estructuras
transicionales registradas en algunos ejemplares. Este
autor plantea también que caracteres morfolégicos
diagndsticos para la clasificacion de Ophiomorpha, co-
mo la pared peletoidal, no serian constantes dentro de
una misma estructuray por lo tanto no servirian como
un caracter de separacion al nivel icnogenérico @.g.
como diferencia significativa con Thalassinoides), aun-
que si podria ser valido a nivel icnoespecifico. La pro-
puesta de Firsich (1973), si bien no ha ganado gran
aceptacion, ha cobrado nuevamente actualidad a par-
tir de su revalorizacion por Schlirf (2000), quien adop-
ta una postura icnotaxonémica similar. Otros autores,
tales como Bromley y Frey (1974) y Bromley (1996),
coincidieron en parte con lo propuesto por Fursich,
pero plantearon que sinonimizar los tres icnogéneros
sélo trasladaria el problema del nivel icnogenérico al
icnoespecifico, sin dar una verdadera solucion, argu-
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mentando ademas que los nombres originales son de
uso muy generalizado, y por lo tanto el empleo de ter-
minologia nueva o la redefinicion de nombres viejos
resultaria mas confuso. Para estos autores, en los es-
tudios icnolégicos las distinciones taxondmicas deben
hacerse sobre la base de descripciones de caracteres
morfolégicos y no sobre las interpretaciones en cuan-
to al origen o a las interelaciones que presentan las es-
tructuras. Bromley (1996) plante6 ademas que cuando
dentro de una misma estructura compleja se presen-
tan diferentes morfologias, cada una de ellas repre-
senta atributos etologicos distintos, por lo que deben
mantener su nombre propio, de la misma manera que
si se presentan en forma separada. En el presente tra-
bajo se adhiere a la postura de Bromley, considerando
la necesidad de mantener separados a estos icnogéne-
ros, ya que cada uno de ellos representa una respues-
ta etologica particular y, por lo tanto, necesita de un
nombre distintivo. Los problemas icnotaxondmicos
relacionados con la existencia de formas transiciona-
les han sido discutidos por Pickerill (1994) y Pickerill
y Narbonne (1995). Estos autores propusieron que las
formas transicionales deben denominarse tomando en
cuenta la traza dominante y mencionando ademas, la
forma con la cual esta interrelacionada. Recientes es-
tudios van acumulando cada vez mas informacion
gue pone de manifiesto que la plasticidad en el com-
portamiento de los crustaceos se refleja en la abun-
dancia de estructuras compuestas intergradacionales
(Mayoral y Mufiiz, 1995, 1998; Mufiiz y Mayoral, 1996;
de Gibert et al., 2001). Resulta evidente que este grupo
de estructuras en galeria bi y tridimensionales produ-
cidas por crustaceos decapodos representan un plan
arquitectural y etolégico de mayor rango taxonémico.
Como tales, son candidatos a constituir una icnofami-
lia (Seilacher, comunicacion personal), categoria acep-
tada por el Codigo Internacional de Nomenclatura
Zoologica en sus dos Ultimas ediciones.
Spongeliomorpha, Ophiomorpha y Thalassinoides repre-
sentarian formas arquetipicas de esta familia, a las que
habria que agregar Sinusichnus de Gibert, 1996, Ardelia
Chamberlain 'y Baer, 1973, y probablemente
Psilonichnus Fursich, 1981 y Gyrolithes de Saporta,
1884.

Otro punto a discutir desde el punto de vista ic-
notaxondmico es el tipo de relleno de las excavacio-
nes analizadas. Como se describié anteriormente, el
relleno de Ophiomorpha es de caracter laminar, lo que
nos indica que las estructuras se rellenaron en forma
pasiva. Ademas, esta laminacidn no presenta distur-
bancia, lo que podria sefialar que la estructura fue
abandonada en forma repentina (Gingraset al., 2000).

Figura 6. Relleno laminado caracteristico de Ophiomorpha. A, corte transversal de un tdnel. B, corte longitudinal, donde se muestran las
laminas de sedimento paralelas, tipicas de un relleno pasivo. / Characteristic laminated fill of Ophiomorpha. A, transversal view of a tunnel.
B, longitudinal view, showing parallel sediment layers, typical of a passive infill.
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Como se plante6 anteriormente, en ciertos cortes de
las excavaciones (figuras 4.A, 5.B y 6.A), las estructu-
ras presentan rellenos que pueden confundirse con el
meniscado de retrorelleno por ingestion y excrecion.
Sin embargo, el relleno de los ejemplares analizados
difiere del relleno activo por ingestién en que este ul-
timo presenta un claro contraste con el sedimento cir-
cundante a la excavacién debido al procesamiento
bioldgico que recibe el sedimento en el tracto digesti-
vo del organismo. Esta caracteristica es fundamental
a la hora de clasificar el tipo de relleno de las excava-
ciones, evitando de este modo confusiones con otro
tipo de trazas como aquéllas realizadas por equino-
dermos, los cuales rellenan sus estructuras en forma
activa, generando meniscos a medida que avanzan
por el sedimento. De hecho, en la localidad estudia-
da, la asociacion de Ophiomorpha con estructuras ge-
neradas por equinodermos asignables al icnogénero
Scolicia puede llevar a confusién. Recientemente, el
nombre mega-ancorichnus fue introducido informal-
mente por Poiré (1999) para estructuras meniscadas
con pared similares a Ancorichnus Heinberg, 1974,
provenientes del Mioceno de San Julian y compara-
das con otras semejantes de peninsula de Valdés y la
cuenca de Sorbas en Espafia, atribuidas a equinoder-
mos (Wood y Poiré, 1998). En rigor, la presencia de
una verdadera pared en lugar de un manto distingue
las estructuras de San Julian de Ancorichnus
(Keighley y Pickerill, 1994), mientras que las caracte-
risticas del relleno sugieren una marcada similitud
con las trazas de crustaceos aqui documentadas. Tal
cual ha planteado Bromley (1996), ciertas excavacio-
nes pueden estar rellenas en forma pasiva con sedi-
mento laminar inclinado, que en diferentes cortes de
las mismas, es similar al relleno activo producido por
ciertos organismos. A su vez, los restos de equino-
dermos preservados en el interior de las galerias no
deben ser considerados necesariamente como los or-
ganismos productores, ya que este tipo de excavacio-
nes permanece abierta y se rellena en forma pasiva
por material de origen variado, cominmente duran-
te tormentas generando, en algunos casos, las estruc-
turas denominadas “tempestitas tubulares” (Tedesco
y Wanless, 1991).

Implicancias en paleoecologia evolutiva

El modelo Seilacheriano de icnofacies enfatiza los
puntos en comun entre icnofaunas formadas bajo
condiciones ambientales similares a lo largo del
Fanerozoico. Si bien esta generalizacion es valida,
cuando se analizan en mayor detalle tales asociacio-
nes, surgen diferencias muy claras (Buatois et al.,
2002). Este tipo de estudios comparativos posibilita
entender aspectos vinculados a las interacciones en-
tre las comunidades de organismos y su entorno eco-
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I6gico a lo largo del Fanerozoico. Las icnofaunas ma-
rinas someras paleozoicas exhiben marcadas diferen-
cias con respecto a sus contrapartes mesozoicas y ce-
nozoicas. En tal sentido, la radiacién mesozoica de
los crustaceos decapodos habria jugado un rol fun-
damental en el delineado de las icnofaunas costeras
post-paleozoicas (Mangano et al., 2002). Los crustace-
os infaunales profundos representan bioturbadores
claves que comunmente producen trazas fosiles de
elite (sensu Bromley, 1996). La actividad de estos ex-
cavadores moviliza volimenes enormes de sedimen-
to, al tiempo que con su accionar obliteran las estruc-
turas dejadas por otros organismos que se desplazan
mas cerca de la interfase agua-sedimento. Por ejem-
plo, en ambientes actuales se ha comprobado que el
callianasido Glypturus acanthochirus Stimpson puede
remover 118,6 kg de sedimento por afio por m?
(Currany Harris, 1996). A su vez, Pryor (1975) estimo
gue una sola excavacion de Callichirus major genera
un promedio de 2840 pelets fecales por dia, convir-
tiéndose de este modo en un poderoso agente de bio-
sedimentacion.

Las galerias de crustaceos decapodos se convier-
ten de este modo en las estructuras dominantes en
sedimentos marinos someros post-paleozoicos. La
radiacién mesozoica de los crustaceos decapodos ha-
bria constituido una verdadera revolucion ecolégica
gue elevo en varios érdenes de magnitud el grado y
profundidad de bioturbacion alcanzado durante el
Paleozoico (Carmonacet al., 2002). En este sentido, re-
presenta una marcada acentuacion de las tendencias
evidenciadas a partir del estudio de icnofaunas pale-
ozoicas (Droser y Bottjer, 1988, 1989; Crimes y
Droser, 1992; Mangano et al., 2002). En diversos tra-
bajos, (Ausich y Bottjer, 1982, 1991; Bottjer y Ausich,
1986) se documento el aumento en la profundidad de
infaunalizacion a fines del Paleozoico, alcanzando
profundidades superiores a 1 m durante el Meso-
zoico y Cenozoico. Ademas, el registro de Ophiomor-
pha en los ambientes marinos someros indica que hu-
bo una evolucién en el desarrollo del programa de
comportamiento de ciertos grupos de crustaceos de-
capodos, lo que les permitid excavar en sustratos me-
nos cohesivos (Crimes y Droser, 1992). Estos datos
concuerdan con los estudios realizados en los am-
bientes someros del Mioceno de Patagonia, los cuales
sugieren que para dicha época, se habrian alcanzado
niveles de intensidad y profundidad de bioturbacion
comparables a los actuales.

Conclusiones

Los sistemas de excavaciones tridimensionales
analizados correspoden a Ophiomorpha isp., una es-
tructura de habitaciéon atribuida a la actividad de
crustaceos decdpodos infaunales suspensivoros.



Trazas de crustaceos en el Mioceno de Patagonia 107

Estas excavaciones presentan un relleno pasivo de ti-
po laminado, que superficialmente puede ser con-
fundido con un relleno meniscado activo, llevando a
asignaciones errdneas. Entre los crustaceos actuales
gue realizan este tipo de construccion se encuentran
principalmente representantes del Infraorden Tha-
lassinidea, particularmente la especie Callichirus ma-
jor. El organismo productor de Ophiomorpha en la
Formacién Chenque puede haber sido un organismo
emparentado con los actuales callianasidos. En el
presente trabajo, en coincidencia con Bromley y Frey
(1974) y Bromley (1996), se adopta la postura de man-
tener separados a los icnogéneros Ophiomorpha,
Thalassinoides y Spongeliomorpha, ya que se considera
gue cada uno de ellos representa una respuesta eto-
I6gica distintiva frente a condiciones ambientales es-
pecificas, cada una con atributos etologicos particula-
res. Estas estructuras presentan una gran importan-
cia al realizar estudios en paleoecologia evolutiva,
debido al papel dominante que presentan las excava-
ciones de crustaceos decapodos en los sedimentos
marinos someros postpaleozoicos, especialmente en
lo referente a la profundidad y al grado de bioturba-
cién alcanzado. De acuerdo a las observaciones reali-
zadas en este trabajo, se puede concluir que ya en el
Mioceno temprano se habia alcanzado el nivel y pro-
fundidad de bioturbacién registrada en los ambien-
tes costeros actuales.
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