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ICNOLOGIA DE AMBIENTES CONTINENTALES: PROBLEMAS Y
PERSPECTIVAS
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ABSTRACT:ICHNOLOGY OF NONMARINE ENVIRONMENTS: PROBLEMS AND PERSPECTlVES. A wide variety of biogenic
structures mainly produced by in sect s , spiders, crustaceans , gastropods. bivalves. nematomorphs, nematodes and annelids has
been reported from modero nonmarine environm ents. Although the preservarion potential ofthese structures is highly variable.
the invertebratc trace fossil record of nonmarine seuings has shown to be richer than once believed. In eolian deposits, low
density ichnofaun as are dominated by arthropod crawling traces commonIy associated with vertebrate track ways. Fluvial
successions tend to be dominated by arthropod traces associated with vertebrate burrows and root structures. Low diversity
ichnofaunas occur in channe l deposits. Low to moderate ichnodiversity assemblages of grazing trails and locomotion/feeding
structures are common in floodplain sediments, particularly concentrated in pond deposits. CIosed-basin lake successions have
a meagre trace fossil record, but open-basin lake deposits may host abundant ichnofossils. In alluvial-lacustrine transitional
zones, meniscate burrows and arthropod trackways are common. whereas in low energy nearshore and offshore lake deposits.
relatively high diversity feeding structure and grazing trail ichnof'aunas are present. Nonmarine ichnofossils evidence paleoen-
vironmental t rerids that are directly linked to progressive ecospace utilization, result ing in a significant increase of the ich-
nodiversity throughout the Paleozoic. Additionally, depth and extent of bioturbation also increased from t he Perrn ian into the
Mesozoic and Cenozoic. At present, three nonmarine archetypical ichnofacies have been recognized. The Termitichnus ich-
nofacies typifies tcrrestrial deposit s; the Scoye nia ichnofacies characterizes transitional subaerial/aquatic environment s: and
the Mermia ichnofacies occurs in permanent subaqucous lacustrine substrai es. However. potent ial add itional ichnofacies may
be recognized in the future for other nonmarine environments, such as eolian dune s , dry interdunes, fluvial channels. and high
energy lake shorelines.
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INTRODUCCION

Tradicionalmente, se ha considerado a los am-
bientes continentales como poco propicios para la
formación y preservación de estructuras bio génicas
producidas por invertebrados. La idea corrientemente
aceptada era que las icnofaunas continentales se ca-
racterizaban por ser poco abundantes, de baja diver-
sidad, de un nivel inferior de complejidad y con pobre
potencial de preservación. Desde hace aproximada-
mente quince años, son numerosos los estudios que
han contribuido a cambiar esta visión un tanto neg a-
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riva mediante la documentación de interesantes y va-
riadas asociaciones de trazas fósiles en ambientes no
marinos (e.g. Bromley y Asg aard, 1979; Pollard et
al., 1982; Tevesz y McCall, 1982; Bown, 1982; Bown
y Kraus, 1983; Walter, 1983; Archer y Maples, 1984;
Tandon y Naug, 1984; Walker, 1985; D'Alessandro
et al., 1987; Gordon, 1988; Maples y Archer, 1989;
Buatois y Mángano, 1990, 1993a; Gierlo wski-Kor-
desch, 1991; Aceñolaza y Buato is, 1991,1993; Pic-
kerill, 1992; MeJchor y Poiré, 1992; Hasiotis y Mit-
chell, 1993; Hasiotis et al., 1993; Genise y Bown,
1994 a,b; MacNaughton y Pickerill, 1995). Notable-
mente, esta situación fue predicha hace ya bastante
tiempo por Howard (1978), quien señaló que a medi-
da que más y más geólogos incluyeran a las trazas
fósiles en sus listados de campo, aumentarían las
menciones de icnofósiles en ambientes fluviales y la-
custres. Parece ser entonces que la generalizada no-
ción de que las trazas fósiles son raras en ambientes
continentales resulta ser un reflejo de la falta de es-
tudios al respecto y no de la verdadera ausencia de
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especímenes (Frey y Pemberton, 1987). Recientes re-
visiones sobre la icnología de ambientes continenta-
les pueden encontrarse en Hasiotis y Bown (1992) y
Donovan (1994).

De todos modos, nuestro conocimiento de la icno-
logía de invertebrados en ambientes continentales es
aún insuficiente. Por ejemplo, si bien en sucesiones ma-
rinas y costeras se han reconocido ocho icnofacies (ic-
no facies de Teredolites, Trypanites, Glossifungites, Psi-
lonlchnus, Skolithos, Cruziana, Zoophycos y Nereites),
sólo tres icnofacies han sido formalmente definidas en
ambientes continentales: icnof'acies de Termitichnus,
Scoyenia y Mermia (Buarois y Mángano, 1995a). Asi-
mismo, como bien ha señalado recientemente Pickerill
(1992), son aún relativamente pocos los estudios que
han documentado la presencia de icnofósiles en ambien-
tes continentales mediante una asignación taxonómica
formal. Demasiado frecuentemente, la mayor parte o la
totalidad de los componentes de una asociación son de-
jados en nomenclatura abierta o clasificados sólo a nivel
icnogenérico. Este hecho perjudica notablemente la re-
alización de estudios comparativos y de síntesis, que
posibiliten establecer patrones de agrupamiento y de re-
currencia de trazas fósiles. Por otra parte, son también
pocos los estudios que combinan adecuadamente la ca-
racterización sistemática de icnof'ósiles con la docu-
mentación e interpretación detallada de las facies aso-
ciadas, lo cual complica la determinación de las impli-
caricias paleoambientales de las distintas icnofaunas de
invertebrados continentales.

En este trabajo nos proponemos efectuar una re-
visión y puesta al día del estado del conocimiento
icnológico de ambientes continentales, comentando
las evidencias e hipótesis más significativas que han
sido propuestas y, presentando las líneas de investi-
gación hoy abiertas. Para ello, discutiremos primero
algunos aspectos de la icnología de ambientes actua-
les, para luego superar la barrera de fosilización y
adentrarnos con más detalle en el estudio de las es-
tructuras biogénicas en sucesiones sedimentarias an-
tiguas. En segundo término, nos detendremos en la
discusión de modelos de icnof'acies y en la caracteri-
zación de asociaciones de distintos ambientes conti-
nentales. Finalmente, efectuaremos una mirada a los
patrones de colonización de los ambientes continen-
tales basándonos en el análisis del registro estr atigrá-
fico y discutiremos las perspectivas que plantean las
futuras investigaciones icnológicas. Si bien haremos
algunas referencias a los problemas derivados del es-
tudio de trazas de vertebrados, nuestra revisión se
centrará principalmente en la icnología de invertebra-
dos.

NEOICNOLOGIA DE AMBIENTES
CONTINENTALES

La neoicnología fue fundada como disciplina
científica por Charles Darwin (Pemberton y Frey,
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1990). Las lombrices, organismos que pasan casi de-
sapercibidos para muchos de nosotros, atrajeron po-
derosamente la curiosidad naturalista de Darwin,
quien dedicó mucho tiempo a su estudio, interesán-
dose en las estructuras que creaban y los efectos de
su comportamiento. Como resultado de sus observa-
ciones, Darwin escribió numerosos artícu los, culmi-
nando con la publicación del famoso "Libro de las
Lombrices" tThe Worm Book; Darwin, 1881). Quizás
esta extraña fascinación tuvo un sustrato filosófico
profundo y reflejó la constante búsq ueda de Darwin
por sustentar empíricamene la hipótesis del gr adua-
lismo: la acumulación de pequeños eventos puede
producir cambios significativos (Gould, 1982). De
todos modos, las pioneras investigaciones llevadas a
cabo por Darwin en el jardín de su propia casa, ubi-
cada en las proximidades de Londres, poseen un in-
negable valor programático para la neoicnología. Co-
mo señalaron Pemberton y Frey (1990), el "Libro de
las Lombrices" representa el primer tratado de neo ic-
nología, en el cual no sólo puede encontrarse un in-
creíble volumen de cuidadosas observaciones, sino
que también se documenta un gran número de inge-
niosos experimentos cuantitativos, algunos de los
cuales duraron más de treinta años!. Observando el
gran volumen de material movilizado por las lombri-
ces y las características del sedimento, Darwin reali-
zó las primeras observaciones tendientes a dilucidar
el tipo tráfico de los organismos excavadores. Tam-
bién estableció las técnicas de excavación empleadas
por las lombrices de tierra en distintos tipos de sedi-
mento y la morfología de las estructuras producidas.
Uno de los ingeniosos experimentos ideados por Dar-
win, mediante el uso de fragmentos de creta, permitió
definir cuantitativamente la tasa de bioturbación y la
profundidad alcanzada por estos organismos vermi-
formes. Por éste y otros relevantes aportes, cabe re-
cordar que el "Libro de las Lombrices" le valió a Dar-
win el título de padre fundador de disciplinas tales
como la ecología, la etología de invertebrados y la
edafología, a las que hoy deberíamos agregar la
neoicnología (Pemberton y Frey, 1990).

Los estudios de Dar w in sobre las "lombrices"
abrieron un vasto e insospechado campo de estudio
en nuestro siglo. El análisis de ambientes modernos,
como lagos efímeros y perennes, arroyos, planicies
de inundación, campos de dunas, etc., ha permitido
documentar un abundante y diverso conjunto de es-
tructuras biogénicas con potencial de preservación
variable. Una valiosa síntesis de la neoicnología de
ambientes continentales, enfatizando particularmen-
te los ambientes acuáticos, fue realizada por Cham-
berlain (1975). quien documentó una considerable
variedad de estructuras biogénicas en distintos am-
bientes no marinos. Estas observaciones permitieron
detectar las clásicas categorías etológicas (e.g. es-
tructuras de habitación, alimentación, descanso. lo-
comoción y pastoreo) y también comportamiento más
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Figura 1. Diseños arquitecturalcs básicos en estructuras biogénicas de invertebrados en ambientes continentales actuales. En
cada caso se consignan los organismos productores y, cuando es posible, el tipo de icnogénero resultante si la estructura se
preservase en el registro fósil. Diseño 1: A, producida por arañas lobo. tipo Skolithos: B. producida por grillos camello. tipo
Skolithos. C. producida por larvas de moscas de agua, tipo Arcnicolitcs. Diseño 2: D. producida por escarabajos de suelo; E,
producida por chinches cosieras: F. producida por avispas excavadoras, tipo Macanopsis. Diseño 3: G. H, producida por abejas
solitarias; 1, producida por avispas excavadoras. Diseño 4: J, producida por avispas en fangos cohesivos; K, producida por
insectos o crustáceos, tipo Planolitcs. Diseño 5: L. producida por grillos topo (mole crickets¡ o escarabajos de barro im ud-lovi ng
be etle i. Diseño 6: M, producida por nematodos o larvas de dípteros , tipo Cochlichnus; N, O. P. producida por nematomorfos
o larvas de dípteros. tipo Helminthopsis, Helminthuidichnites y Mermla. respectivamente. Diseño 7: Q. producida por
gastrópodos. tipo Scolicia: R. producida por branquiópodos, tipo Cruziana. Diseño 8: S. producida por escorpiones, tipo
Paleohelcur a; Diseño 9: T, producida por bivalvos, tipo Lockcia. Basado en Chamberlain (1975). Ahlbrandt el al. (1978).
Ratcliffe y Fagerstrom (1980) y observaciones personales.

complejos, evidenciados por la presencia de cámaras
o celdas de incubación. rurales, de estivación. de hi-
bernación, etc. (véase también Genise, 1993). Los or-

ganismos responsables de la construcción de tubos,
pistas y huellas en ambientes continentales actuales
corresponden tanto a vertebr ados (e.g. anur o s, roedo-
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res), como invertebrados. Dentro de estos últimos,
están presentes los gusanos (principalmente platel-
mintos, nematodos, nematomorfos y anélido s), una
amplia variedad de artrópodos (entre los que se des-
tacan insectos, arácnidos y crustáceos) y mo luscos
(gastrópodos y bivalvcs). Asimismo, Chamberlain
(1975) señaló algunas diferencias entre las asociacio-
nes de los distintos ambientes, notando, por ejemplo,
tipos de comportamiento variados en aguas someras
y predominio de organismos detritívoros en ambien-
tes pofundos.

Trabajos posteriores, como los de Ahlbrandt el al.
(1978) y Ratcliffe y Fagcrstro m (1980), expandieron
la discusión de consideraciones etológicas y ecológi-
cas en ambientes eólicos y de planicie de inundación,
respectivamente. Ratcliffe y Fagerstrom (1980) pre-
sentaron un interesante estudio sobre bioturbación en
planicies de inundación holocenas, poniendo espe-
cial énfasis en las estructuras generadas por insectos
y arácnidos. De acuerdo a estos autores, la mayor par-
te de las trazas en estos am bientes son producidas por
dichos grupos y, curiosamente, las observaciones de
estructuras biogénicas han sido llevadas a cabo cir-
cunstancialmente por entomólogos, razón por la cual
gran parte de estas construcciones no fueron dcscrip-
tas formalmente.

Ratcliffe y Fagerstrom (1980) reconocieron 8 ór-
denes (7 de insectos y 1 de arácnidos) y 31 familias
de bioturbadores (27 de insectos y 4 de arácnidos) en
estos ambientes. Entre los insectos más comunes, po-
demos citar a langostas y grillos (Orden Orthoptera).
chinches (Orden Hemiptera), escarabajos (Orden Co-
leoptera) y hormigas, avispas y abejas (Orden Hyme-
noptera). Estas estructuras biogénicas, al igual que
las de los arácnidos, pueden caracterizarse como pis-
tas superficiales o excavaciones endoestratales de po-
ca profundidad, simples o ramificadas. Un rasgo ca-
racterístico es la convergencia morfológica de estruc-
turas generadas por distintos insectos. Contrariamen-
te, pueden existir considerables diferencias entre es-
tructuras producidas por la misma especie (o incluso
el mismo individuo) en distintos estad íos ontogené-
ticos, con distinto grado de humedad, textura del sus-
trato, etc. Este hecho ha sido particularmente bien
documentado por Ahlbrandt el al. (1978) en campos
de dunas, donde observaron el comportamiento de
avispas de arena (sand wasp s), grillos camellos (ca-
rnel cricketsy; arañas lobo (wolf spider), escarabajos
tigre (tiger beetle'y; y termitas, entre otros. Estos au-
tores describieron las estructuras producidas por al-
gunas especies de avispas de arena, correspondientes
a una subfamilia de avispas cavadoras que incluye
más de mil especies (Evans, 1966). La especie Bem-
bix pruinosa construye tres tipos de excavaciones.
Los machos producen estructuras de refugio, de poca
profundidad, para escapar del excesivo calor y del
frío. Las hembras excavan estructuras de incubación
de hasta 40 cm de profundidad, con largas cámaras
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terminales donde depositan los huevos. En una fase
final de la construcción, las hembras pueden excavar
también tubos falsos cortos, laterales a la cámara ter-
minal, con el objeto de engañar a los parásitos.

Las técnicas de excavación utilizadas por los in-
sectos es un tema particularmente interesante. La
morfología de los insectos cavadores se encuentra en
alguna forma adaptada para tal tarea. Las mandíbulas
pueden ser utilizadas para escarbar el sedimento y
dragar guijarros, en cuyo caso son mucho más robus-
tas que en insectos no cavadorcs. Las patas delanteras
presentan frecuentemente forma de pala, con áreas
laterales, espinas y pelos para manipular los materia-
les dc excavación. Un caso particularmente conocido
es el del grillo topo (Ort ho ptera: Gryllotalpidae), que
presenta la tibia de las patas delanteras totalmente
modificada, lo cual le permite escarbar el sedimento,
dejando distintivas huellas o construir sistemas de ga-
lerías subsuperficiales o profundas, de acuerdo al gra-
do de humedad del sustrato y al tipo de sedimento
(Metz, 1990). Finalmente, el pigidio puede estar muy
desarrollado y adoptar una forma chata en aquellas
especies que lo utilizan para empujar o taladrar el
sedimento. Los términos raspadores (rakcrss, ernpu-
jadores (p ushers), arrancado res (pullcrs'¡ y cargado-
res (carriers) tipifican distintas estrategias de exca-
vación observadas en avispas (Olberg , 1959), que
pueden ser extendidas para incluir al resto de los in-
sectos bioturbadores (Ratcliffe y Fagerstrom, 1980).
No puede asumirse que estos cuatro modos de exca-
var se excluyan mutuamente. Algunos insectos co-
mienzan su nido como raspadores y cuando alcanzan
niveles más húmedos, se vuelven arrancadores.

Asimismo, Ratcliffe y Fagerstrom (1980) señala-
ron que las paredes de las trazas de insectos y arác-
nidos eran poco definidas, no estaban recubiertas por
mucus y carecían totalmente de halos de alteración.
Finalmente, estos estudios revelaron que las estruc-
turas biogénicas identificadas no eran exclusivas de
un determinado ambiente, del mismo modo que no lo
eran los organismos que las construyeron.

Otros estudios en ambientes no marinos subá-
cueos han analizado los cambios físicos y químicos
sufridos por el sedimento cuando es afectado por la
acción bioturbadora de organismos (e.g. McCall y Te-
vesz, 1982; Fischer, 1982). El análisis de fondos de
lagos eutróficos actuales pone en evidencia el domi-
nio de organismos detritívoros en sedimentos distales
(particularmente larvas de quironómidos y oligoque-
tos), mientras los ambientes someros presentan una
comunidad más diversa taxonómicamente y más va-
riada en tipos tróficos (e.g. anfípodos, b iv alv os, gas-
trópodos, distintos tipos de insectos) (McCall y Te-
vesz, 1982). Las larvas de quironómidos son excelen-
tes indicadores paleoclimáticos y paleoecológicos,
razón por la cual han captado la atención de los pa-
leolimnólogos. Estas larvas de dípteros constituyen
un grupo particularmente interesante por sus activ i-
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dades bioturbadoras y sus trazas se encuentran bien
documentadas, tanto en ambientes naturales como en
laboratorio (McLachlau y Cantrell, 1976; McCall y
Tevesz, 1982). Las excavaciones realizadas pueden
adoptar variados diseños (tubos en U, tubos vertica-
les a inclinados simples, sistemas de galerías comple-
jas, etc.) y ocupan comúnmente los 10 cm superiores
del sustr ato, aunque pueden alcanzar profundidades
de hasta 50 cm (ef. McCall y Tevesz, 1982).

Otros ejemplos de observaciones de trazas en am-
bientes continentales recientes pueden encontrarse
en Moussa (1970), Metz (1987 a, b). Clark y Ratcliffe
(J 989) Y Mángano el al. (1996).

Ratcliffe y Fagerstrorn (1980) propusieron seis
categorías, que corresponden a patrones construc-
cionales básicos, en las que agrupan las estructuras
biogénicas de planicies de inundación holocenas.
Estas seis categorías son interpretadas como posi-
bles análogos modernos de icnogéneros conocidos
en el registro geológico (Ratcliffe y Fagerstrom,
1980, cuadro 1). Basándonos en esta clasificación,
pero incluyendo también las trazas de otros grupos
de invertebrados (e.g. gusanos, mo lusco s, crustá-
ceos) producidas en distintos ambientes continenta-
les. hemos definido nueve diseños arquitecturales
básicos de estructuras biogénicas de invertebrados
(figura 1). A estas nueve categorías deberían sumar-
se los diversos patrones arquitecturales de estructu-
ras edificadas por algunos insectos, tales como es-
carabajos y abejas, particularmente importantes en
am bientes subaéreos (véase Genise, 1993). El diseño
arquitectura! 1 representa el patrón más sencillo de
excavación y corresponde a tubos endoestratales ci-
líndricos, verticales, simples o en U, de distintos ta-
maños y ornamentaciones que, si se preservan en el
registro fósil, podrían ser asignados a icnogéneros
tales como Skolitlios, Cylindricum, o Arenicolit es.
Estos tipos de trazas son frecuentemente considera-
das como estructuras de habitación (Domiehnia) de
organismos suspensívoros, atribuidas a forónidos,
anélidos y atremátidos. Sin embargo, en ambientes
subaéreos , pueden ser construídas por arañas e in-
sectos, como refugios de temperatura extrema con el
fin de atrapar a sus presas, o para descansar. Estas
observaciones en ambientes modernos demuestran
claramente las limitaciones de las clásicas categorías
etológicas (véase también Genise, 1993). Ratcliffe
y Fagerstrom (1980) señalaron al respecto la nece-
sidad de reveer las implicancias etológicas de Sko-
litho s, particularmente en sedimentos no marinos
post-pennsilvanianos. El diseño arquitectural 2 está
formado por tubos endoestratales, ligeramente más
complejos, verticales o inclinados, caracterizados
por la presencia de una cámara terminal de dimen-
siones variadas. Este tipo de estructuras es poten-
cialmente asignable a icnogéneros tales como M.a-
canop sis o, tal vez, Conichnus . Resulta arriesgado
determinar si las diferencias morfológicas entre los
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diseños arquitecturales 1 y 2 tienen implicancias eto-
lógicas directas (Ratcliffe y Fagerstrom, 1980). Las
cámaras pueden cumplir distintas funciones, pudien-
do servir como depósitos de huevos, como albergue
durante el estadío pupal o simplemente para permitir
la rotación del organismo. El diseño arquitectural 3
corresponde a excavaciones endoestratales comple-
jas y delicadas, verticales o inclinadas, que pueden
presentar tubos laterales con cámaras adyacentes.
Este patrón sumamente complejo sería aparentemen-
te exclusivo de los insectos. No se conocen icnogé-
neros comparables en el registro, casi con seguridad
debido al bajo potencial de preservación de estas es-
tructuras. El diseño 4 corresponde a tubos en do es-
trata les o semiendoestratales, predominantemente
horizontales, de diámetro constante, ocasionalmente
ramificados, comparables a los que en el registro han
sido asignados a los icnogéneros Pl anolites, Pa-
lacopliycus o Ed ap hichnium, Este diseño comprende
tanto estructuras de habitación, como de alimenta-
ción, construídas probablemente por insectos o crus-
táceos. El diseño 5 incluye a sistemas de galerías
endoestratales o semiendoestratales, con paredes li-
sas u ornamentadas, de configuración muy diversa.
Estructuras de este tipo podrían ser asignadas en el
registro a los icnogéneros Tcrmitichnu s, Masrichnus
o Tlialassinoides. El significado etológico de tales
construcciones puede ser muy variable, desde es-
tructuras de habitación producidas por uno o múlti-
ples individuos a estructuras de alimentación. El di-
seño 6 corresponde a pistas superficiales o subsuper-
ficiales no ramificadas, simples, sinusoidales, mean-
driformes o con entrecruzamientos, comparables a
las que en el registro han sido asignadas a Helmin-
thopsis, Gordia, Mermia, Cochlichn us o Helminthoi-
dichnit es. Las formas agrupadas en este diseño co-
rresponderían a pistas de pastoreo o de desplaza-
miento de organismos tales como nem atodos , nema-
tornorfo s o larvas de insectos (e.g. Ceratopogonidae,
Stratiomyidae). El diseño 7 comprende estructuras
horizontales, no ramificad as. con desarrollo de sur-
cos y crestas, y ornamentación de complejidad va-
riable. En el registro, estructuras de este tipo han
sido atribuidas a los icnogéneros Did ymaulichnns,
Scolicia, Rusoph ycus, o Cr uziana. Representan tra-
zas de locomoción o, más raramente, de descanso
atribuibles a organismos tales como bivalvos, gas-
trópodos o crustáceos (e.g. notóstracos, anóstracos).
El diseño 8 corresponde a series de huellas resultan-
tes de la impresión de apéndices y producidas ma-
yormente por el desplazamiento de artrópodos. En
el registro abarcarían una larga lista de icnogéneros
(e.g. Faleohelcura, Oct op odi chn us, Umfolozia,
Kouphichnium, Mirand aichniumí, Por último, el di-
seño 9 incluye estructuras endoestratales, perpendi-
culares a la superficie, en forma de tapón. almendra-
das, cilíndricas, esféricas o subesféricas que, de pre-
servarse, podrían asignarse a icnogéneros tales como
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Icnofacies de ---\
Termitichnus

I--__ Icnofacies de ------l
Scoyenia

I-- Icnofacies de
Mermia

TERRESTRE TRANSICIONAL SUBACUEO

Figura 2. Modelo de icnofacies de ambientes no marinos (tomado de Buatois y Miíngano. 1995a).

Lockcia, Pustulichn us O Berg aucr ia. En general. re-
presentan estructuras de descanso producidas por bi-
valvos, ostrácodos, etc.

LA BARRERA DE FOSlLIZACION:
TAFONOMIA DE TRAZAS FOSTLES

El término barrera de fosilización, acuñado origi-
nalmente por Seilaeher (1967), se emplea para deno-
minar al filtro tafonómico que separa el ámbito de las
estructuras producidas en ambientes actuales de
aquellas que resultan preservadas en el registro estra-
tigráfico. En icnología, esta barrera divide dos reinos
bien distintos, hecho por el cual la información bio-
lógica no puede aplicarse en forma directa al registro
de trazas fósiles (Bromley, 1990). Las estructuras
biogénicas presentan un potencial de preservación
sumamente variable. Este potencial depende tanto del
tipo de estructura en cuestión (e.g. exogénicas VS. en-
dogénicas), como de las características del ambiente
en el que es producida (e.g. energía, naturaleza del
sustrato, procesos eros ivo s y dcpositaciouales).

Estos aspectos son fácilmente visualizables al
analizar las estructuras biogénicas formadas en am-
bientes continentales. Algunas asociaciones de trazas
observadas en ambientes continentales modernos po-
seen un potencial de preservación relativamente bajo.
Las causas de este hecho son múltiples. En primer
lugar, aquellas estructuras biogénicas formadas en
ambientes subaér eos tienen un potencial de preserva-
ción menor que aquellas producidas en ambientes su-
bácueos. Simplificando y a modo de generalización,
este hecho estaría relacionado con la posición del ni-
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vel de base, que genera tasas de sedimentación pro-
medio negativas o nulas en ambientes subaére os ,
mientras que los ambientes subácueo s se caracterizan
por tasas de sedimentación promedio positivas. En
segundo lugar, muchas de las estructuras generadas
por insectos, importantes productores de trazas en
ambientes continentales, son excavaciones que care-
cen de paredes revestidas, lo cual disminuye sus po-
sibilidades de pasar al registro. Una importante ex-
cepción serían los nidos de termitas, abejas y escara-
bajos, que son estructuras construídas y no simple-
mente excavadas, para cuya elaboración se utilizan
secreciones o excrementos mezclados con sedimento
(Genise y Bown, 1994b). Este hecho incrementa mar-
cadamente su potencial de preservación y los con-
vierte en elementos dominantes de las icnofaunas de
paleosuelos (Genise y Bown, 1994b). Otra excepción
son las excavaciones de quironómidos en ambientes
lacustres, cuyas paredes están revestidas por secre-
ciones salivales (McCall y Tevesz, 1982). En tercer
lugar, en ambientes con suficiente humedad la colo-
nización por parte de plantas suele ser muy extendida
y destruye toda evidencia de actividad animal.

De la gran variedad de estructuras observadas por
Ratcliffe y Fagerstrom (1980) en planicies de inun-
dación holocenas, muy pocas han sido documentadas
en el registro estratigráfico. Al respecto, Maples y
Archer (1989) señalaron que la preservación de tales
trazas en sedimentos de planicie de inundacion re-
queriría una serie de circunstancias. Entre éstas, men-
cionaron la depositación de un sedimento de grano
fino algo heterogéneo mineralógicamente, la ausen-
cia de retrabajo y suficiente tiempo entre eventos de-
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positacionales como para permitir la colonización de
la infauna, pero no tanto como para posibilitar el de-
sarrollo de plantas, que producirían la obliteración de
las estructuras de invertebrados.

Buatois y Mángano (J 990, 1993a) documentaron
una asociación dominada por diminutas pistas de pas-
toreo en depósitos lacustres profundos del Carbo ní-
fero de la cuenca Paganzo. Al respecto, debe señalar-
se la influencia de procesos tafonómicos (cf. Buarois
y Mángano, 1992). En particular, la preservación de
estas diminutas pistas superficiales resultó induda-
blemente favorecida por la alternancia de capas de
grano muy fino depositadas por corrientes de turbidez
y de underflow, en zonas de baja energía. Asimismo,
la conservación de estas trazas debe haber estado ín-
timamente ligada a la ausencia de excavadores infau-
nales en este tipo de ambientes durante el Carbonífe-
ro. Contrariamente, en am bientes marinos, la acción
de los organismos que ocupan escalones más profun-
dos (d eepcr tiers¡ dentro del sedimento oblitera y des-
truye las estructuras dejadas por la biota que habita
niveles más superficiales (cf. Bromley, 1990).

Teniendo en mente los problemas preservaciona-
les brevemente discutidos, podemos ahora superar la
barrera de fosilización y entrar en el análisis de las
trazas fósiles de sucesiones sedimentarias de ambien-
tes continentales.

ASOCIACIONES DE TRAZAS FOSILES EN
AMBIENTES CONTINENTALES

MODELOS DE ICNOFACIES

Durante mucho tiempo la icnofacies de Scoyenia
fue la única icnofacies formalmente reconocida en
ambientes continentales. Sin embargo, recientes es-
tudios sugieren la existencia de tres icnofacies con-
tinentales: Termitichn us, Scoyenia y Mermia (Bu a-
tois y Mángano, 1995a). De acuerdo a este modelo,
la icnofacies de Termitichnus caracterizaría ambien-
tes subaéreos; la icnofacies de Scoycni a representaría
la transición entre sectores subaéreos y zonas sub á-

cueas; y la icnofacies de Mermia ocurriría en ambien-
tes continentales permanentemente subácuco s (figu-
ra 2).

La icnof'acies de Scoyeni a fue originalmente de-
finida por Seilacher (1967) para areniscas y lutitas
continentales (en particular capas rojas) portadoras
de una distintiva asociación de trazas fósiles. Su em-
pleo posterior por parte de otros autores fue extrema-
damente confuso, al ser utilizada indiscrirninadamen-
te para denominar toda asociación de trazas fósiles
en ambientes continentales. Para evitar tales confu-
siones, Frey el al. (1984) propusieron restringir el
empleo de la misma para las asociaciones de trazas
fósiles en las que se encuentren presentes Scoyenia
gracilis. Ancorichnus coronus (reasignado ahora a
Beaconites coronu s por Keighley y Pickerill, 1994)

Il

o icnofósiles equivalentes desde el punto de vista eto-
lógico o ecológico. De este modo, rescataron el con-
cepto de una icnofacies potencialmente valiosa, al
mismo tiempo que negaron la equiparación dc la mis-
ma a cualquier otra asociación continental, testeando
la validez y precisión de sus implicancias paleo am-
bientales.

Otros autores han adoptado una perspectiva dis-
tinta, proponiendo eliminar la barrera de la salinidad
y extender las clásicas icnofacies marinas al ámbito
continental. De acuerdo a esta propuesta, la icno fa-
cies de Scoyenia debería ser eliminada, quedando ab-
servida por las icnofacies restantes, principalmente
por la de Cruziana (Bromley y Asgaard, 1991). Esta
propuesta ha sido criticada por B uatois y Mángano
(1993a), quienes señalaron que con dicha aproxima-
ción se elimina una icnofacies útil como la de Scoye-
nia, con precisas connotaciones paleoambientales, al
tiempo que se desvirtúa la esencia de otra como la de
Cruzian a. La baja icnodiversidad, el predominio (o
presencia exclusiva) de trazas meniscadas y las con-
diciones de estrés asociadas son rasgos distintivos de
la icnofacies de Scoyenia que contrastan marcada-
mente con las características propias de la icnof'acies
de Crusiana (cf. Frey y Pemberton, 1984). Posterior-
mente, MacN aughton y Pickerill (1995) también se
manifestaron a favor de retener la icnofacies de Seo-
yenia.

La caracterización de la icnofacies de Scoyenia
se ha efectuado a partir de dos enfoques distintos: el
estudio de estructuras biogénicas del Holoceno y el
estudio de las asociaciones de trazas fósiles en suce-
siones antiguas de estratos rojos. Integrando esta in-
formación, Frey el al. (1984) puntualizaron que esta
icnofacies se caracteriza por: 1) una icnodiversidad
relativamente baja; 2) escasos icnogéneros exclusi-
vos y 3) similitud general con asociaciones marinas.

Como bien señalaron Frey el al. (1984), la icno-
diversidad de las icnofacics de Scoycnia es relativa-
mente baja. Incluso, en ciertas ocasiones está repre-
sentada por asociaciones monoespecíficas. Reciente-
mente, B uatois y Mángano (l993a) han tabulado al-
gunas de las ocurrencias de esta icnofacies en el re-
gistro geológico, mostrando que la diversidad osci-
laba entre 1 y 5, tomando también en consideración
estructuras originadas por plantas. Si analizamos la
composición icnotaxonómica de la asociación de tra-
zas que integran la icnofacies de Scoyenia, nos en-
contramos con que posee muy pocos icnogéneros que
pueden considerarse exclusivos de la misma; incluso
uno de sus icnogéneros característicos, Beaconites,
se conoce en sucesiones marinas (e.g. Howard y Frey,
1984). Sin embargo, si efectuamos este análisis a un
nivel icnoespecífico, concluiremos que, por ejemplo,
si bien Beaconit es se presenta en ambientes marinos
y continentales indistintamente, la icnoespecie Bea-
conit es coronus se conoce únicamente en sucesiones
continentales (Frey el al., 1984). La icnofacies de
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Icnofacies de Scoyenia

1. Scoyenia
2. Rusophycus
3. Beaconites
4. Merostomichnites
5. Umfolozia
6. Cruziana
7. Taenidium
8. Huellas de vertebrados
9. Grietas de desecacion

10. Marcas de lluvia

Figura 3. Reconstrucción esquemática de la icnofncies de Scoyenia (tomado de Buatois y Mángano, 1995a).

Scoyenia es similar en términos generales a otras aso-
ciaciones de icnofósiles presentes en ambientes ma-
rinos. De hecho, numerosas formas que son muy co-
munes en sucesiones marinas, aparecen frecuente-
mente como componentes de la icnofacies de Sco ye-
nia. Entre éstos, pueden mencionarse a Skolitlios,
Cru ziana, Planolites y Falacophycus,

Desde el punto de vista sedimento lógico y pa-
leoambiental, la icnofacies de Scoyenia caracteriza
depósitos arenosos a arcillosos, en zonas de inunda-
ción (Frey el al., 1984; Frey y Pemberton, 1987; Pem-
berton el al., 1992). Un común denominador parece
ser la presencia de sus tratos húmedos, ya sean sedi-
mentos subácueos que periódicamente sufren expo-
sición subaérea o por el contrario sedimentos subaé-
reos periódicamente inundados.

Recientemente, B uatois y Mángano (1995a) han
ensayado una modificación a la definición de Frey el

al. (1984), sugiriendo incluir dentro de la icnofacies
asociaciones dominadas por huellas de artrópodos
formadas en ambientes similares, independientemen-
te de la presencia de trazas meniscadas (figura 3).
Adoptando esta definición quedan incluidas numero-
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sas asociaciones paleozoicas de moderada icnodiver-
sidad presentes en estratos rojos.

La icnofacies de Scoyenia ha sido documentada
en sedimentitas continentales desde el Devónico
hasta la actualidad (Buatois y Mángano. 1995a). Se
la conoce en el Devónico de Escocia (Pollard y Wal-
ker, 1984; Wa lker, 1985), Noruega (Po llard el al ..
1982) y Antártida (Woolfe. 1990, 1993; véase tam-
bién Bradshaw, 1981); Carbonífero de Canadá (Pie-
ker il l, 1992); Pérmico de Argentina (Aceñolaza y
Buatois, 1991, 1993), Alemania (Schw ab, 1966) y
Francia (Debriette y Gand, 1990); Triásico de Ale-
mania (Seilacher, 1963), India (Maul ik y Chaudhuri,
1983; Sarkar y Chaudhuri,1992), Groenlandia
(Bromley y Asgaard, 1979), Colorado (Blodgett,
1984) Y Canadá (MacN aughton y Picker ill, 1995);
J urásico de Portugal (Fürsich, 1981) Y New England
(Gierlowski-Kordesch, 1991); Cretácico de Utah
(Br a ck e n y Picard, 1984); Paleógeno de Utah
(D' Alessandro el al., 1987; Edwards, 1975) e Ingla-
terra (Daley. 1968) y Neógeno de Nebraska (Stanley
y Fagerstrom, 1974) y California (Smith el al.,1982;
Squires y Advocate, 1984).
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Icnofacies de Termitichnus

1. Termitichnus
2. Scaphichnium
3. Celliforma
4. Edaphichnium
5. Coprinisphaera
6. Krausichnus
7. Fleaglellius
8. Vondrichnus

o

Figura 4. Reconstrucción esquemática de la icnofacies de Termitichnus (tomado de Buarois y Mángano. 1995a).

En base al estudio de depósitos aluviales del
Pleistoceno de Nam ibia, Smith el al. (1993) propu-
sieron la icnofacies de Termiticlinus como una sub-
división de la icnofacies de Scoyenia, que incluyera
asociaciones terrestres de trazas fósiles. Buatois y
Mángano (1995a) señalaron que al adoptar tal criterio
se considera implícitamente a la icnofacies de Scoye-
nla como un virtual sinónimo de icnofaunas conti-
nentales. Para evitar ésto, propusieron que la icnofa-
cies de Termitlchn us fuese considerada como una aso-
ciación del mismo rango que la icnofacies de Scoye-
nia (figura 4).

Otros ejemplos de la icnofacies de Termitichnus
han sido documentados en el Eoceno de Wyoming
(Bowwn y Kr aus, 1983), el Oligoceno de Egipto
(Bown, 1982; Genise y Bowwn, 1994a), el Mioceno
de Patagonia (Bown y Laza, 1990; Genise y Bown,
1994b), y el Pl io-Ple istoceno de India (Tandon y
Naug, 1984). Posibles nidos de termitas han sido tam-
bién mencionados en el Triásico de Arizona (Hasiotis
y Dubiel, 1993).

Cabe señalar que tal icnofacies agrupa en realidad
dos asociaciones de trazas fósiles distintivas (asso-
ciation de Bromley, 1990). Una de ellas está caracte-
rizada por trazas de abejas y escarabajos en zonas de

clima seco y poca vegetación, mientras que la otra
incluye nidos de termitas cn áreas forestadas de clima
húmedo (Genise y Bown, 1994b; Genise, comunica-
ción escrita, 1994).

Finalmente, Buatois y Mángano (1995a) sugirie-
ron la existencia de una icnofacies para depósitos per-
manentemente subácueos: la icnofacies de Mermia.
Esta icnofacies se caracteriza por la dominancia de
trazas de pastoreo y alimentación horizontales a sub-
horizontales producidas por detritívoros móviles,
presencia subordinada de trazas de locomoción, ic-
nodiversidad generalmente alta a moderada, y patro-
nes de pastoreo poco especializados (figura 5). Se
desarrolla principalmente en sustratos lacustres de
grano fino, no consolidados, bien oxigenados y de
baja energía, que pueden estar afectados por corrien-
tes de turbidez o de und erflow.

Ejemplos de la icnofacies de Mermia han sido do-
cumentados en el Carbonífero de Argentina (Buatois
y Mángano, 1990; 1993 a) y Canadá (Pickerill, 1992);
Pérmico de Antártida (Mil ler el al., 1991); Jurásico
de China (Wu, 1985; B uatois el al., 1994, 1995) Y
Pleistoceno de Canadá (Gibbard y Dreimanis, 1978),
Finlandia (Gibbard, 1977) e Inglaterra (Gibbard y
Stuart, 1974).
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Icnofacies de Mermia

1. Mermía
2. Helmínthopísís
3. Tuberculíchnus
4. Maculíchna
5. Haplotíchnus
6. Helmínthoídíchnítes
7. Cochlíchnus
8. Undíchna
9. Planolítes

10. Lockeía
11. Treptíchnus
12. Gordía

.. 3 ...• ••••• e.

AMBIENTES TERRESTRES

Figura 5. Reconstrucción esquemática de la icnofacies de Mcrmia (tomado de Buatois y Mángano. 1995a).

Los ambientes terrestres pueden agruparse en dos
categorías: 1) eó licos y 2) suelos. Como han señalado
Ekdale el al. (1984), es un perjuicio muy arraigado
el considerar a ambos ambientes como desprovistos
de fósiles.

La información sobre icnología de depósitos eó-
licos proviene tanto de investigaciones en ambientes
actuales, como en sucesiones sedimentarias antiguas.
Un estudio clásico sobre las estructuras biogénicas
en sedimentos eólicos es el de Ahlbrandt el al. (1978),
al cual hicimos referencia previamente. Estos autores
analizaron campos de dunas, encontrando distintas
formas atribuibles mayormente a artrópodos, en par-
ticular insectos. Entre los organismos bioturbadores
se reconocieron avispas cavadoras, grillos, escaraba-
jos, arañas y hormigas.

El análisis de sucesiones sedimentarias antiguas ha
proporcionado también numerosos ejemplos valiosos
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de depósitos eólicos portadores de trazas fósiles. El re-
gistro más antiguo de icnofósiles en sedimentitas eó li-
cas se remonta a estratos de probable edad silúrica su-
perior, aflorantes en el oeste de Australia (Trewin y
McNamara, 1992). Allí, en una sucesión de capas flu-
viales entrelazadas se intercalan depósitos de dunas eó-
licas portadoras de Diplichnitcs, una traza de locomo-
ción de artrópodos. Probablemente, el ejemplo más clá-
sico de icnofaunas de depósitos eólicos antiguos esté
representado por la Formación Coconino (Pérmico de
la zona del Gran Cañón del Colorado). La icnología de
esta unidad fue documentada por Gilmore (1926, 1927),
Brady (1947) YAlf (1968). En estas areniscas se ha pre-
servado una gran variedad de trazas de vertebrados aso-
ciadas a huellas de artrópodos (cf. Lockley el a/., 1994).
Entre las trazas de locomoción de invertebrados se pre-
sentan Octopodichnus (escorpiones), Oniscoidichnus
(isópodos), Diplopodichnus (milípedos) y Paleohclcu-
ra (escorpiones). Por su parte, Laoporus, originado por
reptiles sinápsidos, es un icnogénero de vertebrados
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AM BI ENTE EOLICO

1- Diplopodichnus
2- Octopodichnus
3- Paleohelcura
4- Oniscoidichnus
5- Taenidium

A - DUNAS
6- S kolith os
7- Pustulichnus
8- Digitichnus

1- Beaconites
2- Skolithos
3- Arenicolites
4- Taenidium B- I NTER DUNAS

Figura 6. Reconstrucción esquemática de icnofaunas típicas de ambiente eólico. A. dunas. B, interdunas.

muy común en la Formación Coconino (Lockley el al.,
1994). Asimismo, Alf (1968) documentó huellas de
arácnidos y Brady (1947) ilustró tubos meniscados asig-
nados al icnogénero Scolecocoprus, posteriormente
puesto en sinonimia con Taenidium (D' Alessandro y
Bromley, 1987). Asociaciones de ambiente eólico do-
minadas por huellas de artrópodos han sido reciente-

mente documentadas también por Sadler (1993) en la
Formación De Chelly, Pérmico de Arizona. Tubos me-
niscados similares a los registrados en el Pérmico han
sido también descriptos en los depósitos eó licos jurási-
co-cretácicos dela Formación Botucatú, Brasil, por Net-
to (1989) YFernandes el al. (1990). En particular, estas
estructuras se encuentran en depósitos lacustres efíme-

Publicación Especial 4. 1Q Reunión de Jcnología; 1996

15



16 L. A. BUATOIS y M. G. MANGANO

ros de áreas de interdunas asociados a tubos verticales
comparables con Skolithos y Arcnicolites (Netto, 1989).
La Formación Botucatú alberga también una importante
icnofauna de vertebrado s, siendo Brasilichnium un ic-
no género típico de esta unidad (Leonardi, 1981). Otra
unidad eólica de la que se conocen trazas fósiles es la
Entrada Sandstone (Jurásico de Utah), cuya icnología
fue analizada por Ekdale y Piccard (1985) Yque contie-
ne estructuras meniscadas (Entradichnus, = Taenidium
de D' Alessandro y Bromley, 1987), tubos verticales pe-
queños (Pustulicnnus¡ y estructuras verticales con re-
lleno laminado (Digitichnus),

Cabe mencionar que en el caso de interdunas hú-
medas, las asociaciones desarrolladas representan un
ejemplo de la icnofacies de Scoyenia (Buatois y Mán-
gano, 1995 a). A modo de síntesis puede señalarse que
en el registro estratigráfico, los ambientes eólicos se
caracterizan por: 1) icnodiversidad y densidad baja o
raramente moderada; 2) dominancia de Rcpichnia,
con presencia subordinada de Domichnia y Fodinich-
rúa: y 3) asociación de trazas de invertebrados (ma-
yormente artrópodos) con huellas de vertebrados. Re-
construcciones idealizadas de las icnofaunas de am-
bientes de dunas e interdunas se presentan en la figura
6. Estas reconstrucciones deben considerarse, sin em-
bargo, como muy tentativas ya que gran parte de las
trazas fósiles descriptas en depósitos cólicos carecen
de estudios sedimento lógicos de detalle de las facies
asociadas.

Un análisis exhaustivo de la icnología de suelos
queda fuera del alcance del presente trabajo (véase
Genise, 1993), por lo que sólo efectuaremos algunos
comentarios generales. S i bien el registro de biotur-
bación en paleosue los se remonta al Ordov icico tar-
dío de Pennsilvania con la presencia de sistemas ori-
ginados probablemente por milípedos (Retallack y
Fe akes, 1987), la gran mayoría de la información dis-
ponible proviene del estudio de planicies aluviales
cenozoicas (e.g. Bown y Kr aus, 1983; Tandon y
Naug, 1984; Retallack, 1984; Bown y Laza, 1990).
Estos ambientes están representados por la icnofacies
de Termitichnus (B uatois y Mángano, 1995a). Según
Pemberton el al. (1992), el registro icnológico de los
palcosuelos estaría caracterizado por: 1) excavacio-
nes de invertebrados, mayormente producidas por es-
carabajos (a los que deberíamos agregar termitas); 2)
tubos verticales posiblemente creados por arácnidos
e insectos pequeños; 3) indentaciones en hojas fósiles
interpretadas como trazas de corte de insectos o ras-
paduras; 4) estructuras de vertebrados y 5) presencia
de rizolitos.

AMBIENTES FLUVIALES

Como fue analizado previamente, si bien los es-
tudios en sedimentos fluviales holocenos, en particu-
lar en planicies de inundación, han documentado una
gran variedad de estructuras biogénicas (e.g. Ratclif-
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fe y Fagerstrom, 1980), el registro icnológico de su-
cesiones antiguas es pobre. Esta afirmación es parti-
culannente cierta para los subambientes de canal que,
al caracterizarse por una alta energía, bruscas fluc-
tuaciones en la tasa de sedimentación/erosión y fre-
cuente granulometría gruesa, representan un ámbito
inhóspito para la formación de estructuras biogénicas
y poco apropiado para su posterior preservación. Sin
embargo, existen notables excepciones, como el ha-
llazgo de densos agrupamientos de Skolithos en de-
pósitos pérmicos de ríos entrelazados en el sur de Vic-
toria Land, Antártida (Fitzgerald y Barrett, 1986).
Los mismos se presentan en areniscas con estratifi-
cación horizontal, entrecruzada tabular y entrecruza-
da en artesa, e incluso en conglomerados finos. Sko-
llthos ha sido también mencionado en ambientes
comparables del Devónico del sur de Victoria Land
(Woolfe, 1990) y del Mioceno de Nebr aska (Stanley
y Fagerstrom, 1974). Cabe señalar que el Devónico
de Victoria Land ha provocado largas discusiones en
lo concerniente a su ambiente depositacional. Brad-
shaw (1981) y Bradshaw el al. (1990) han sugerido un
ambiente marino para la sucesión portadora de Sko-
lithos, mientras Woolfe (1990, 1993) se inclina por
una depositación en ambientes continentales. De to-
dos modos y pese al carácter abierto de esta polémica,
es importante tener en cuenta que: 1) en ambientes
continentales existen distintos invertebrados que po-
tencialmente pueden construir tubos verticales sim-
ples y 2) tubos similares han sido reconocidos en de-
pósitos probadamente continentales. Estas eviden-
cias señalan claramente que Skolithos no debe tomar-
se como un indicador en sí mismo de ambientes ma-
rinos. Por el contrario, y como hemos señalado, ic-
nofaunas monoespecíficas de Skolithos pueden ca-
racterizar ambientes fluviales de alta energía, parti-
cularmente canales y barras en punta (figura 7 A).

Otras formas típicas de depósitos de canales flu-
viales son las excavaciones meniscadas, mayormente
asignadas a la icnoespecie Taeni di um b arretti , (pre-
viamente incluida en Beaconit es¡ (figura 4A), abun-
dante en rocas continentales de edad devónica a triá-
sica (e.g. Allen y Williams, 1981; Bradshaw, 1981;
Bruck el 01., 1985; Bamford et al., 1986; Gordon,
1988; Woolfe, 1990; Graham y Po llard. 1982; Po-
llard, 1976; Seilacher, 1963). Estas estructuras son
altamente variables en cuanto a su forma y orienta-
ción. Distintos organismos han sido sugeridos como
los probables productores, incluyéndose tanto inver-
tebrados (e.g. gusanos, artrópodos), como vertebra-
dos (e.g. peces, reptiles). Desde el punto de vista eto-
lógico, Graham y Pollard (1982) han sugerido que
tales formas representarían estructuras de locomo-
ción y no estructuras de alimentación rellenadas por
empaquetamiento de material reprocesado. La distri-
bución de estas trazas indica una preferencia por de-
pósitos de alta energía, tales como aquellos formados
en sectores de canales (Allen y Williams, 1981; Gra-
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AMBIENTE FLUVIAL

o

o

o

1- Taenidium
2- Skolithos

A - CANAL

1- Scoyenia
2- Helminthopsis
3- Cruziana
4- Rusophycus
5- Planolites
6- Taenidium
7- Beaconites

B- PLANICIE DE
INUNDACION

8- Hel m in thoid ich n ites
9-Cochlichnus
10-Palaeophycus
11-Skolithos

Figura 7. Reconstrucción esquemática de icnofaunas típicas de ambiente fluvial. A. canal. B. planicie de inundación.

ham y Po llard, 1982) y de desbordes (Bruck el al.,
1985; Bamford, el al., 1986).

En ambientes fluviales. la mayor diversidad de
icnofósiles tiene lugar en las planicies de inundación
(figura 7B). sectores de baja energía. más estables y
de granulometría fina. en las que frecuentemente se
forman pequeños lagos (ponds). Estos subambientes

pueden estar sujetos regularmente a desecación y se
caracterizan por la presencia de una ienofauna de di-
versidad moderada. compuesta por estructuras de lo-
comoción/descanso de branquiópodos (Ru sopliy-
cust Cruzi an a, = l sopodichnus), huellas de artrópo-
dos (Diplichnít es, Monornorphichnus'y, estructuras de
descanso de bivalvos (Lockeia), estructuras tridimen-
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sionales de habitación de insectos (Steinichnus, =
Spongcliomorplia) y tubos verticales atribuibles a
distintos tipos de invertebrados (Skolithoss. Asocia-
ciones de este tipo son conocidas en sucesiones flu-
viales del Carbonífero de Canadá (Pickerill, 1989,
1992) Y del Triásico de Groenlandia (Brornley y As-
g aard, 1979). Cur ios arncute, una icnofauna compara-
ble ha sido descr ipta en depósitos de un lago carbo-
nífero dominado por la acción del oleaje (Martel y
Gibling, 1991). En otros casos, secuencias fluviales
desprovistas totalmente o casi totalmente de trazas
fósiles presentan horizontes localizados con una ic-
nodiversidad baja a moderada. Tal es el caso de los
depósitos formados en peq ueños cuerpos de agua en
planicies de inundación de la Formación La Golon-
drina, Pérmico de Patagonia (Buato is el al., en arbi-
traje). Estas sedimentitas albergan una alta densidad
de pistas de pastoreo y locomoción (Cochlichnus,
Helminthop sis, Helrnintoidichnitesv y estructuras de
habitación (Palaeophycus). Un caso similar tiene lu-
gar en la Formación La Dorada, Pérrnico de la cuenca
Paganzo, donde se han preservado estructuras de lo-
comoción (Didymallliclmus, Beaconichnus¡ y de des-
canso (Rusopliycus), descriptas por Accño laz a el al.
(19R3) y Aceñolaza y Buatois (1991). La icnofacies
de Scoyenia es la asociación típica en ambientes de
planicie fluvial, sujetos a periódica inundación y de-
secación.

Una asociación de icnofósiles muy distintiva es
la que se presenta en depósitos de planicies aluviales
del Cenozoico (e.g. Bown, 1982; Tandon y Naug,
1984, Genise y Bown, 1994a). En los sectores subaé-
reos de tales planicies se presenta la icnofacies de
Termitichnus. El rasgo más notable de estas icnofau-
nas es su alta diversidad en comparación con las aso-
ciaciones continentales más antiguas. Veintiún for-
mas han sido descriptas por Bown (1982) para las
sedimentitas fluviales oligocenas de Egipto, inclu-
yendo tanto trazas de invertebrados y vertebrados,
como rizolitos. La categoría etológica predominante
es Domiclinia, siendo también importante Fodini-
chnia y en menor medida, Cubichnia . Los organis-
mos involucrados serían anélidos oligoquetos, insec-
tos, crustáceos, moluscos y vertebrados (principal-
mente mamíferos). Las trazas se han preservado en
depósitos de barra en punta y planicie de inundación.
Los depósitos de barra en punta albergan numerosas
estructuras de habitación construidas por organismos
que colonizaron el sustrato arenoso de la misma du-
rante el abandono del sistema. Por el contrario, la ve-
getación habría invadido la barra en momentos de ac-
tividad. Resultan particularmente destacables los ni-
dos de termitas asignados a los icnogéneros Termiti-
chnu s, Krausichnus, Vondrichnus y Fleaglellius (Ge-
nise y Bown, 1994a). Distintos invertebrados, así co-
mo mamíferos, probablemente roedores, habrían ori-
ginado diversas estructuras en los limos de la planicie
de inundación. Por su parte, Tandon y Naug (1984)
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distinguieron cinco icnocenosis en depósitos fluvia-
les del Plio-Pleisroceno de la India, distribuidas en
distintos subarnbientes, tales como albardones, cana-
les abandonados e incluso pa leosuelo s. Si bien no
asignan denominación formal a los nueve tipos de
trazas reconocidas, las semejanzas con las secuencias
de Egipto son notables.

En síntesis, las icnofaunas de ambientes fluviales
están caracterizadas por: 1) icnodiversidad baja en
áreas de canales y baja a moderada en zonas de pla-
nicie de inundación; 2) presencia de densos agrupa-
mientas de Skolltlios y de tubos meniscados tTacni-
diuni) en depósitos de canales activos o abandonados:
3) predominio de estructuras de locomoción, alimen-
tación y pastoreo de organismos dctritívoros en de-
pósitos de planicie; 4) dominancia de estructuras ori-
ginadas por artrópodos, en particular insectos y 5)
asociación con marcas de raíces y excav aciones pro-
ducidas por vertebr ados.

AMBIENTES LACUSTRES

Si bien los ambientes lacusrres fueron considera-
dos durante mucho tiempo como sistemas deposita-
cionales de menor importancia, esta situación ha
cambiado radicalmente durante la última década. En
forma paralela al rápido progreso en el conocimiento
de aspectos sedimentológicos de ambientes lacustres,
también avanzó nuestro conocimiento acerca de sus
icnofaunas. De acuerdo al régimen hidrolúg ico , los
sistemas lacustres se clasifican en dos grandes gru-
pos: lagos abiertos (aquellos que poseen un desagüe)
y cerrados (los cuales carecen de desagüe). En mu-
chos lagos antiguos puede resultar sumamente difícil
determinar el régimen hidrológico. Sin embargo, si
consideramos esquemáticamente los lagos abiertos y
cerrados como dos polos bien definidos, podríamos
decir que cada uno de estos grupos presenta caracte-
rísticas icnológicas distintas.

Los lagos cerrados poseen generalmente alta sa-
linidad (evidenciada por la frecuente presencia de de-
pósitos evaporíticos) y líneas de costa fluctuantes (re-
gistradas por claros ciclos transgresivo-regresivos)
(Gore, 1989). Los ambientes lacustrcs de este tipo
son inestables y estrcsados. Consecuentemente, la di-
versidad de organismos capaces de habitar en este
tipo de lagos es baja. Este hecho se ve reflejado en el
registro de estructuras biogénicas, el cual es común-
mente pobre en diversidad de formas. Los depósitos
de lagos cerrados pueden albergar asociaciones per-
tenecientes a la icnofacies de Scoyenia. Tal es el caso
de los depósitos jurásicos de la cuenca Hartford des-
criptos recientemente por Gierlowski-Kordesch
(1991), portadores de estructuras de alimentación
meniscadas (Scoyenia) y simples (Planoliles), entre
otras formas. Del mismo modo, Aceñolaza (1978),
Aceñolaza y Buatois (1991, 1993) y Zhang el al.
(1995) han documentado una icnofaunaa dominada
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por artrópodos en sedimentos pérmicos deplaya-/ake
en la zona de Bordo Atravesado (La Rioja).

Frecuentemente, las sucesiones sedimentarias
formadas en lagos de alta salinidad pueden carecer
totalmente de trazas fósiles. En otros casos, los icno-
fósiles pueden estar restringidos a ciertos horizontes.
Price y McCann (1990) han estudiado una sucesión
de edad pliocena, formada en un lago cerrado profun-
do, en el sudoeste de Turquía, encontrando que el úni-
co icno género ex isten te (Arenico/iles) presentaba
una distribución muy localizada. La columna lacustre
está integrada principalmente por margas finamente
laminadas depositadas en un ambiente de of[shorc,
Arenicolites se presenta con altísima densidad en ca-
pas de m icro espar itas dolomíticas intercaladas con
las margas. Según estos autores, la distribución de
Arenicolitcs indicaría períodos de incremento en la
productividad orgánica y de disminución del carácter
estresado del lago, encontrándose ambos factores re-
lacionados con cambios en la química del agua.

Al igual que en sucesiones marinas, también es
posible distinguir en algunos casos entre icnocenosis
pre y post-evento. En los depósitos lacustres triásicos
de la Formación Fleming Fjord (Groenlandia), Brom-
ley y Asgaard (1991) reconocieron una asociación do-
minada por trazas de organismos detritívoros, que ca-
racterizaría la sedimentación normal ya la que deno-
minaron icnocenosis de Fuersichnus . Esta icnoceno-
sis alterna con la denominada icnocenosis de Areni-
colitcs, que se presenta en capas de areniscas depo-
sitadas por tormentas y que consiste en estructuras
de habitación de organismos oportunistas suspens í-

varas.
Por su parte, los lagos abiertos frecuentemente se

caracterizan por poseer salinidades bajas y líneas de
costa más estables (Gore, 1989). Estos ambientes
pueden albergar faunas relativamente diversas y
abundantes. Típicamente, la icnofacies de Scoyenia
se presenta en las zonas de margen de lago, mientras
que la icnofacies de M ermia caracteriza las áreas la-
custres permanentemente sumergidas.

En lagos de profundidad y dimensiones conside-
rables es incluso posible el establecimiento de zona-
ciones batimétricas. Por ejemplo, Buatois y Mángano
(1993 b) propusieron tendencias de proximalidad-dis-
talidad, basadas en trazas fósiles, para las sucesiones
lacustres carboníferas de la cuenca Paganzo. Estos
estudios evidenciaron un marcado aumento de la ic-
nodiversidad y densidad hacia los sectores más pro-
fundos. Asimismo, las estructuras de habitación de
organismos suspens ív oros están restringidas a los de-
pósitos lacustres someros, mientras que las estructu-
ras originadas por detritívoros, si bien presentes tanto
en facies someras como profundas, son más abundan-
tes en estas últimas. Aunque estas tendencias batimé-
tricas pueden ser de utilidad regional en una determi-
nada cuenca lacustre, no resulta fácil establecer zo-
naciones de aplicación más general. De tal modo, en

otras cuencas lacustres, muchas de las icnoespecies
reconocidas en facies profundas en la cuenca Pagan-
zo caracterizan depósitos más someros, como en el
Carbonífero de Canadá (Pickcr ill , 1989, 1992). Otra
zonación batimétrica ha sido postulada por Walter
(1986a) para lagos glaciarios pleistocenos. Este autor
encontró una asociación dominada por huellas de lo-
comoción de artrópodos en los sectores más someros
y otra dominada por Cochliclinus en las áreas más
profundas.

Si bien no contamos aún con criterios icnológicos
universales para discriminar entre facies lacustres de
nearshorc y de offsliorc, el panorama es un poco más
claro en lo que respecta a la distinción entre éstos y
los depósitos litorales, sujetos constantemente a con-
diciones alternantes de exposición e inundación. Los
sedimentos deposi tados en ambientes f1uv io-Iacus-
tres transicionales se caracterizan por la presencia de
la icnofacies de Scoyenia (figura 8A). Pollard y Wal-
ker (1984) Y Walker (1985) han documentado una ic-
nofuna consistente en trece icnoespecies asignadas a
huellas de artrópodos en el Devónico de Escocia. De
igual modo, Melchor y Poiré (1992) han reconocido
similares asociaciones en depósitos lacustres de edad
pérmica de la provincia de La Pampa. Por el contra-
rio, en sedimentos depositados en ambientes perma-
nentemente subácueos, de menor energía y mayor es-
tabilidad, se desarrolla la icnof'acics de Mermia. Las
huellas de artrópodos no son tan abundantes y las pis-
tas de pastoreo y estructuras de alimentación de or-
ganismos detritívoros se vuelven dominantes (figura
8B). Las trazas de vcrrebr ados están representadas
por pistas de peces, tales como el icno géncro Undich-
na (Buatois y Mángano, 1994). Ejemplos de tales
asociaciones se presentan en el Carbonífero de Cana-
dá (Picker il l, 1989, 1990, 1992) Y Argentina (B uatois
y Mángano, 1990, 1993a, b), y en el J urásico de China
(B uatois el a/., 1994, 1995).

Entre los factores de control sobre la distribución
de trazas fósiles en sistemas lacustres abiertos, son
particularmente importantes la oxigenación, energía,
contenido de nutrientes y sustrato. En particular, la
oxigenación parece representar el elemento clave que
posibilita el desarrollo de faunas bentónicas en los
sectores más profundos del lago. En lagos que desa-
rrollan estratificación por temperatura, el h ipo l im-
nion presenta deficiencias en oxígeno, generándose
fondos anóxicos. La anoxia ha sido propuesta como
una de las causas más importantes de ausencia de ic-
nofósiles en sedimentos lacustres profundos de grano
fino, cuando las facies lacustres someras coetáneas
se encuentran bioturbadas (e.g. Pickerill, 1992).

En este tipo de lagos, también es común la distin-
ción entre suit es pre y post-evento. En los depósitos
lacustres carboníferos de la cuenca Paganzo, B uatois
y Mángano (l993b, 1995b) identificaron una icnoce-
nosis dominada por pistas de pastoreo en el tope de
capas de areniscas emplazadas por corrientes de tur-
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AM B lENTE LACUSTR E
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1- Mermia
2- Helminthopsis
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12- Trep ti en n us
13- Palaeophycus
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B- NEARSHORE-OFFSHORE 15- Arenico/ites

Figura 8. Reconstrucción esquemática de icnofunas típicas de ambiente lacustre. A. costero. B. nearshorc-offshrm-,

bidez y por acción de tormentas. Estas estructuras re-
presentan la actividad de elementos oportunistas. que
colonizaron el fondo lacustre con posterioridad a los
eventos episódicos. Esta suit e de post-evento presen-
ta una icnodiversidad notablemente menor que la de
la icnocenosis que registra la actividad de la fauna
residente.

En síntesis, las icnofaunas lacustrcs se caracteri-
zan por: 1) baja icnodiversidad y distribución restrin-
gida en depósitos de lagos hidrológicamente cerra-
dos; 2) icnodiversidad moderada a alta en depósitos
de lagos abiertos; 3) presencia de tubos meniscados
y huellas de artrópodos en ambientes lacustres mar-
ginales; 4) dominio de estructuras de pastoreo y al i-
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mentación de organismos detritívoros en ambientes
lacustres permanentemcnte subácueos dc baja ener-
gía y 5) suitc de trazas dc oportunistas en el tope de
capas episódicas.

LA COLONIZACION DE LOS AMBIENTES
CONTINENTALES

Investigaciones recientes han demostrado que al-
gunos de los cambios más importantes en la historia
de la vida han estado relacionados con la explotación
de ecoespacio previamente vacío o subutilizado
(Bambach, 1983). El hecho de que las trazas fósiles
representen señales etológicas in situ, las hace extre-
madamente valiosas en el establecimiento de patro-
nes de migración paleoambiental y de evolución del
comportamiento a lo largo del tiempo (Crirnes, 1974;
Sei lacher, 1977). Por ejemplo, los estudios de icno-
faunas marinas sugieren que, tras una rápida diversi-
ficación en los mares someros, las faunas bentónicas
se dispersaron gradualmente hacia los sectores pro-
fundos (Crimes, 1974). La colonización de los am-
bientes continentales por parte de los distintos grupos
de invertebrados a lo largo del Fanerozoico represen-
ta indudablemente un ejemplo de cambios evolutivos
asociados a la explotación de nuevo ecoespacio , en-
tendido éste tanto como hábitat potencialmente dis-
ponible para el establecimiento de inreraccio nes eco-
lógicas, como en un sentido funcional (modo de vida
y tipo de alimentación, véase Bambach, 1983). Re-
cientemente, Buatois y Mángano (J 993c) han suge-
rido que la distribución de icnofósiles en el registro
estratigráfico de ambientes continentales paleozoi-
co s documentaría tales cambios evolutivos.

Desde el Ordovícico tardío, la icnodiversidad en
ambientes no marinos ha experimentado un impor-
tante incremento (figura 9). Según Maples y Archer
(1989), esta tendencia estuvo acompañada por una
diversificación de ciertos organismos du lceacuíco-
las, tales como artrópodos, anélido s, peces y mo lus-
coso Se ha sugerido que esta diversificación estuvo
directamente vinculada con el desarrollo de las plan-
tas terrestres, que aportaron importantes volúmenes
de detritos orgánicos a los ambientes continentales.

Hasta el presente, las trazas fósiles continentales
más antiguas provienen del Ordovícico. Tales eviden-
cias consisten en sistemas de tubos asociados a pa-
leosuelos documentados por Ret a l lack y Feakes
(1987) en Pennsilvania y huellas de artrópodos (Di-
plichnites, Diplopodichnus) registradas recientemen-
te por Johnson el al. (1994) en depósitos de lagunas
periódicamente desecadas de Gales. Otros casos fre-
cuentemente aducidos, tales como el de trazas de ar-
trópodos en depósitos de canales entrelazados cerca-
nos a la línea de costa del Cambro-Ordov ícico de Jor-
dania no representan el establecimiento de una ver-
dadera biota continental ic]. Selley, 1970). Por el con-
trario, la presencia de dicha icnofauna registra la ha-
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bilidad de artrópodos para seguir cuñas salinas o para
migrar periódicamente hacia el continente (anfidro-
mi a) (Maples y Archer. 1989).

La información disponible acerca del Silúrico es
sumamente fragmentaria. Recientemente, se ha co-
municado el hallazgo de una icnofauna de probable
edad silúrica tardía en depósitos fluviales entrelaza-
dos y eólicos en el oeste de Australia (McNamara y
Trewin, 1993; Trewin, 1993 a, b). La misma consiste
mayormente en huellas de artrópodos (e.g. D'ip lichni-
(es. Faleohelcur ay y estructuras de habitación de or-
ganismos suspensívoros (e.g. Skolitlios, Diplocrate-
rion). Icnofaunas similares han sido mencionadas
también por Pollard et al. (1982) para el Silúrico de
Noruega.

La información correspondiente al Devónico es
mucho más extensa. En ambientes continentales de-
vónicos se han mencionado trazas fósiles en dos ám-
bitos distintos: 1) depósitos de canal fluvial y de des-
borde (overbank) y 2) depósitos lacustres costeros.
En el primer caso, las asociaciones consisten mayor-
mente en excavaciones de biv alvos y la icnoespecie
Taenidium barrett i (e.g. Bridge el al., 1986; Allen y
Williams, 1981; Woolfe, 1990). La icnodiversidad es
notablemente baja. Desde el punto de vista funcional,
la presencia de estructuras verticales profundas (e.g.
Skolithoss. tales como las registradas en Escocia (Ca-
rroll, 1990) y probahlemente en Antártida (véase
Bradshaw, 1981 y Woolfe, 1990 para una discusión
sobre el ambiente depositacional), sugiere el estable-
cimiento de animales infaunales suspensívoros en
ambientes fluviales de alta energía.

Por el contrario, en los depósitos lacustres coste-
ros del Devónico domina una icnofauna moderada-
mente diversa de huellas de artrópodos (e.g. Pollard
el .a., 1982; Pollard y Walker, 1984; Walker, 1985),
lo cual evidencia la presencia de una epifauna móvil
relativamente variada. En todos los casos, las icno-
faunas corresponden a las zonas de transición fluvio-
lacustre (figura 10). Tal restricción se manifiesta cla-
ramente con la icnofauna descripta por Pollard el al.
(1982) en la cuenca Hornelen, Noruega, donde los
depósitos de abanico distal y lacustres centrales ca-
recen de trazas fósiles. Los autores sugirieron que la
ausencia de icnofósiles se debería, en parte, a un apor-
te casi constante de sedimento y carencia de planos
de estratificación con pantallas de fango (mud dra-
pes). Al respecto, Buatois y Mángano (1993c) han
sugerido dos hipótesis complementarias a las pro-
puestas por Po llard el al. (1982), que enfatizan un
control eco lógico: bajas presiones dispersivas en los
nichos de margen de lago y ausencia de volúmenes
importantes de detritos orgánicos en los sectores pro-
fundos, debido al aún incipiente desarrollo de las
plantas terrestres. Ambos factores podrían haber in-
hibido la colonización de los biotopos centrales del
lago. Una situación similar se habría manifestado en
la cuenca de Orcadian, Escocia (c.f. Trewin, 1986).
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Figura 9. Histograma mostrando las variaciones de icnodi-
versidad en ambientes no marinos a lo largo del Paleozoico.
Las fuentes para la construcción de este histograma se deta-
llan en Buatois y Mángano (1993c), debiendo adicionarse los
estudios de Walter (1980, 1982, 1983, 1986b); Debriette y
Gand (1990): Schneider et al. (1992), McNarnara y Trewin
(1993); Trewin (1993 a, b) y Johnson et al. (1994).

Durante el Carbonífero tuvo lugar un considerable
aumento en la icnodiversidad de formas continentales
(figura 9). Este incremento reflejaría la migración de
organismos hacia sectores lacustres más profundos (fi-
gura 10) con la subsecuente explotación de ecoespacio
previamente vacío (Buaro is y Mángano, 1993c). Para el
Carbonífero, se han mencionado trazas fósiles en depó-
sitos lacustres de shorejace (Picker ill. 1989, 1990,
1992), offshore (Higgs, 1988; Tyler, 19R8) y abanicos
sublacustres (Buarois y Mángano, 1990, 1993a). Las
trazas carboníferas continentales consisten en su mayo-
ría en pistas superficiales o subsuperficiales (Maples y
Archer, 1984; Rindsberg, 1990; Buatois y Mángano,
1990, 1992), lo cual sugiere el establecimiento de una
epifauna detritívora móvil diversa y, en menor medida,
una infauna poco profunda en los ambientes lacustres.

Durante el Pérmico tuvo lugar el establecimiento
de una infauna de detritívoros de profundidad inter-
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media en ambientes de planicie de inundación y la-
custres marginales, tal cual es evidenciado por la pre-
sencia de excavaciones meniscadas en la icnofacies
deScoyenia (e.g. Aceño laza y Buato is, 1991, 1993).
Este estilo de bioturbación es marcadamente contras-
tante con el imperante en ambientes continentales
más antiguos (ef. Miller, 1984) y podría indicar que
tales tubos meniscados respresentan una verdadera
innovación evolutiva, caracterizada por el procesa-
miento de detritos y posterior retro-relleno de las es-
tructuras, conformando tubos del tipo Scoyenia. A su
vez, dicha innovación trajo aparejada una mayor o bl i-
teración de las fábricas sedimentarias.

Con respecto al desarro 110 de fenómenos de esca-
lonamiento o tiering en ambientes continentales, el
conocimiento actual es muy pobre. Sin embargo, la
presencia de una icnofauna caracterizada por una es-
tructura de cuatro niveles de escalonamiento ilustra-
da por Me lchor y Po iré (1992) para depósitos lacus-
tres pérrnicos de La Pampa, podría sugerir patrones
relativamente complejos hacia finales del Palcozo i-
co.

En lo concerniente al desarrollo de patrones de
utilización de ecoespacio con posterioridad al Palco-
zoico, no se cuenta aún con un análisis exhaustivo
del registro. Sin embargo, nuestra información preli-
minar parece sugerir un progresivo aumento en la
profundidad e intensidad de bioturbación, hecho par-
ticularmente evidente en los ambientes lacustres pro-
fundos que durante el Paleozo ico estuvieron caracte-
rizados mayormente por la presencia de pistas super-
ficiales. Las turbiditas lacustres jurásicas de la For-
mación Anyao , en China central, albergan asociacio-
nes de trazas fósiles postdepositacionales que atra-
viesan capas de hasta 5 cm de potencia, si bien al
expandirse horizontalmente en las interfases no ori-
ginan mayor destrucción de la fábrica sedimentaria
(B uatois el al., 1994, 1995). Información proveniente
de depósitos de shorcface lacustre en la Formación
Coqueiro Seco, Cretácico del noreste de Brasil
(Azambuja Filho y Spadini, 1994), pone de relieve
un aumento considerable en la intensidad de bio tur-
bación. En dicha unidad, los sedimentos finos se pre-
sentan fuertemente disturbados por la actividad de
infaunales detritívoros.

Durante el Cenozo ico , la presencia de estructuras
verticales profundas en depósitos lacustres de centro
de cuenca pone también de manifiesto la tendencia
antes comentada. Este patrón se evidencia en testigos
coronas del Eoceno-Oligoceno del este de China
(Wang Pinx ian, comunicación personal, 1992) y del
Eoceno-Mioceno de Indonesia (Whateley y Jordan,
1989, figura 8).

Por su parte, Pemberton el al. (1992) han recono-
cido algunas tendencias en los patrones de bioturba-
ción en ambientes continentales mesozoicos y ceno-
zoicos. Estos autores señalaron que las diversas sui-
[es de trazas terciarias estaría relacionadas con la evo-
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Iución de las angiospermas en el Cretácico Tardío.
que habría llevado a una explosión evolutiva en el
desarrollo de los insectos, acompañada a su vez por
una progresiva adaptación de los crustáceos a am-
hientes dulccacuíco las. Las variadas icnofaunas do-
cumentadas en depósitos a luvi ale s cenozoicos por
Bown (19R2), Bown y Kr aus (l9R3). Tandon y Naug
(19R4), y Genise y Bown (1994 a, b) dan cuenta de
estas tendencias, así como del importante desarrollo
de las faunas de mamíferos.

DISCUSION y PERSPECTIVAS

En la presente revisión nos hemos centrado en las
asociaciones de sustr atos blandos. Sin embargo, debe
señalarse que es posible encontrar icnof'aunas en am-
bientes continentales equivalentes a las icnof'acies de
sustratos xílicos (icnofacies de Tcrcdolit es'i, firmes
(icn ofacies de Glossifungit cs¡ y duros (icnofacies de
Tryp anitcs¡ en ambientes marinos. Plint y Pickeril l
(1985) han documentado la presencia de Tercdolit es
en un sustrato de lignito formado en canales fluviales
abandonados del Eo ceno del sur de Inglaterra. En de-
pósitos lacustr cs marginales tr iásicos de Groenlan-
dia, periódicamente expuestos a desecación, Bromley
y Asgaard (1991) han identificado una icnofauna aso-
ciada a sustratos firmes, que indicaría una transición
con la icnofacies de Glossifungites, Una situación si-
milar puede encontrarse en los depósitos lacusrrcs del
Tr iásico del sudoeste de la provincia de Henan, China
central. En esta sucesión, Skolith os serrat us, un tubo
vertical con estriaciones, se dispone atravesando ca-
pas de limolitas y carbonatos intercalados, indicando
la presencia de un sustr ato cohesivo y firme (Mánga-
no el al ., 1994). Por su parte. Ekdale el al. (1989)
encontraron perforaciones en estromatolitos lacus-
tres de la cuenca Turkana. Pleistoceno de Kenia. Los
icnogéneros reconocidos fueron Tryp anit es y Serta-
t erebrit es, este último nuevo. Esta asociación podría
representar un equivalente continental de la icnof'a-
cies de Tryp anitcs.

Aparentemente. el grado de recurrencia que exhi-
ben las icnofaunas continentales es menor que el de
sus equivalentes marinas. La mayor parte de las ic-
no facies marinas se establecieron en el Cámbr ico y
persisten hasta la actualidad. Por el contrario, resulta
difícil encontrar patrones de asociaciones tan cons-
tantes y estables en ambientes continentales. Las bio-
t as continentales tienen en este sentido una historia
más compleja ya que se fueron configurando por una
colonización progresiva, que se habría iniciado en el
Ordo v ícico y que, en el caso de algunos grupos como
los crustáceos, prosiguió hasta el N eógeno Tardío (ef.
Seldon y Edwards, 1989; Seldon, 1990; Little, 1990).
Innovaciones evolutivas acaecidas en distintos mo-
mentos del Fancrozoico, tales como la colonización
de los ambientes continentales por parte de los artró-
podos, el surgimiento de grupos de invertebrados bio-

turbadores profundos, el desarrollo de las angiosper-
mas y el establecimiento de los mamíferos, dejaron
su sello distintivo en el registro icnológieo. Conse-
cuentemente, las icnofaun as de los distintos ambien-
tes continentales exhiben considerables variaciones
temporales en cuanto a su características y composi-
ción.

Recientemente, Lockley el al. (1994) han inten-
tado aplicar el concepto de icnofacies a asociaciones
de trazas de vertebr ados. Estos autores han puntuali-
zado la necesidad de integrar la información prove-
niente de la icnología de vertebrados y la de inverte-
brados. A su vez, Lock ley el al. (1994) han rernarcado
el menor rango temporal de las asociaciones de trazas
de vertebrados, concluyendo que en tal sentido éstas
podrían considerarse suhdivisiones de las icnofacies
de invertebrados, de mayor rango estratigráfico. Con-
secuentemente, estos autores han definido las si-
guientes icno facies: Laop orus (dominada por sináp-
sid o s ; Paleozoico de ambientes e ó l ico s ): Brasil-
ichninm (dominada por s ináps ido s: Jur ásico Inferior
de ambientes eólicos): Bront opodus (dominada por
saurópodos; J ur ás ico-Cretác ico en facies carbo nát i-
cas y evaporíticas cosieras, mayormente albúfer as,
planicies mareales y lagos); Caririch ni um (dominada
por ornitópodos; Jur ás ico-Cr ctácico en facies si l ici-
c l ást ic a s de planicies co s ter as ); y J i ndongornip es
(dominada por aves; Cret ácico- Terciario en ambien-
tes lacustres co stero s ).

La presente revisión demuestra que la arraigada
noción acerca de la pobreza del registro icnológico
en facies continentales es, en realidad. un prejuicio
no avalado por las investigaciones más recientes. Por
el contrario, la icnología de sucesiones continentales
representa uno de los campos de investigación más
promisorios dentro del estudio de las interacciones
entre los organismos y el sustrato. En este sentido, la
identificación de nuevos patrones recurrentes de aso-
ciaciones de trazas fósiles es probablemente uno de
los tópicos que podrá arrojar resultados más no vedo-
sos en los próximos años. Para ello, deberán docu-
mentarse asociaciones de icnofósiles mediante asig-
naciones taxonómicas formales, descripciones deta-
lladas de las facies asociadas y adecuadas caracteri-
zaciones paleoambientales. En síntesis, las investiga-
ciones tendientes al establecimiento de nuevas icno-
facies continentales tendrán que tener en cuenta los
siguientes aspectos: 1) clasificar las trazas taxonómi-
carnente, evitando en lo posible el uso de nomencla-
tura abierta; 2) no tratar de subdividir la icnof'acies
de Scoycnia, sino identificar icnofacies complemen-
tarias; 3) poner énfasis en la determinación de los
parámetros paleoambientales y. subsecuentemente,
en definir subambientes de sedimentación particula-
res; 4) tener en consideración que el rango temporal
de las asociaciones continentales es menor que el de
las arquetípicas icnofacies marinas y tratar de expli-
carlo en un contexto evolutivo y 5) intentar un enfo-

Publicación Especial 4. 1Q Reunión de lcnología; 1996



24 L. J\. BU;\TOIS y M. G. M;\NGANO

AMBIENTE DEPOSIT ACIONAL

TRANSICIONAL r------ALUVIAL ALUVIAL
LACUSTRE LACUSTRE SOMERO I LACUSTRE PROFUNDO

Beaeoniehnus
Cireuliehnis
Orehesteropus
Treptiehnus
Helminthoidiehnites
Haplotiehnus
Maeuliehna
Gordia
Helminthopsis
Mermia

Auliehnites
Coehliehnus

O Rusophyeus
Palaeophyeuso::: Pl e n oli t e sw

, ti h 't DidymauliehnusLL Dlp le ni es
Z LoekeiaO Kouphiehniumal Cruzianao::: Margaritiehnus<l: Paleodietyono Pteriehnus

Spirodesf1Jos
Berf'cauena
Um olozia

Seleniehnites
Palmiehnium

Taenidium
Skolithos
Monomorphiehnus
Steiniehnus
Aeripes
Permiehnium
Protriton iehn ites

Siskemia
Stiaria
Danstairia
Keirealia
Mitehelliehnus
Mermia

O Stiallia
Diploerateriono MerostomiehnitesZ Aerip.esO Cruziana> Rusophyeusw eeecontcnnusO Planolites

Skolithos
Dipliehnites
Loekeia
Spirophyton
Beaeonites
Taenidium
Beaeonites
Merostomiehnites
Polariehnus

O Diploerateriono Heimdallia
o::: Didymauliponomos
::::> Skolithos..J Paleoheleura
(J) Protiehnites

~elenighnites
usop yeus

Dipliehnites

O Dipliehniteso::: DiplopodiehnusO Sistemas de tubos tridimensionales
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que que combine la icnología de invertebrados y la
de vertcbrados.
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