Asociacion Paleontoldgica Argentina, Publicacion Especial 4 ISSN 0328-347X

12 Reunidn Argentina de Icnologia: 5-30. Buenos Aires, 1996.

ICNOLOGIA DE AMBIENTES CONTINENTALES: PROBLEMAS Y
PERSPECTIVAS

Luis A. BUATOIS ! yM. Gabriela MANGANO b

ABSTRACT: [CHNOLOGY OF NONMARINE ENVIRONMENTS: PROBLEMS AND PERSPECTIVES. A wide variety of biogenic
structures mainly produced by insects, spiders, crustaceans, gastropods, bivalves, nematomorphs, nematodes and annelids has
been reported from modern nonmarine environments. Although the preservation potential of these structures is highly variable,
the invertebrate trace fossil record of nonmarine settings has shown to be richer than once believed. In eolian deposits, low
density ichnofaunas are dominated by arthropod crawling traces commonly associated with vertebrate trackways. Fluvial
successions tend to be dominated by arthropod traces associated with vertebrate burrows and root structures. Low diversity
ichnofaunas occur in channel deposits. Low to moderate ichnodiversity assemblages of grazing trails and locomotion/feeding
structures are common in floodplain sediments, particularly concentrated in pond deposits. Closed-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 ichnofaunas are present. Nonmarine ichnofossils evidence paleoen-
vironmental trends that are directly linked to progressive ecospace utilization, resulting in a significant increase of the ich-
nodiversity throughout the Paleozoic. Additionally, depth and extent of bioturbation also increased from the Permian into the
Mesozoic and Cenozoic. At present, three nonmarine archetypical ichnofacies have been recognized. The Termitichnus ich-
nofacies typifies terrestrial deposits; the Scoyenia ichnofacies characterizes transitional subaerial/aquatic environments; and
the Mermia ichnofacies occurs in permanent subaqueous lacustrine substrates. However, potential additional ichnofacies may
be recognized in the future for other nonmarine environments, such as eolian dunes, 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
formacidén y preservacién de estructuras biogénicas
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 preservacién. Desde hace aproximada-
mente quince afios, son numerosos los estudios que
han contribuido a cambiar esta visién un tanto nega-
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tiva mediante la documentacién de interesantes y va-
riadas asociaciones de trazas fésiles en ambientes no
marinos (e.g. Bromley y Asgaard, 1979; Pollard et
al., 1982; Teveszy 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 Mangano, 1990, 1993a; Gierlowski-Kor-
desch, 1991; Aceifiolaza y Buatois, 1991, 1993; Pic-
kerill, 1992; Melchor 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 situacién fue predicha hace ya bastante
tiempo por Howard (1978), quien sefialé que a medi-
da que mds y mas gedlogos incluyeran a las trazas
fésiles en sus listados de campo, aumentarian las
menciones de icnofésiles en ambientes fluviales y la-
custres. Parece ser entonces que la generalizada no-
cién de que las trazas fésiles 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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especimenes (Frey y Pemberton, 1987). Recientes re-
visiones sobre la icnologia de ambientes continenta-
les pueden encontrarse en Hasiotis y Bown (1992) y
Donovan (1994).

De todos modos, nuestro conocimiento de la icno-
logia de invertebrados en ambientes continentales es
atn insuficiente. Por ejemplo, si bien en sucesiones ma-
rinas y costeras se han reconocido ocho icnofacies (ic-
nofacies de Teredolites, Trypanites, Glossifungites, Psi-
lonichnus, Skolithos, Cruziana, Zoophycos 'y Nereites),
s6lo tres icnofacies han sido formalmente definidas en
ambientes continentales: icnofacies de Termitichnus,
Scoyenia y Mermia (Buatois y Mingano, 1995a). Asi-
mismo, como bien ha sefalado recientemente Pickerill
(1992), son ain relativamente pocos los estudios que
han documentado la presencia de icnofésiles en ambien-
tes continentales mediante una asignacién taxonémica
formal. Demasiado frecuentemente, la mayor parte o la
totalidad de los componentes de una asociacién son de-
jados en nomenclatura abierta o clasificados sélo a nivel
icnogenérico. Este hecho perjudica notablemente la re-
alizacion de estudios comparativos y de sintesis, que
posibiliten establecer patrones de agrupamiento y de re-
currencia de trazas fésiles. Por otra parte, son también
pocos los estudios que combinan adecuadamente la ca-
racterizacién sistematica de icnofésiles con la docu-
mentacién e interpretacion detallada de las facies aso-
ciadas, lo cual complica la determinacién de las impli-
cancias paleoambientales de las distintas icnofaunas de
invertebrados continentales.

En este trabajo nos proponemos efectuar una re-
vision y puesta al dia del estado del conocimiento
icnolégico de ambientes continentales, comentando
las evidencias e hipdtesis mds significativas que han
sido propuestas y, presentando las lineas de investi-
gacion hoy abiertas. Para ello, discutiremos primero
algunos aspectos de la icnologia de ambientes actua-
les, para luego superar la barrera de fosilizacién y
adentrarnos con mas detalle en el estudio de las es-
tructuras biogénicas en sucesiones sedimentarias an-
tiguas. En segundo término, nos detendremos en la
discusion de modelos de icnofacies y en la caracteri-
zacion de asociaciones de distintos ambientes conti-
nentales. Finalmente, efectuaremos una mirada a los
patrones de colonizacién de los ambientes continen-
tales basandonos en el andlisis del registro estratigra-
fico y discutiremos las perspectivas que plantean las
futuras investigaciones icnoldgicas. Si bien haremos
algunas referencias a los problemas derivados del es-
tudio de trazas de vertebrados, nuestra revision se
centrard principalmente en laicnologiade invertebra-
dos.

NEOICNOLOGIA DE AMBIENTES
CONTINENTALES

La neoicnologia fue fundada como disciplina
cientifica 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 dedicé mucho tiempo a su estudio, interesdn-
dose en las estructuras que creaban y los efectos de
su comportamiento. Como resultado de sus observa-
ciones, Darwin escribié numerosos articulos, culmi-
nando con la publicacién del famoso "Libro de las
Lombrices" (The Worm Book, Darwin, 1881). Quizds
esta extrafia fascinacién tuvo un sustrato filoséfico
profundo y reflejé la constante bisqueda de Darwin
por sustentar empiricamene la hipétesis del gradua-
lismo: la acumulacién de pequeiios eventos puede
producir cambios significativos (Gould, 1982). De
todos modos, las pioneras investigaciones llevadas a
cabo por Darwin en el jardin de su propia casa, ubi-
cada en las proximidades de Londres, poseen un in-
negable valor programadtico para la neoicnologia. Co-
mo sefialaron Pemberton y Frey (1990), el "Libro de
las Lombrices" representa el primer tratado de neoic-
nologia, en el cual no sélo puede encontrarse un in-
creible volumen de cuidadosas observaciones, sino
que también se documenta un gran nimero de inge-
niosos experimentos cuantitativos, algunos de los
cuales duraron mds de treinta afios!. Observando el
gran volumen de material movilizado por las lombri-
ces y las caracteristicas del sedimento, Darwin reali-
z6 las primeras observaciones tendientes a dilucidar
el tipo tréfico de los organismos excavadores. Tam-
bién establecid las técnicas de excavaciéon empleadas
por las lombrices de tierra en distintos tipos de sedi-
mento y la morfologia de las estructuras producidas.
Uno de los ingeniosos experimentos ideados por Dar-
win, mediante el uso de fragmentos de creta, permitié
definir cuantitativamente la tasa de bioturbacién 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 valié a Dar-
win el titulo de padre fundador de disciplinas tales
como la ecologia, la etologia de invertebrados y la
edafologia, a las que hoy deberiamos agregar la
neoicnologia (Pemberton y Frey, 1990).

Los estudios de Darwin sobre las "lombrices”
abrieron un vasto e insospechado campo de estudio
en nuestro siglo. El andlisis de ambientes modernos,
como lagos efimeros y perennes, arroyos, planicies
de inundacién, campos de dunas, etc., ha permitido
documentar un abundante y diverso conjunto de es-
tructuras biogénicas con potencial de preservacién
variable. Una valiosa sintesis de la neoicnologia de
ambientes continentales, enfatizando particularmen-
te los ambientes acudticos, fue realizada por Cham-
berlain (1975), quien documenté una considerable
variedad de estructuras biogénicas en distintos am-
bientes no marinos. Estas observaciones permitieron
detectar las cldsicas categorias etoldgicas (e.g. es-
tructuras de habitacién, alimentacion, descanso, lo-
comocién y pastoreo) y también comportamiento mds
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Figura 1. Disenos arquitecturales basicos 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 f6sil. Diseilo 1: A, producida por aranas lobo, tipo Skolithos; B, producida por grillos camello, tipo
Skolithos. C, producida por larvas de moscas de agua, tipo Arenicolites. Diseiio 2: D, producida por escarabajos de suelo; E,
producida por chinches costeras: F, producida por avispas excavadoras, tipo Macanopsis. Diseiio 3: G, H, producida por abejas
solitarias; I, producida por avispas excavadoras. Diseiio 4: J, producida por avispas en fangos cohesivos; K, producida por
insectos o crusticeos, tipo Planolites. Diseo 5: L, producida por grillos topo (mole crickets) o escarabajos de barro (mud-loving
beetle). Diseiio 6: M, producida por nematodos o larvas de dipteros, tipo Cochlichnus; N, O, P, producida por nematomorfos
o larvas de dipteros, tipo Helminthopsis, Helminthoidichnites y Mermia, respectivamente. Disefio 7: Q, producida por
gastrépodos, tipo Scolicia; R, producida por branquiépodos, tipo Cruziana. Disefio 8: S, producida por escorpiones, tipo
Paleohelcura; Diseiio 9: T, producida por bivalvos, tipo Lockeia. Basado en Chamberlain (1975), Ahlbrandt ef al. (1978),
Ratcliffe y Fagerstrom (1980) y observaciones personales.

complejos, evidenciados por la presencia de cdmaras ganismos responsables de la construccién de tubos,

o celdas de incubacién, pupales, de estivacién, de hi-  pistas y huellas en ambientes continentales actuales
bernacién, etc. (véase también Genise, 1993). Los or-  corresponden tanto a vertebrados (e.g. anuros, roedo-
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res), como invertebrados. Dentro de estos dltimos,
estdn presentes los gusanos (principalmente platel-
mintos, nematodos, nematomorfos y anélidos), una
amplia variedad de artr6podos (entre los que se des-
tacan insectos, ardcnidos y crustdceos) y moluscos
(gastrépodos y bivalvos). Asimismo, Chamberlain
(1975) senal6 algunas diferencias entre las asociacio-
nes de los distintos ambientes, notando, por ejemplo,
tipos de comportamiento variados en aguas someras
y predominio de organismos detritivoros en ambien-
tes pofundos.

Trabajos posteriores, como los de Ahlbrandt et al.
(1978) y Ratcliffe y Fagerstrom (1980), expandieron
la discusién de consideraciones etolgicas y ecolégi-
cas en ambientes eélicos y de planicie de inundacién,
respectivamente. Ratcliffe y Fagerstrom (1980) pre-
sentaron un interesante estudio sobre bioturbacién en
planicies de inundacién holocenas, poniendo espe-
cial énfasis en las estructuras generadas por insectos
y ardcnidos. De acuerdo a estos autores, la mayor par-
te de las trazas en estos ambientes son producidas por
dichos grupos y, curiosamente, las observaciones de
estructuras biogénicas han sido llevadas a cabo cir-
cunstancialmente por entomélogos, razén por la cual
gran parte de estas construcciones no fueron descrip-
tas formalmente.

Ratcliffe y Fagerstrom (1980) reconocieron 8 ér-
denes (7 de insectos y 1 de ardcnidos) y 31 familias
de bioturbadores (27 de insectos y 4 de ardcnidos) en
estos ambientes. Entre los insectos méas 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 ardcnidos, pueden caracterizarse como pis-
tas superficiales o excavaciones endoestratales de po-
ca profundidad, simples o ramificadas. Un rasgo ca-
racteristico es la convergencia morfolégica 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 estadios ontogené-
ticos, con distinto grado de humedad, textura del sus-
trato, etc. Este hecho ha sido particularmente bien
documentado por Ahlbrandt et al. (1978) en campos
de dunas, donde observaron el comportamiento de
avispas de arena (sand wasps), grillos camellos (ca-
mel crickets), arafias lobo (wolf spider), escarabajos
tigre (tiger beetle), 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
mads de mil especies (Evans, 1966). La especie Ben-
bix pruinosa construye tres tipos de excavaciones.
Los machos producen estructuras de refugio, de poca
profundidad, para escapar del excesivo calor y del
frio. Las hembras excavan estructuras de incubacién
de hasta 40 cm de profundidad, con largas cdmaras
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terminales donde depositan los huevos. En una fase
final de la construccidn, las hembras pueden excavar
también tubos falsos cortos, laterales a la cimara ter-
minal, con el objeto de engafiar a los pardsitos.

Las técnicas de excavacion utilizadas por los in-
sectos es un tema particularmente interesante. La
morfologia de los insectos cavadores se encuentra en
alguna forma adaptada para tal tarea. Las mandibulas
pueden ser utilizadas para escarbar el sedimento y
dragar guijarros, en cuyo caso son mucho mas robus-
tas que en insectos no cavadores. Las patas delanteras
presentan frecuentemente forma de pala, con dreas
laterales, espinas y pelos para manipular los materia-
les de excavacién. Un caso particularmente conocido
es el del grillo topo (Orthoptera: 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-
ler{as 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 (rakers), empu-
jadores (pushers), arrancadores (pullers) y cargado-
res (carriers) tipifican distintas estrategias de exca-
vacién 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 mds himedos, se vuelven arrancadores.

Asimismo, Ratcliffe y Fagerstrom (1980) sefiala-
ron que las paredes de las trazas de insectos y ardc-
nidos eran poco definidas, no estaban recubiertas por
mucus y carecian totalmente de halos de alteracion.
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 subd-
cueos han analizado los cambios fisicos y quimicos
sufridos por el sedimento cuando es afectado por la
accién bioturbadora de organismos (e.g. McCall y Te-
vesz, 1982; Fischer, 1982). El anadlisis de fondos de
lagos eutréficos actuales pone en evidencia el domi-
nio de organismos detritivoros en sedimentos distales
(particularmente larvas de quironémidos y oligoque-
tos), mientras los ambientes someros presentan una
comunidad més diversa taxonémicamente y mds va-
riada en tipos tréficos (e.g. anfipodos, bivalvos, gas-
trépodos, distintos tipos de insectos) (McCall y Te-
vesz, 1982). Las larvas de quironémidos son excelen-
tes indicadores paleocliméticos y paleoecolégicos,
razén por la cual han captado la atencién de los pa-
leolimnélogos. Estas larvas de dipteros constituyen
un grupo particularmente interesante por sus activi-
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dades bioturbadoras y sus trazas se encuentran bien
documentadas, tanto en ambientes naturales como en
laboratorio (McLachlan y Cantrell, 1976; McCall y
Tevesz, 1982). Las excavaciones realizadas pueden
adoptar variados disefios (tubos en U, tubos vertica-
les a inclinados simples, sistemas de galerias comple-
jas, etc.) y ocupan cominmente los 10 cm superiores
del sustrato, aunque pueden alcanzar profundidades
de hasta 50 cm (¢f. 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
(1989) y Mangano et al. (1996).

Ratcliffe y Fagerstrom (1980) propusieron seis
categorias, que corresponden a patrones construc-
cionales bdsicos, en las que agrupan las estructuras
biogénicas de planicies de inundacién holocenas.
Estas seis categorias son interpretadas como posi-
bles andlogos modernos de icnogéneros conocidos
en el registro geoldgico (Ratcliffe y Fagerstrom,
1980, cuadro I). Basdndonos en esta clasificacién,
pero incluyendo también las trazas de otros grupos
de invertebrados (e.g. gusanos, moluscos, crusté-
ceos) producidas en distintos ambientes continenta-
les. hemos definido nueve disefios arquitecturales
bisicos de estructuras biogénicas de invertebrados
(figura 1). A estas nueve categorias deberian sumar-
se los diversos patrones arquitecturales de estructu-
ras edificadas por algunos insectos, tales como es-
carabajos y abejas, particularmente importantes en
ambientes subaéreos (véase Genise, 1993). El disefo
arquitectural 1 representa el patrén mds sencillo de
excavacién y corresponde a tubos endoestratales ci-
lindricos, verticales, simples o en U, de distintos ta-
mafios y ornamentaciones que, si se preservan en el
registro fésil, podrian ser asignados a icnogéneros
tales como Skolithos, Cylindricum, o Arenicolites.
Estos tipos de trazas son frecuentemente considera-
das como estructuras de habitacién (Domichnia) de
organismos suspensivoros, atribuidas a fordnidos,
anélidos y atremadtidos. Sin embargo, en ambientes
subaéreos, pueden ser construidas por arafias 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 cldsicas categorias
etolégicas (véase también Genise, 1993). Ratcliffe
y Fagerstrom (1980) sefialaron al respecto la nece-
sidad de reveer las implicancias etolgicas de Sko-
lithos, particularmente en sedimentos no marinos
post-pennsilvanianos. El diseflo arquitectural 2 estd
formado por tubos endoestratales, ligeramente més
complejos, verticales o inclinados, caracterizados
por la presencia de una cdmara terminal de dimen-
siones variadas. Este tipo de estructuras es poten-
cialmente asignable a icnogéneros tales como Ma-
canopsis o, tal vez, Conichnus. Resulta arriesgado
determinar si las diferencias morfolégicas entre los

disefnos arquitecturales 1 y 2 tienen implicancias eto-
I6gicas directas (Ratcliffe y Fagerstrom, 1980). Las
cdmaras pueden cumplir distintas funciones, pudien-
do servir como depdsitos de huevos, como albergue
durante el estadio pupal o simplemente para permitir
la rotacién del organismo. El disefio arquitectural 3
corresponde a excavaciones endoestratales comple-
jas y delicadas, verticales o inclinadas, que pueden
presentar tubos laterales con cdmaras adyacentes.
Este patrén sumamente complejo seria aparentemen-
te exclusivo de los insectos. No se conocen icnogé-
neros comparables en el registro, casi con seguridad
debido al bajo potencial de preservacion de estas es-
tructuras. El disefio 4 corresponde a tubos endoes-
tratales o semiendoestratales, predominantemente
horizontales, de didmetro constante, ocasionalmente
ramificados, comparables a los que en el registro han
sido asignados a los icnogéneros Planolites, Pa-
lacophycus o Edaphichnium. Este diseiio comprende
tanto estructuras de habitacién, como de alimenta-
cidn, construidas probablemente por insectos o crus-
ticeos. El disefio 5 incluye a sistemas de galerias
endoestratales o semiendoestratales, con paredes li-
sas u ornamentadas, de configuracién muy diversa.
Estructuras de este tipo podrian ser asignadas en el
registro a los icnogéneros Termitichnus, Masrichnus
o Thalassinoides. El significado etolégico de tales
construcciones puede ser muy variable, desde es-
tructuras de habitacién producidas por uno o multi-
ples individuos a estructuras de alimentacién. El di-
seflo 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, Cochlichnus o Helminthoi-
dichnites. Las formas agrupadas en este disefio co-
rresponderian a pistas de pastoreo o de desplaza-
miento de organismos tales como nematodos, nema-
tomorfos o larvas de insectos (¢.g. Ceratopogonidae,
Stratiomyidae). El disefio 7 comprende estructuras
horizontales, no ramificadas, con desarrollo de sur-
cos y crestas, y ornamentacién de complejidad va-
riable. En el registro, estructuras de este tipo han
sido atribuidas a los icnogéneros Didymaulichnus,
Scolicia, Rusophycus, o Cruziana. Representan tra-
zas de locomocién o, mds raramente, de descanso
atribuibles a organismos tales como bivalvos, gas-
trépodos o crustidceos (e.g. notdstracos, andstracos).
El disefio 8 corresponde a series de huellas resultan-
tes de la impresién de apéndices y producidas ma-
yormente por el desplazamiento de artrépodos. En
el registro abarcarian una larga lista de icnogéneros
(e.g. Paleohelcura, Octopodichnus, Umfolozia,
Kouphichnium, Mirandaichnium). Por dltimo, el di-
sefio 9 incluye estructuras endoestratales, perpendi-
culares a la superficie, en forma de tapén, almendra-
das, cilindricas, esféricas o subesféricas que, de pre-
servarse, podrian asignarse a icnogéneros tales como
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| Icnofacies de |
Termitichnus

| Icnofacies de |

Scoyenia
| Icnofacies de
J Mermia
TERRESTRE TRANSICIONAL SUBACUEO

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

Lockeia, Pustulichnus o Bergaueria. En general, re-
presentan estructuras de descanso producidas por bi-
valvos, ostracodos, etc.

LA BARRERA DE FOSILIZACION:
TAFONOMIA DE TRAZAS FOSILES

El término barrera de fosilizacién, acunado origi-
nalmente por Seilacher (1967), se emplea para deno-
minar al filtro tafonémico que separa el dmbito de las
estructuras producidas en ambientes actuales de
aquellas que resultan preservadas en el registro estra-
tigrafico. En icnologia, esta barrera divide dos reinos
bien distintos, hecho por el cual la informacién bio-
I6gica no puede aplicarse en forma directa al registro
de trazas fosiles (Bromley, 1990). Las estructuras
biogénicas presentan un potencial de preservacion
sumamente variable. Este potencial depende tanto del
tipo de estructura en cuestién (e.g. exogénicas vs. en-
dogénicas), como de las caracteristicas del ambiente
en el que es producida (e.g. energia, naturaleza del
sustrato, procesos erosivos y depositacionales).

Estos aspectos son facilmente 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 preservacidn relativamente bajo.
Las causas de este hecho son miltiples. En primer
lugar, aquellas estructuras biogénicas formadas en
ambientes subaéreos tienen un potencial de preserva-
cion menor que aquellas producidas en ambientes su-
bacueos. Simplificando y a modo de generalizacién,
este hecho estaria relacionado con la posicién del ni-
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vel de base, que genera tasas de sedimentacién pro-
medio negativas o nulas en ambientes subaéreos,
mientras que los ambientes subdcueos se caracterizan
por tasas de sedimentacién 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-
cepcién serian los nidos de termitas, abejas y escara-
bajos, que son estructuras construidas y no simple-
mente excavadas, para cuya elaboracion se utilizan
secreciones o excrementos mezclados con sedimento
(Genise y Bown, 1994b). Este hecho incrementa mar-
cadamente su potencial de preservacion y los con-
vierte en elementos dominantes de las icnofaunas de
paleosuelos (Genise y Bown, 1994b). Otra excepcion
son las excavaciones de quirondmidos en ambientes
lacustres, cuyas paredes estdn revestidas por secre-
ciones salivales (McCall y Tevesz, 1982). En tercer
lugar, en ambientes con suficiente humedad la colo-
nizacién 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-
dacién holocenas, muy pocas han sido documentadas
en el registro estratigrafico. Al respecto, Maples y
Archer (1989) senalaron que la preservacion de tales
trazas en sedimentos de planicie de inundacion re-
queriria una serie de circunstancias. Entre éstas, men-
cionaron la depositacién de un sedimento de grano
fino algo heterogéneo mineralégicamente, la ausen-
cia de retrabajo y suficiente tiempo entre eventos de-
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positacionales como para permitir la colonizacién de
la infauna, pero no tanto como para posibilitar el de-
sarrollo de plantas, que producirian la obliteracién de
las estructuras de invertebrados.

Buatois y Mdngano (1990, 1993a) documentaron
una asociacién dominada por diminutas pistas de pas-
toreo en depdsitos lacustres profundos del Carboni-
fero de la cuenca Paganzo. Al respecto, debe sefialar-
se la influencia de procesos tafonémicos (cf. Buatois
y Mdngano, 1992). En particular, la preservacién de
estas diminutas pistas superficiales resulté induda-
blemente favorecida por la alternancia de capas de
grano muy fino depositadas por corrientes de turbidez
y de underflow, en zonas de baja energia. Asimismo,
la conservacion de estas trazas debe haber estado in-
timamente ligada a la ausencia de excavadores infau-
nales en este tipo de ambientes durante el Carbonife-
ro. Contrariamente, en ambientes marinos, la accién
de los organismos que ocupan escalones mds profun-
dos (deeper tiers) dentro del sedimento obliteray des-
truye las estructuras dejadas por la biota que habita
niveles mads superficiales (¢f. Bromley, 1990).

Teniendo en mente los problemas preservaciona-
les brevemente discutidos, podemos ahora superar la
barrera de fosilizacién y entrar en el andlisis de las
trazas fosiles 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 dnica icnofacies formalmente reconocida en
ambientes continentales. Sin embargo, recientes es-
tudios sugieren la existencia de tres icnofacies con-
tinentales: Termitichnus, Scoyenia y Mermia (Bua-
tois y Mangano, 1995a). De acuerdo a este modelo,
la icnofacies de Termitichnus caracterizaria ambien-
tes subaéreos; la icnofacies de Scoyenia representaria
la transicion entre sectores subaéreos y zonas subd-
cueas; y la icnofacies de Mermia ocurriria en ambien-
tes continentales permanentemente subdcueos (figu-
ra 2).

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

o icnofésiles equivalentes desde el punto de vista eto-
I6gico o ecolégico. De este modo, rescataron el con-
cepto de una icnofacies potencialmente valiosa, al
mismo tiempo que negaron la equiparacion de la mis-
ma a cualquier otra asociacién continental, testeando
la validez y precisién de sus implicancias paleoam-
bientales.

Otros autores han adoptado una perspectiva dis-
tinta, proponiendo eliminar la barrera de la salinidad
y extender las cldsicas icnofacies marinas al dmbito
continental. De acuerdo a esta propuesta, la icnofa-
cies de Scoyenia deberia ser eliminada, quedando ab-
sorvida por las icnofacies restantes, principalmente
por la de Cruziana (Bromley y Asgaard, 1991). Esta
propuesta ha sido criticada por Buatois y Mdangano
(1993a), quienes sefialaron que con dicha aproxima-
cién se elimina una icnofacies Gtil como la de Scoye-
nia, con precisas connotaciones paleoambientales, al
tiempo que se desvirtia la esencia de otra como la de
Cruziana. 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 caracteristicas propias de la icnofacies
de Cruziana (cf. Frey y Pemberton, 1984). Posterior-
mente, MacNaughton y Pickerill (1995) también se
manifestaron a favor de retener la icnofacies de Sco-
yenia.

La caracterizacién 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 fésiles en suce-
siones antiguas de estratos rojos. Integrando esta in-
formacién, Frey et 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 sefialaron Frey et al. (1984), la icno-
diversidad de las icnofacies de Scoyenia es relativa-
mente baja. Incluso, en ciertas ocasiones estd repre-
sentada por asociaciones monoespecificas. Reciente-
mente, Buatois y Mdngano (1993a) han tabulado al-
gunas de las ocurrencias de esta icnofacies en el re-
gistro geolégico, mostrando que la diversidad osci-
laba entre 1 y 5, tomando también en consideracién
estructuras originadas por plantas. Si analizamos la
composicién icnotaxonémica de la asociacion 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 caracteristicos, Beaconites,
se conoce en sucesiones marinas (e.g. Howard y Frey,
1984). Sin embargo, si efectuamos este anélisis a un
nivel icnoespecifico, concluiremos que, por ejemplo,
s1 bien Beaconites se presenta en ambientes marinos
y continentales indistintamente, la icnoespecie Bea-
conites coronus se conoce Unicamente en sucesiones
continentales (Frey et al., 1984). La icnofacies de
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Icnofacies de Scoyenia

Scoyenia

Rusophycus
Beaconites
Merostomichnites
Umfolozia

Cruziana

Taenidium

Huellas de vertebrados
Grietas de desecacion
Marcas de lluvia

COINOOMAON=

o

Figura 3. Reconstruccion esquematica de la icnofacies de Scoyenia (tomado de Buatois y Mangano, 1995a).

Scoyenia es similar en términos generales a otras aso-
ciaciones de icnofésiles 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 Scoye-
nia. Entre éstos, pueden mencionarse a Skolithos,
Cruziana, Planolites 'y Palaecophycus.

Desde el punto de vista sedimentolégico y pa-
leoambiental, la icnofacies de Scoyenia caracteriza
depédsitos arenosos a arcillosos, en zonas de inunda-
cion (Frey et al., 1984; Frey y Pemberton, 1987; Pem-
berton et al., 1992). Un comin denominador parece
ser la presencia de sustratos hiimedos, ya sean sedi-
mentos subdcueos que periddicamente sufren expo-
sicién subaérea o por el contrario sedimentos subaé-
reos periédicamente inundados.

Recientemente, Buatois y Méngano (1995a) han
ensayado una modificacidn a la definicién de Frey et
al. (1984), sugiriendo incluir dentro de la icnofacies
asociaciones dominadas por huellas de artr6podos
formadas en ambientes similares, independientemen-
te de la presencia de trazas meniscadas (figura 3).
Adoptando esta definicion 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 Devénico
hasta la actualidad (Buatois y Mdngano, 1995a). Se
la conoce en el Devénico de Escocia (Pollard y Wal-
ker, 1984; Walker, 1985), Noruega (Pollard et al.,
1982) y Antartida (Woolfe, 1990, 1993; véase tam-
bién Bradshaw, 1981); Carbonifero de Canada (Pic-
kerill, 1992); Pérmico de Argentina (Acefolaza y
Buatois, 1991, 1993), Alemania (Schwab, 1966) y
Francia (Debriette y Gand, 1990); Tridsico de Ale-
mania (Seilacher, 1963), India (Maulik y Chaudhuri,
1983; Sarkar y Chaudhur1,1992), Groenlandia
(Bromley y Asgaard, 1979), Colorado (Blodgett,
1984) y Canadd (MacNaughton y Pickerill, 1995);
Jurdsico de Portugal (Fiirsich, 1981) y New England
(Gierlowski-Kordesch, 1991); Cretédcico de Utah
(Bracken y Picard, 1984); Paleégeno de Utah
(D’Alessandro et al., 1987; Edwards, 1975) e Ingla-
terra (Daley. 1968) y Nedgeno de Nebraska (Stanley
y Fagerstrom, 1974) y California (Smith et al.,1982;
Squires y Advocate, 1984).
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Icnofacies de Termitichnus

Termitichnus
Scaphichnium
Celliforma
Edaphichnium
Coprinisphaera
Krausichnus
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Vondrichnus
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Figura 4. Reconstruccion esquematica de la icnofacies de Termitichnus (tomado de Buatois y Mangano, 1995a).

En base al estudio de depdsitos aluviales del
Pleistoceno de Namibia, Smith et al. (1993) propu-
sieron la icnofacies de Termitichnus como una sub-
division de la icnofacies de Scoyenia, que incluyera
asociaciones terrestres de trazas fésiles. Buatois y
Mingano (1995a) senalaron que al adoptar tal criterio
se considera implicitamente a la icnofacies de Scoye-
nia como un virtual sinénimo de icnofaunas conti-
nentales. Para evitar ésto, propusieron que la icnofa-
cies de Termitichnus fuese considerada como una aso-
ciacion 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 Kraus, 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 Plio-Pleistoceno de India (Tandon y
Naug, 1984). Posibles nidos de termitas han sido tam-
bién mencionados en el Tridsico de Arizona (Hasiotis
y Dubiel, 1993).

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

clima seco y poca vegetacidén, mientras que la otra
incluye nidos de termitas en dreas forestadas de clima
himedo (Genise y Bown, 1994b; Genise, comunica-
cidn escrita, 1994).

Finalmente, Buatois y Mangano (1995a) sugirie-
ron la existencia de una icnofacies para depdsitos per-
manentemente subdcueos: la icnofacies de Mermia.
Esta icnofacies se caracteriza por la dominancia de
trazas de pastoreo y alimentacién horizontales a sub-
horizontales producidas por detritivoros moéviles,
presencia subordinada de trazas de locomocién, 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 energia, que pueden estar afectados por corrien-
tes de turbidez o de underflow.

Ejemplos de la icnofacies de Mermia han sido do-
cumentados en el Carbonifero de Argentina (Buatois
y Mangano, 1990; 1993a) y Canada (Pickerill, 1992);
Pérmico de Antartida (Miller et al., 1991); Jurésico
de China (Wu, 1985; Buatois et al., 1994, 1995) y
Pleistoceno de Canadd (Gibbard y Dreimanis, 1978),
Finlandia (Gibbard, 1977) e Inglaterra (Gibbard y
Stuart, 1974).
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Icnofacies de Mermia
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Figura 5. Reconstruccion esquemadtica de la icnofacies de Mermia (tomado de Buatois y Mangano, 1995a).

AMBIENTES TERRESTRES

Los ambientes terrestres pueden agruparse en dos
categorias: 1) eélicos y 2) suelos. Como han sefialado
Ekdale et al. (1984), es un perjuicio muy arraigado
el considerar a ambos ambientes como desprovistos
de fésiles.

La informacidn sobre icnologia de depdsitos e6-
licos proviene tanto de investigaciones en ambientes
actuales, como en sucesiones sedimentarias antiguas.
Un estudio cldsico sobre las estructuras biogénicas
en sedimentos edlicos es el de Ahlbrandt et al. (1978),
al cual hicimos referencia previamente. Estos autores
analizaron campos de dunas, encontrando distintas
formas atribuibles mayormente a artrépodos, en par-
ticular insectos. Entre los organismos bioturbadores
se reconocieron avispas cavadoras, grillos, escaraba-
Jos, arafias y hormigas.

El andlisis de sucesiones sedimentarias antiguas ha
proporcionado también numerosos ejemplos valiosos
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de depésitos edlicos portadores de trazas fosiles. El re-
gistro mas antiguo de icnofdsiles en sedimentitas edli-
cas se remonta a estratos de probable edad sildrica su-
perior, aflorantes en el oeste de Australia (Trewin y
McNamara, 1992). Alli, en una sucesion de capas flu-
viales entrelazadas se intercalan depdsitos de dunas ed-
licas portadoras de Diplichnites, una traza de locomo-
cién de artrépodos. Probablemente, el ejemplo més cla-
sico de icnofaunas de depdsitos edlicos antiguos esté
representado por la Formacién Coconino (Pérmico de
la zona del Gran Cafién del Colorado). La icnologia de
esta unidad fue documentada por Gilmore (1926, 1927),
Brady (1947) y Alf (1968). En estas areniscas se ha pre-
servado una gran variedad de trazas de vertebrados aso-
ciadas a huellas de artrépodos (cf. Lockley ez al., 1994).
Entre las trazas de locomocién de invertebrados se pre-
sentan Octopodichnus (escorpiones), Oniscoidichnus
(1s6podos), Diplopodichnus (milipedos) y Paleohelcu-
ra (escorpiones). Por su parte, Laoporus, originado por
reptiles sindpsidos, es un icnogénero de vertebrados
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1- Diplopodichnus
2- Octopodichnus
3- Paleohelcura
4- Oniscoidichnus
5- Taenidium

1- Beaconites

2- Skolithos

3- Arenicolites

4- Taenidium Fi=

AMBIENTE EOLICO

Skolithos

A - DLIJ..NAS 7- Pustulichnus

8- Digitichnus

INTERDUNAS

Figura 6. Reconstruccién esquematica de icnofaunas tipicas de ambiente edlico. A, dunas. B, interdunas.

muy comun en la Formacién Coconino (Lockley er al.,
1994). Asimismo, Alf (1968) documentd huellas de
ardcnidos y Brady (1947) ilustré tubos meniscados asig-
nados al icnogénero Scolecocoprus, posteriormente
puesto en sinonimia con Taenidium (D’Alessandro y
Bromley, 1987). Asociaciones de ambiente edlico do-
minadas por huellas de artrépodos han sido reciente-

mente documentadas también por Sadler (1993) en la
Formacién De Chelly, Pérmico de Arizona. Tubos me-
niscados similares a los registrados en el Pérmico han
sido también descriptos en los depdsitos edlicos jurdsi-
co-cretécicos dela Formacién Botucatd, Brasil, por Net-
to (1989) y Fernandes et al. (1990). En particular, estas
estructuras se encuentran en depdsitos lacustres efime-
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ros de 4reas de interdunas asociados a tubos verticales
comparables con Skolithos y Arenicolites (Netto, 1989).
LaFormacién Botucati alberga también una importante
icnofauna de vertebrados, siendo Brasilichnium un ic-
nogénero tipico de esta unidad (Leonardi, 1981). Otra
unidad edlica de la que se conocen trazas fosiles es la
Entrada Sandstone (Jurdsico de Utah), cuya icnologia
fue analizada por Ekdale y Piccard (1985) y que contie-
ne estructuras meniscadas (Entradichnus, = Taenidium
de D’ Alessandro y Bromley, 1987), tubos verticales pe-
queiios (Pustulichnus) y estructuras verticales con re-
lleno laminado (Digitichnus).

Cabe mencionar que en el caso de interdunas hid-
medas, las asociaciones desarrolladas representan un
ejemplo de laicnofacies de Scoyenia (Buatois y Méan-
gano, 1995a). A modo de sintesis puede sefialarse que
en el registro estratigrifico, los ambientes edlicos se
caracterizan por: 1) icnodiversidad y densidad baja o
raramente moderada; 2) dominancia de Repichnia,
con presencia subordinada de Domichnia'y Fodinich-
nia; y 3) asociacién de trazas de invertebrados (ma-
yormente artrépodos) con huellas de vertebrados. Re-
construcciones idealizadas de las icnofaunas de am-
bientes de dunas e interdunas se presentan en la figura
6. Estasreconstrucciones deben considerarse, sin em-
bargo, como muy tentativas ya que gran parte de las
trazas fosiles descriptas en depdsitos edlicos carecen
de estudios sedimentolégicos de detalle de las facies
asociadas.

Un andlisis exhaustivo de la icnologia de suelos
queda fuera del alcance del presente trabajo (véase
Genise, 1993), por lo que sélo efectuaremos algunos
comentarios generales. Si bien el registro de biotur-
bacién en paleosuelos se remonta al Ordovicico tar-
dio de Pennsilvania con la presencia de sistemas ori-
ginados probablemente por milipedos (Retallack y
Feakes, 1987), la gran mayoria de la informacién dis-
ponible proviene del estudio de planicies aluviales
cenozoicas (e.g. Bown y Kraus, 1983; Tandon y
Naug, 1984; Retallack, 1984; Bown y Laza, 1990).
Estos ambientes estdn representados por la icnofacies
de Termitichnus (Buatois y Mdngano, 1995a). Segiin
Pemberton et al. (1992), el registro icnolégico de los
paleosuelos estaria caracterizado por: 1) excavacio-
nes de invertebrados, mayormente producidas por es-
carabajos (a los que deberfamos agregar termitas); 2)
tubos verticales posiblemente creados por ardcnidos
e insectos pequefios; 3) indentaciones en hojas fosiles
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 inundacién, han documentado una
gran variedad de estructuras biogénicas (e.g. Ratclif-
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fe y Fagerstrom, 1980), el registro icnolégico de su-
cesiones antiguas es pobre. Esta afirmacién es parti-
cularmente cierta para los subambientes de canal que,
al caracterizarse por una alta energia, bruscas fluc-
tuaciones en la tasa de sedimentacidn/erosién y fre-
cuente granulometria gruesa, representan un ambito
inhdspito para la formacién de estructuras biogénicas
y poco apropiado para su posterior preservacion. Sin
embargo, existen notables excepciones, como el ha-
llazgo de densos agrupamientos de Skolithos en de-
positos pérmicos de rios entrelazados en el sur de Vic-
toria Land, Antartida (Fitzgerald y Barrett, 1986).
Los mismos se presentan en areniscas con estratifi-
cacién horizontal, entrecruzada tabular y entrecruza-
da en artesa, e incluso en conglomerados finos. Sko-
lithos ha sido también mencionado en ambientes
comparables del Devénico del sur de Victoria Land
(Woolfe, 1990) y del Mioceno de Nebraska (Stanley
y Fagerstrom, 1974). Cabe sefialar que el Devénico
de Victoria Land ha provocado largas discusiones en
lo concerniente a su ambiente depositacional. Brad-
shaw (1981) y Bradshaw et al. (1990) han sugerido un
ambiente marino para la sucesidén portadora de Sko-
lithos, mientras Woolfe (1990, 1993) se inclina por
una depositacién en ambientes continentales. De to-
dos modos y pese al cardcter 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-
positos probadamente continentales. Estas eviden-
cias sefialan claramente que Skolithos no debe tomar-
se como un indicador en s{ mismo de ambientes ma-
rinos. Por el contrario, y como hemos sefialado, ic-
nofaunas monoespecificas de Skolithos pueden ca-
racterizar ambientes fluviales de alta energia, parti-
cularmente canales y barras en punta (figura 7A).
Otras formas tipicas de depdsitos de canales flu-
viales son las excavaciones meniscadas, mayormente
asignadas a la icnoespecie Taenidium barretti, (pre-
viamente incluida en Beaconites) (figura 4A), abun-
dante en rocas continentales de edad devénica a trid-
sica (e.g. Allen y Williams, 1981; Bradshaw, 1981;
Bruck et al., 1985; Bamford et al., 1986; Gordon,
1988; Woolfe, 1990; Graham y Pollard, 1982; Po-
llard, 1976; Seilacher, 1963). Estas estructuras son
altamente variables en cuanto a su forma y orienta-
cién. Distintos organismos han sido sugeridos como
los probables productores, incluyéndose tanto inver-
tebrados (e.g. gusanos, artrépodos), como vertebra-
dos (e.g. peces, reptiles). Desde el punto de vista eto-
16gico, Graham y Pollard (1982) han sugerido que
tales formas representarian estructuras de locomo-
cién y no estructuras de alimentacién rellenadas por
empaquetamiento de material reprocesado. La distri-
bucidén de estas trazas indica una preferencia por de-
positos de alta energia, tales como aquellos formados
en sectores de canales (Allen y Williams, 1981; Gra-
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AMBIENTE FLUVIAL

1- Taenidium
2- Skolithos

1- Scoyenia
2- Helminthopsis
3- Cruziana

4- Rusophycus

5- Planolites

6- Taenidium

7- Beaconites

<) S

D50 oGS
05NN (o
3 ”‘"l’l‘k‘\\\"

B- PLANICIE DE
INUNDACION

8-Helminthoidichnites
9-Cochlichnus
10-Palaeophycus
11-Skolithos

Figura 7. Reconstruccion esquemitica de icnofaunas tipicas de ambiente fluvial. A, canal. B, planicie de inundacion.

ham y Pollard, 1982) y de desbordes (Bruck et al.,
1985; Bamford, et al., 1986).

En ambientes fluviales, la mayor diversidad de
icnofésiles tiene lugar en las planicies de inundacién
(figura 7B), sectores de baja energia, mds estables y
de granulometria fina, en las que frecuentemente se
forman pequenos lagos (ponds). Estos subambientes

pueden estar sujetos regularmente a desecacién y se
caracterizan por la presencia de una icnofauna de di-
versidad moderada, compuesta por estructuras de lo-
comocién/descanso de branquiépodos (Rusophy-
cus/Cruziana, = Isopodichnus), huellas de artrépo-
dos (Diplichnites, Monomorphichnus), estructuras de
descanso de bivalvos (Lockeia), estructuras tridimen-
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sionales de habitacién de insectos (Steinichnus, =
Spongeliomorpha) y tubos verticales atribuibles a
distintos tipos de invertebrados (Skolithos). Asocia-
ciones de este tipo son conocidas en sucesiones flu-
viales del Carbonifero de Canada (Pickerill, 1989,
1992) y del Triasico de Groenlandia (Bromley y As-
gaard, 1979). Curiosamente, una icnofauna compara-
ble ha sido descripta en depésitos de un lago carbo-
nifero dominado por la accién del oleaje (Martel y
Gibling, 1991). En otros casos, secuencias fluviales
desprovistas totalmente o casi totalmente de trazas
fésiles presentan horizontes localizados con una ic-
nodiversidad baja a moderada. Tal es el caso de los
depésitos formados en pequefios cuerpos de agua en
planicies de inundacién de la Formacién La Golon-
drina, Pérmico de Patagonia (Buatois et al., en arbi-
traje). Estas sedimentitas albergan una alta densidad
de pistas de pastoreo y locomocién (Cochlichnus,
Helminthopsis, Helmintoidichnites) y estructuras de
habitacién (Palaeophycus). Un caso similar tiene lu-
gar en la Formacién La Dorada, Pérmico de la cuenca
Paganzo, donde se han preservado estructuras de lo-
comocion (Didymaulichnus, Beaconichnus)y de des-
canso (Rusophycus), descriptas por Acefiolaza et al.
(1983) y Acefiolaza y Buatois (1991). La icnofacies
de Scoyenia es la asociacién tipica en ambientes de
planicie fluvial, sujetos a periédica inundacién y de-
secacion.

Una asociacién de icnofésiles muy distintiva es
la que se presenta en depdsitos 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. E]l rasgo mds notable de estas icnofau-
nas es su alta diversidad en comparacién con las aso-
ciaciones continentales mds antiguas. Veintidn 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 categoria etolégica predominante
es Domichnia, siendo también importante Fodini-
chnia y en menor medida, Cubichnia. Los organis-
mos involucrados serian anélidos oligoquetos, insec-
tos, crustdceos, moluscos y vertebrados (principal-
mente mamiferos). Las trazas se han preservado en
depésitos de barra en punta y planicie de inundacién.
Los depdsitos de barra en punta albergan numerosas
estructuras de habitacién construidas por organismos
que colonizaron el sustrato arenoso de la misma du-
rante el abandono del sistema. Por el contrario, la ve-
getacion habria invadido la barra en momentos de ac-
tividad. Resultan particularmente destacables los ni-
dos de termitas asignados a los icnogéneros Termiti-
chnus, Krausichnus, Vondrichnus 'y Fleaglellius (Ge-
nise y Bown, 1994a). Distintos invertebrados, asi co-
mo mamiferos, probablemente roedores, habrian ori-
ginado diversas estructuras en los limos de la planicie
de inundacién. Por su parte, Tandon y Naug (1984)
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distinguieron cinco icnocenosis en depdsitos fluvia-
les del Plio-Pleistoceno de la India, distribuidas en
distintos subambientes, tales como albardones, cana-
les abandonados e incluso paleosuelos. Si bien no
asignan denominacién formal a los nueve tipos de
trazas reconocidas, las semejanzas con las secuencias
de Egipto son notables.

En sintesis, las icnofaunas de ambientes fluviales
estan caracterizadas por: 1) icnodiversidad baja en
dreas de canales y baja a moderada en zonas de pla-
nicie de inundacidn; 2) presencia de densos agrupa-
mientos de Skolithos y de tubos meniscados (Taeni-
dium) en depésitos de canales activos o abandonados;
3) predominio de estructuras de locomocién, alimen-
tacién y pastoreo de organismos detritivoros en de-
poésitos de planicie; 4) dominancia de estructuras ori-
ginadas por artrépodos, en particular insectos y 5)
asociacion con marcas de raices y excavaciones pro-
ducidas por vertebrados.

AMBIENTES LACUSTRES

Si bien los ambientes lacustres fueron considera-
dos durante mucho tiempo como sistemas deposita-
cionales de menor importancia, esta situacién ha
cambiado radicalmente durante la dltima década. En
forma paralela al rdpido progreso en el conocimiento
de aspectos sedimentolégicos de ambientes lacustres,
también avanzé nuestro conocimiento acerca de sus
icnofaunas. De acuerdo al régimen hidrolégico, los
sistemas lacustres se clasifican en dos grandes gru-
pos: lagos abiertos (aquellos que poseen un desagiie)
y cerrados (los cuales carecen de desagiie). En mu-
chos lagos antiguos puede resultar sumamente dificil
determinar el régimen hidrolégico. Sin embargo, si
consideramos esquematicamente los lagos abiertos y
cerrados como dos polos bien definidos, podriamos
decir que cada uno de estos grupos presenta caracte-
risticas icnolégicas distintas.

Los lagos cerrados poseen generalmente alta sa-
linidad (evidenciada por la frecuente presencia de de-
pésitos evaporiticos) y lineas de costa fluctuantes (re-
gistradas por claros ciclos transgresivo-regresivos)
(Gore, 1989). Los ambientes lacustres de este tipo
son inestables y estresados. 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 comin-
mente pobre en diversidad de formas. Los depésitos
de lagos cerrados pueden albergar asociaciones per-
tenecientes a la icnofacies de Scoyenia. Tal es el caso
de los depdsitos jurdsicos de la cuenca Hartford des-
criptos recientemente por Gierlowski-Kordesch
(1991), portadores de estructuras de alimentacién
meniscadas (Scoyenia) y simples (Planolites), entre
otras formas. Del mismo modo, Acefiolaza (1978),
Acefiolaza y Buatois (1991, 1993) y Zhang et «l.
(1995) han documentado una icnofaunaa dominada
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por artrépodos en sedimentos pérmicos de playa-lake
en la zona de Bordo Atravesado (La Rioja).

Frecuentemente, las sucesiones sedimentarias
formadas en lagos de alta salinidad pueden carecer
totalmente de trazas fésiles. En otros casos, los icno-
fosiles pueden estar restringidos a ciertos horizontes.
Price y McCann (1990) han estudiado una sucesién
de edad pliocena, formada en un lago cerrado profun-
do, en el sudoeste de Turquia, encontrando que el Gni-
co icnogénero existente (Arenicolites) presentaba
una distribuciéon muy localizada. La columna lacustre
estd integrada principalmente por margas finamente
laminadas depositadas en un ambiente de offshore.
Arenicolites se presenta con altisima densidad en ca-
pas de microesparitas dolomiticas intercaladas con
las margas. Segin estos autores, la distribuciéon de
Arenicolites indicaria periodos de incremento en la
productividad orgédnica y de disminucién del cardcter
estresado del lago, encontrandose ambos factores re-
lacionados con cambios en la quimica del agua.

Al igual que en sucesiones marinas, también es
posible distinguir en algunos casos entre icnocenosis
pre y post-evento. En los depésitos lacustres tridsicos
de la Formacion Fleming Fjord (Groenlandia), Brom-
ley y Asgaard (1991) reconocieron una asociacién do-
minada por trazas de organismos detritivoros, que ca-
racterizaria la sedimentacién normal y a la que deno-
minaron icnocenosis de Fuersichnus. Esta icnoceno-
sis alterna con la denominada icnocenosis de Areni-
colites, que se presenta en capas de areniscas depo-
sitadas por tormentas y que consiste en estructuras
de habitacion de organismos oportunistas suspensi-
Voros.

Por su parte, los lagos abiertos frecuentemente se
caracterizan por poseer salinidades bajas y lineas de
costa mas estables (Gore, 1989). Estos ambientes
pueden albergar faunas relativamente diversas y
abundantes. Tipicamente, la icnofacies de Scoyenia
se presenta en las zonas de margen de lago, mientras
que la icnofacies de Mermia caracteriza las dreas 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 Mdngano
(1993b) propusieron tendencias de proximalidad-dis-
talidad, basadas en trazas fdsiles, para las sucesiones
lacustres carboniferas de la cuenca Paganzo. Estos
estudios evidenciaron un marcado aumento de la ic-
nodiversidad y densidad hacia los sectores més pro-
fundos. Asimismo, las estructuras de habitacién de
organismos suspensivoros estdn restringidas a los de-
pésitos lacustres someros, mientras que las estructu-
ras originadas por detritivoros, si bien presentes tanto
en facies someras como profundas, son mds abundan-
tes en estas ultimas. Aunque estas tendencias batimé-
tricas pueden ser de utilidad regional en una determi-
nada cuenca lacustre, no resulta facil establecer zo-
naciones de aplicacion més general. De tal modo, en

otras cuencas lacustres, muchas de las icnoespecies
reconocidas en facies profundas en la cuenca Pagan-
zo caracterizan depdsitos mds someros, como en el
Carbonifero de Canadé (Pickerill, 1989, 1992). Otra
zonacién batimétrica ha sido postulada por Walter
(1986a) para lagos glaciarios pleistocenos. Este autor
encontré una asociacion dominada por huellas de lo-
comocién de artrépodos en los sectores mds someros
y otra dominada por Cochlichnus en las dreas mas
profundas.

Sibien no contamos ain con criterios icnolégicos
universales para discriminar entre facies lacustres de
nearshore y de offshore, el panorama es un poco més
claro en lo que respecta a la distincién entre éstos y
los depdsitos litorales, sujetos constantemente a con-
diciones alternantes de exposicién e inundacién. Los
sedimentos depositados en ambientes fluvio-lacus-
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 artrépodos en el Devénico de Escocia. De
igual modo, Melchor y Poiré (1992) han reconocido
similares asociaciones en depdsitos lacustres de edad
pérmica de la provincia de La Pampa. Por el contra-
rio, en sedimentos depositados en ambientes perma-
nentemente subdcueos, de menor energia y mayor es-
tabilidad, se desarrolla la icnofacies de Mermia. Las
huellas de artrépodos no son tan abundantes y las pis-
tas de pastoreo y estructuras de alimentacién de or-
ganismos detritivoros se vuelven dominantes (figura
8B). Las trazas de vertebrados estdn representadas
por pistas de peces, tales como el icnogénero Undich-
na (Buatois y Méangano, 1994). Ejemplos de tales
asociaciones se presentan en el Carbonifero de Cana-
da (Pickerill, 1989, 1990, 1992) y Argentina (Buatois
y Médngano, 1990, 1993a, b), y enel Jurdsico de China
(Buatois et al., 1994, 1995).

Entre los factores de control sobre la distribucién
de trazas fésiles en sistemas lacustres abiertos, son
particularmente importantes la oxigenacidén, energia,
contenido de nutrientes y sustrato. En particular, la
oxigenacidn parece representar el elemento clave que
posibilita el desarrollo de faunas benténicas en los
sectores mas profundos del lago. En lagos que desa-
rrollan estratificacién por temperatura, el hipolim-
nion presenta deficiencias en oxigeno, generandose
fondos anéxicos. La anoxia ha sido propuesta como
una de las causas mds importantes de ausencia de ic-
nofésiles en sedimentos lacustres profundos de grano
fino, cuando las facies lacustres someras coetdneas
se encuentran bioturbadas (e.g. Pickerill, 1992).

En este tipo de lagos, también es comin la distin-
cién entre suites pre y post-evento. En los depdsitos
lacustres carboniferos de la cuenca Paganzo, Buatois
y Mdngano (1993b, 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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AMBIENTE LACUSTRE

1-Scoyenia
2-Rusophycus
3-Stiaria
4-Beaconites
5-Siskemia
6-Mitchellichnus

Umfolozia

A- COéT:ERO 8- Cruziana

Mermia T
2- Helminthopsis =2 —=—""9. Fuersichnus
3- Paleodictyon 10- Planolites

4- Maculichna 11- Lockeia

—

5- Haplotichnus 12- Treptichnus
6- Helminthoidichnites 13- Palaeophycus
7- Cochlichnus 14- Polykladichnus

8- Circulichnis B- NEARSHORE-OFFSHORE 5. arenicolites

Figura 8. Reconstruccién esquematica de icnofunas tipicas de ambiente lacustre. A, costero. B, nearshore-offshore.

bidez y por accién de tormentas. Estas estructuras re- En sintesis, las icnofaunas lacusires se caracteri-
presentan la actividad de elementos oportunistas, que  zan por: 1) baja icnodiversidad y distribucidn restrin-
colonizaron el fondo lacustre con posterioridad a los gida en depdsitos de lagos hidrolégicamente cerra-
eventos episédicos. Esta suite de post-evento presen-  dos; 2) icnodiversidad moderada a alta en depésitos
ta una icnodiversidad notablemente menor que la de de lagos abiertos; 3) presencia de tubos meniscados
la icnocenosis que registra la actividad de la fauna y huellas de artrépodos en ambientes lacustres mar-
residente. ginales; 4) dominio de estructuras de pastoreo y ali-
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mentacion de organismos detritivoros en ambientes
lacustres permanentemente subacueos de baja ener-
gia y 5) suite de trazas de oportunistas en el tope de
capas episédicas.

LA COLONIZACION DE LOS AMBIENTES
CONTINENTALES

Investigaciones recientes han demostrado que al-
gunos de los cambios mds importantes en la historia
de la vida han estado relacionados con la explotacién
de ecoespacio previamente vacio o subutilizado
(Bambach, 1983). El hecho de que las trazas fésiles
representen seflales etoldgicas in situ, las hace extre-
madamente valiosas en el establecimiento de patro-
nes de migracién paleoambiental y de evolucién del
comportamiento a lo largo del tiempo (Crimes, 1974;
Seilacher, 1977). Por ejemplo, los estudios de icno-
faunas marinas sugieren que, tras una rapida diversi-
ficacion en los mares someros, las faunas bentdnicas
se dispersaron gradualmente hacia los sectores pro-
fundos (Crimes, 1974). La colonizacién 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 explotacién de nuevo ecoespacio, en-
tendido éste tanto como hdbitat potencialmente dis-
ponible para el establecimiento de interacciones eco-
l6gicas, como en un sentido funcional (modo de vida
y tipo de alimentacién, véase Bambach, 1983). Re-
cientemente, Buatois y Médngano (1993c) han suge-
rido que la distribucion de icnofdsiles en el registro
estratigrafico de ambientes continentales paleozoi-
cos documentarfa tales cambios evolutivos.

Desde el Ordovicico tardio, la icnodiversidad en
ambientes no marinos ha experimentado un impor-
tante incremento (figura 9). Segin Maples y Archer
(1989), esta tendencia estuvo acompaiiada por una
diversificacion de ciertos organismos dulceacuico-
las, tales como artrépodos, anélidos, peces y molus-
cos. Se ha sugerido que esta diversificacién estuvo
directamente vinculada con el desarrollo de las plan-
tas terrestres, que aportaron importantes volimenes
de detritos orgédnicos a los ambientes continentales.

Hasta el presente, las trazas fsiles continentales
mds antiguas provienen del Ordovicico. Tales eviden-
cias consisten en sistemas de tubos asociados a pa-
leosuelos documentados por Retallack y Feakes
(1987) en Pennsilvania y huellas de artrépodos (Di-
plichnites, Diplopodichnus) registradas recientemen-
te por Johnson et al. (1994) en depésitos de lagunas
periédicamente desecadas de Gales. Otros casos fre-
cuentemente aducidos, tales como el de trazas de ar-
trépodos en depdsitos de canales entrelazados cerca-
nos a lalinea de costa del Cambro-Ordovicico de Jor-
dania no representan el establecimiento de una ver-
dadera biota continental (cf. Selley, 1970). Por el con-
trario, la presencia de dicha icnofauna registra la ha-

bilidad de artrépodos para seguir cufias salinas o para
migrar periédicamente hacia el continente (anfidro-
mia) (Maples y Archer, 1989).

La informacién disponible acerca del Sildrico es
sumamente fragmentaria. Recientemente, se ha co-
municado el hallazgo de una icnofauna de probable
edad sildrica tardia en depdsitos fluviales entrelaza-
dos y edlicos en el oeste de Australia (McNamara y
Trewin, 1993; Trewin, 1993 a, b). La misma consiste
mayormente en huellas de artrépodos (e.g. Diplichni-
tes, Paleohelcura) y estructuras de habitacion de or-
ganismos suspensivoros (e.g. Skolithos, Diplocrate-
rion). Icnofaunas similares han sido mencionadas
también por Pollard et al. (1982) para el Silidrico de
Noruega.

La informacién correspondiente al Devénico es
mucho mds extensa. En ambientes continentales de-
vénicos se han mencionado trazas fésiles en dos am-
bitos distintos: 1) depdsitos de canal fluvial y de des-
borde (overbank) y 2) depdsitos lacustres costeros.
En el primer caso, las asociaciones consisten mayor-
mente en excavaciones de bivalvos y la icnoespecie
Taenidium barretti (e.g. Bridge et 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.
Skolithos), tales como las registradas en Escocia (Ca-
rroll, 1990) y probablemente en Antédrtida (véase
Bradshaw, 1981 y Woolfe, 1990 para una discusién
sobre el ambiente depositacional), sugiere el estable-
cimiento de animales infaunales suspensivoros en
ambientes fluviales de alta energia.

Por el contrario, en los depdsitos lacustres coste-
ros del Devénico domina una icnofauna moderada-
mente diversa de huellas de artrépodos (e.g. Pollard
et al., 1982; Pollard y Walker, 1984; Walker, 1985),
lo cual evidencia la presencia de una epifauna mévil
relativamente variada. En todos los casos, las icno-
faunas corresponden a las zonas de transicién fluvio-
lacustre (figura 10). Tal restriccién se manifiesta cla-
ramente con la icnofauna descripta por Pollard et al.
(1982) en la cuenca Hornelen, Noruega, donde los
depésitos de abanico distal y lacustres centrales ca-
recen de trazas fésiles. Los autores sugirieron que la
ausenciade icnofésiles se deberia, en parte, a un apor-
te casi constante de sedimento y carencia de planos
de estratificacién con pantallas de fango (mud dra-
pes). Al respecto, Buatois y Méangano (1993c) han
sugerido dos hipdtesis complementarias a las pro-
puestas por Pollard et al. (1982), que enfatizan un
control ecolégico: bajas presiones dispersivas en los
nichos de margen de lago y ausencia de volimenes
importantes de detritos organicos en los sectores pro-
fundos, debido al atn incipiente desarrollo de las
plantas terrestres. Ambos factores podrian haber in-
hibido la colonizacién de los biotopos centrales del
lago. Una situacién similar se habria manifestado en
la cuenca de Orcadian, Escocia (¢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 construccién de este histograma se deta-
llan en Buatois y Mdngano (1993c¢), debiendo adicionarse los
estudios de Walter (1980, 1982, 1983, 1986b); Debriette y
Gand (1990); Schneider et al. (1992), McNamara y Trewin
(1993); Trewin (1993 a, b) y Johnson et al. (1994).

DEV. CARB. PERM.

Durante el Carbonifero tuvo lugar un considerable
aumento en la icnodiversidad de formas continentales
(figura 9). Este incremento reflejaria la migracion de
organismos hacia sectores lacustres mds profundos (fi-
gura 10) con la subsecuente explotacidn de ecoespacio
previamente vacio (Buatois y Méngano, 1993c¢). Para el
Carbonifero, se han mencionado trazas fésiles en depd-
sitos lacustres de shoreface (Pickerill, 1989, 1990,
1992), offshore (Higgs, 1988; Tyler, 1988) y abanicos
sublacustres (Buatois y Médngano, 1990, 1993a). Las
trazas carboniferas continentales consisten en su mayo-
ria en pistas superficiales o subsuperficiales (Maples y
Archer, 1984; Rindsberg, 1990; Buatois y Mangano,
1990, 1992), lo cual sugiere el establecimiento de una
epifauna detritivora mévil diversa y, en menor medida,
una infauna poco profunda en los ambientes lacustres.

Durante el Pérmico tuvo lugar el establecimiento
de una infauna de detritivoros de profundidad inter-
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media en ambientes de planicie de inundacién y la-
custres marginales, tal cual es evidenciado por la pre-
sencia de excavaciones meniscadas en la icnofacies
de Scoyenia (e.g. Acenolaza y Buatois, 1991, 1993).
Este estilo de bioturbaciéon es marcadamente contras-
tante con el imperante en ambientes continentales
mis antiguos (¢f. Miller, 1984) y podria indicar que
tales tubos meniscados respresentan una verdadera
innovacién evolutiva, caracterizada por el procesa-
miento de detritos y posterior retro-relleno de las es-
tructuras, conformando tubos del tipo Scoyenia. A su
vez, dichainnovacidn trajo aparejada una mayor obli-
teracion de las fabricas sedimentarias.

Con respecto al desarrollo de fenémenos 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 Melchor y Poiré (1992) para depdsitos lacus-
tres pérmicos de La Pampa, podria sugerir patrones
relativamente complejos hacia finales del Paleozoi-
co.

En lo concerniente al desarrollo de patrones de
utilizacién de ecoespacio con posterioridad al Paleo-
zoico, no se cuenta ain con un andlisis exhaustivo
del registro. Sin embargo, nuestra informacién preli-
minar parece sugerir un progresivo aumento en la
profundidad e intensidad de bioturbacidon, hecho par-
ticularmente evidente en los ambientes lacustres pro-
fundos que durante el Paleozoico estuvieron caracte-
rizados mayormente por la presencia de pistas super-
ficiales. Las turbiditas lacustres jurdsicas de la For-
macién Anyao, en China central, albergan asociacio-
nes de trazas fésiles postdepositacionales que atra-
viesan capas de hasta 5 cm de potencia, si bien al
expandirse horizontalmente en las interfases no ori-
ginan mayor destruccién de la fabrica sedimentaria
(Buatois et al., 1994, 1995). Informacién proveniente
de depdsitos de shoreface lacustre en la Formacién
Coqueiro Seco, Cretédcico del noreste de Brasil
(Azambuja Filho y Spadini, 1994), pone de relieve
un aumento considerable en la intensidad de biotur-
bacién. En dicha unidad, los sedimentos finos se pre-
sentan fuertemente disturbados por la actividad de
infaunales detritivoros.

Durante el Cenozoico, la presencia de estructuras
verticales profundas en depdsitos lacustres de centro
de cuenca pone también de manifiesto la tendencia
antes comentada. Este patron se evidencia en testigos
coronas del Eoceno-Oligoceno del este de China
(Wang Pinxian, comunicacién personal, 1992) y del
Eoceno-Mioceno de Indonesia (Whateley y Jordan,
1989, figura 8).

Por su parte, Pemberton et al. (1992) han recono-
cido algunas tendencias en los patrones de bioturba-
cién en ambientes continentales mesozoicos y ceno-
zoicos. Estos autores sefalaron que las diversas sui-
tes de trazas terciarias estaria relacionadas con laevo-
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lucidon de las angiospermas en el Creticico Tardio,
que habria llevado a una explosién evolutiva en el
desarrollo de los insectos, acompanada a su vez por
una progresiva adaptacién de los crustdceos a am-
bientes dulceacuicolas. Las variadas icnofaunas do-
cumentadas en depdsitos aluviales cenozoicos por
Bown (1982), Bown y Kraus (1983), Tandon y Naug
(1984), y Genise y Bown (1994 a, b) dan cuenta de
estas tendencias, asi como del importante desarrollo
de las faunas de mamiferos.

DISCUSION Y PERSPECTIVAS

En la presente revisiéon nos hemos centrado en las
asociaciones de sustratos blandos. Sin embargo, debe
sefialarse que es posible encontrar icnofaunas en am-
bientes continentales equivalentes a las icnofacies de
sustratos xilicos (icnofacies de Teredolites), firmes
(icnofacies de Glossifungites) y duros (icnofacies de
Trypanites) en ambientes marinos. Plint y Pickerill
(1985) han documentado la presencia de Teredolites
en un sustrato de lignito formado en canales fluviales
abandonados del Eoceno del sur de Inglaterra. En de-
pésitos lacustres marginales tridsicos de Groenlan-
dia, periédicamente expuestos a desecacién, Bromley
y Asgaard (1991) han identificado una icnofauna aso-
ciada a sustratos firmes, que indicaria una transicién
con laicnofacies de Glossifungites. Una situacién si-
milar puede encontrarse en los depdsitos lacustres del
Tridsico del sudoeste de la provincia de Henan, China
central. En esta sucesion, Skolithos serratus, un tubo
vertical con estriaciones, se dispone atravesando ca-
pas de limolitas y carbonatos intercalados, indicando
la presencia de un sustrato cohesivo y firme (Ménga-
no et al., 1994). Por su parte, Ekdale et al. (1989)
encontraron perforaciones en estromatolitos lacus-
tres de la cuenca Turkana, Pleistoceno de Kenia. Los
icnogéneros reconocidos fueron Trypanites 'y Serta-
terebrites, este tltimo nuevo. Esta asociacién podria
representar un equivalente continental de la icnofa-
cies de Trypanites.

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-
nofacies marinas se establecieron en el Cambrico y
persisten hasta la actualidad. Por el contrario, resulta
dificil encontrar patrones de asociaciones tan cons-
tantes y estables en ambientes continentales. Las bio-
tas continentales tienen en este sentido una historia
mds compleja ya que se fueron configurando por una
colonizacién progresiva, que se habria iniciado en el
Ordovicico y que, en el caso de algunos grupos como
los crustdceos, prosiguid hasta el Neégeno Tardio (cf.
Seldon y Edwards, 1989; Seldon, 1990; Little, 1990).
Innovaciones evolutivas acaecidas en distintos mo-
mentos del Fanerozoico, tales como la colonizacién
de los ambientes continentales por parte de los artré-
podos, el surgimiento de grupos de invertebrados bio-

turbadores profundos, el desarrollo de las angiosper-
mas y el establecimiento de los mamiferos, dejaron
su sello distintivo en el registro icnolégico. Conse-
cuentemente, las icnofaunas de los distintos ambien-
tes continentales exhiben considerables variaciones
temporales en cuanto a su caracteristicas y composi-
cion.

Recientemente, Lockley et al. (1994) han inten-
tado aplicar el concepto de icnofacies a asociaciones
de trazas de vertebrados. Estos autores han puntuali-
zado la necesidad de integrar la informacién prove-
niente de la icnologia de vertebrados y la de inverte-
brados. Asuvez, Lockley et al. (1994) han remarcado
el menor rango temporal de las asociaciones de trazas
de vertebrados, concluyendo que en tal sentido éstas
podrian considerarse subdivisiones de las icnofacies
de invertebrados, de mayor rango estratigrifico. Con-
secuentemente, estos autores han definido las si-
guientes icnofacies: Laoporus (dominada por sindp-
sidos; Paleozoico de ambientes edlicos); Brasil-
ichnium (dominada por sindpsidos; Jurdsico Inferior
de ambientes edlicos); Brontopodus (dominada por
saurépodos; Jurasico-Cretdcico en facies carbondti-
cas y evaporiticas costeras, mayormente albiferas,
planicies mareales y lagos); Caririchnium (dominada
por ornitépodos; Jurdsico-Cretdcico en facies silici-
clasticas de planicies costeras); y Jindongornipes
(dominada por aves; Cretdcico-Terciario en ambien-
tes lacustres costeros).

La presente revisién demuestra que la arraigada
nocién acerca de la pobreza del registro icnolégico
en facies continentales es, en realidad. un prejuicio
no avalado por las investigaciones mas recientes. Por
el contrario, laicnologia de sucesiones continentales
representa uno de los campos de investigacién mas
promisorios dentro del estudio de las interacciones
entre los organismos y el sustrato. En este sentido, la
identificacidon de nuevos patrones recurrentes de aso-
ciaciones de trazas fésiles es probablemente uno de
los tépicos que podrd arrojar resultados mas novedo-
sos en los préximos afios. Para ello, deberdn docu-
mentarse asociaciones de icnofdsiles mediante asig-
naciones taxondmicas formales, descripciones deta-
lladas de las facies asociadas y adecuadas caracteri-
zaciones paleoambientales. En sintesis, las investiga-
ciones tendientes al establecimiento de nuevas icno-
facies continentales tendrdn que tener en cuenta los
siguientes aspectos: 1) clasificar las trazas taxonémi-
camente, evitando en lo posible el uso de nomencla-
tura abierta; 2) no tratar de subdividir la icnofacies
de Scoyenia, sino identificar icnofacies complemen-
tarias; 3) poner énfasis en la determinacion de los
parametros paleoambientales y, subsecuentemente,
en definir subambientes de sedimentacién particula-
res; 4) tener en consideracién que el rango temporal
de las asociaciones continentales es menor que el de
las arquetipicas icnofacies marinas y tratar de expli-
carlo en un contexto evolutivo y 5) intentar un enfo-
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que que combine la icnologia de invertebrados y la
de vertebrados.
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