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RESUMEN 
En esta tesis de licenciatura se describen 30 lajas que portan un total de 80 huellas de 

aves provienentes de la Formación Vinchina (Mioceno medio) en la Quebrada del Yeso, 

La Rioja, Argentina. Fueron recolectadas 21 lajas con 35 huellas, las 9 lajas restantes se 

corresponden a material de campo donde se identifican 45 huellas, 23 aisladas y 22 

agrupadas en cuatro rastrilladas.   

Se identifican tres morfotipos: huellas tridáctilas palmeadas, tetradáctilas palmeadas y 

tetradáctilas semipalmeadas. Los primeros dos morfotipos se encuentran preservados 

unicamente como huellas aisladas, mientras que el tercer morfotipo forma rastrilladas 

y huellas aisladas. Todo el material es analizado desde el punto de vista morfológico, 

sistemático y ecológico. En el morfotipo tridáctilo palmeado se observó variabilidad 

entre las huellas, por lo que se analizó con métodos estadísticos combinados con análisis 

tafonómicos. Para el análisis se utilizó el predictive clustering (agrupamiento predictivo) 

que permite identificar variables con significación estadística. Como resultado el 

morfotipo tridáctilo palmeado se dividió en tres morfotipos (posteriormente 

icnoespecies) cuyos productores se encuentran dentro del grupo de los flamencos 

actuales (Familia Phoenicopteridae). Tafonómicamente se definier dos grupos de 

huellas en base a la preservación. Estos grupos posteriormente fueron incluidos en los 

análisis de cluster, demostrando que la tafonomía no influye en la conformación de los 

agrupamientos. A partir de los datos obtenidos, se identificó el icnogénero 

Phoenicopterichnum rector Aramayo y Manera de Blanco 1987 y las dos icnoespecies, P. 

lucioi Farina et al. 2019 y P. vinchinaensis Farina et al. 2019. Los morfotipos restantes 

fueron asignados a Anatipeda isp., en el caso de las huellas tetradáctilas palmeadas, y a 

Ignotornis en el caso de las tetradáctilas semipalmeadas. Este último icnogénero se 

reporta aquí por primera vez para Sudamérica y también para el Cenozoico. Se trata de 

huellas tetradáctilas semipalmeadas organizadas en rastrilladas que exhiben una 

variedad de conductas propias de aves actuales que son reconocibles en el registro fósil. 

Finalmente se comparó toda la comunidad de aves fósiles estudiadas de la Formación 

Vinchina con la comunidad de aves también del Mioceno procedente de la Formación 

Sijes, previamente conocida, por medio de Índices de Disimilaridad entre comunidades 

(Sorensen, Simpsons, Anidamiento Resultante y Basado en la Riqueza de Lennon).  
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INTRODUCCIÓN 

A-Icnotaxonomía y productores 

El objetivo de la icnotaxonomía (sea de vertebrados o invertebrados) es la clasificación 

morfológica de las trazas fósiles (Bertling et al. 2006; Minter et al. 2007; De Valais y 

Melchor 2008). En icnología la morfología refleja tres variables clave: la forma del cuerpo 

del productor, su comportamiento y el sustrato en el que ocurre (Minter et al. 2007). La 

influencia de estos tres componentes varía en los distintos tipos de trazas. Las 

rastrilladas de artrópodos y tetrápodos están más influenciadas por la anatomía del 

productor que por el comportamiento (es decir, que la locomoción). Esto ha llevado al 

problema de nombrar y definir ichnotaxones basandose en los productores 

identificados, lo que puede generar criterios ambiguos o erróneos debido a que un 

mismo productor puede generar dos huellas morfológicamente distintas y viceversa, 

dos productores diferentes pueden generar huellas similares (Bertling et al. 2006). El 

vínculo entre las huellas y sus productores es de gran interés en la icnología de 

vertebrados y su utilidad tanto para fines estratigráficos como biológicos depende en 

parte de la asignación lo más precisa posible a los taxones que las producen (Lockley 

1991, 1998; Manning 2004; Falkingham 2014). Esta interpretación presenta una serie de 

limitaciones que va desde lo sedimentario (ej. contenido de humedad del sustrato, 

tamaño de grano del sedimento, tiempo de exposición del sedimento, procesos 

posteriores que pueden modificar aún más la huella, preservación tridimensional), 

anatómico (el patrón de locomoción, la ausencia de sinapomorfias en el autopodio), 

taxonómico (la imposibilidad de correlacionar un nivel icnotaxonómico con uno 

taxonómico) y la ubicación estratigráfica. Estos factores  no siempre permiten asignar 

una huella a un productor a pesar de su buena preservación (Leonardi 1987; Carrano y 

Wilson 2001; Razzolini et al. 2014; Falkingham 2014). 

El desafío de reconstruir comunidades fósiles a través del registro icnológico depende 

tanto de una icnotaxonomia fiable como de la identificación del productor.  Esto se logra 

cuando la interpretación del productor coincide con el grupo taxonómico principal que 

mejor representa las características anatómicas de las huellas. Resulta dificultoso 

realizar correlaciones exactas entre una especie y una icnoespecie, ya que la cantidad 

de datos disponibles en los icnofosiles no es suficiente para llegar a una asignación 
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taxonómica precisa. Los criterios de asignación icnotaxonómica se basan en la 

morfología de la huella y puede reflejar la riqueza de los productores dentro de una 

asociación sin que necesariamente exista una correlación uno a uno en los niveles 

taxonomicos-ichnotaxonomico. Esto es especialmente útil para reconstruir 

comunidades independientes de taxones (taxon-independent) o libre de taxones (taxon-

free) a través del registro icnológico. De hecho, una vez reconocidos los morfotipos la 

asignación icnotaxonómica no debe confundirse con la determinación taxonómica del 

fósil corpóreo; la icnotaxonomía es, de hecho, libre de taxones. Otras fuentes de 

información libre de taxones adecuadas para reconstruir comunidades con datos 

icnológicos son la riqueza de especies, la distribución del tamaño y ciertos aspectos de 

la morfología funcional.  

Carrano y Wilson (2001) discutieron las diferentes formas de correlacionar a los 

productores con las huellas fósiles. Afirmaron que los investigadores hacen la asignación 

de productores utilizando principalmente tres métodos: 1) Información estratigráfica, 

que utiliza la presencia de grupos biológicos en la unidad estratigráfica (correlación de 

coincidencia); 2) A partir del reconocimiento de sinapomorfías en el esqueleto 

apendicular (correlación basada en sinapomorfia, Olsen 1995) y también, la más 

frecuentemente utilizada 3) Correlación fenética en la que los productores se identifican 

en función de la similitud general entre la huella y la morfología del autopodio. Carrano 

y Wilson (2001) sugirieron que, al analizar a los productores, es preferible establecer 

sinapomorfías osteológicas que puedan identificarse en el registro. 

Desafortunadamente, hasta ahora, los estudios filogenéticos de Aves no incluyen 

caracteres del autopodio posterioren sus análisis, los cuales están predominantemente 

basados en datos moleculares (ej. Prum et al. 2015). Al carecer la Formación Vinchina 

de fósiles corporeos (ej. Krapovickas y Nasif 2011) el método de correlación de 

coincidencias no es posible, aunque tampoco recomendado generalmente. Por lo tanto, 

el método de correlación fenética resulta hasta ahora el único aplicable y preciso.   

 

B-Las aves en el Cenozoico 

Las aves (terópodos avianos) representan en la actualidad el grupo de tetrápodos más 

exitoso y diverso desde su radiación en el Cretácico tardío, aunque su origen se 

remontaría al Jurásico Medio alto (ej. Clarke et al. 2005; Chiappe 2009; Benton 2015). 
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Este grupo es el representante actual de los dinosaurios terópodos, conocidos desde el 

Triásico Tardío, y con los cuales convivieron durante el Jurásico Superior-Cretácico en 

todo Pangea (Carrano et al. 2012; Benton 2015; Martinez et al. 2011; Langer et al., 2018). 

El registro corpóreo de los terópodos avianos, a pesar de ser fragmentario, es abundante 

y muestra cómo desde el inicio del Cretácico las aves sufrieron una importante 

diversificación que incluyó una serie de grupos fósiles, como las enantiornites y las 

hesperornitiformes, además de los primeros representantes de las aves modernas 

(Neornithes) cerca del límite Cretácico-Paleógeno (ej. Chiappe y Witmer, 2002; Benton, 

2015). Las aves cretácicas muestran en su anatomía adaptaciones a diferentes modos 

de vida, desde arbóreas a corredoras incluyendo formas completamente acuáticas con 

adaptaciones para el buceo profundo (ej. Clarke 2004; Clarke et al., 2005; O´Connor et 

al., 2011). Un segundo evento de diversificación ocurrió en el Paleoceno-Eoceno, cuando 

surgen la mayoría de los grupos representados en la actualidad (ej. Jetz et al., 2012). Las 

aves presentan un amplio registro fósil durante el Cenozoico evidenciado en depósitos 

de entre 11 a 20 millones de años después de la extinción al final del Mesozoico y el 

inicio del Cenozoico (Tambussi y Degrange 2013). En un contexto biogeográfico resulta 

interesante pensar el prolongado aislamiento que sufrió el continente sudamericano 

durante la mayor parte del Cenozoico. Los cambios en la biota terrestre dieron como 

resultado una fauna única de la cual los componentes mejor conocidos son los 

mamíferos endémicos (Croft 2012) y las aves Neornithes (Tambussi y Degrange 2013).  

El registro de huellas de terópodos avianos es abundante, particularmente en niveles 

del Cretácico y Cenozoico de todo el mundo, aunque existen algunos ejemplos jurásicos 

dudosos (Lockley et al., 1992; Farlow et al. 2000). La asignación como pertenecientes al 

grupo de las aves se basa principalmente en la comparación con la anatomía pedal de 

las aves actuales: la presencia de un amplio ángulo de divergencia entre los dígitos II y 

IV, un hallux reverso, impresión del tarso-metatarso, además de un registro coincidente 

con el corpóreo (ej. Lockley et al., 1992; Carrano y Wilson, 2001). Aquellos considerados 

dudosos y en los cuales las huellas son anatómicamente similares pero su registro 

temporal está en conflicto con el sugerido por el registro osteológico, son denominados 

ŘŜ άǘƛǇƻ ŀǾƛŀƴƻέ όbird-like footprints) como es el caso de huellas del Triásico Superior-

Jurásico inferior de África del Sur (Lesotho, Ellenberger 1970). Estas huellas άtipo 
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avianasέ constituyen al presente el registro más antiguo de este tipo de huellas 

(morfotipo) para Gondwana (Marsicano et al., 2006). 

En el caso del registro icnológico de aves acuáticas y formas similares, estudios 

comparativos entre la morfología y la ecología de aves actuales muestran que la gran 

mayoría de las huellas presentes en el registro icnológico global se corresponden con 

huellas de aves con hábitos de este tipo (Greben y Lockley 1993). Los primeros registros 

de huellas similares a Charadriiformes, Anseriformes y Ciconiidae datan del Cretácico 

Temprano mientras que las trazas de alimentación y primeros indicios de conductas 

propias de aves acuáticas similares a garzas y espátulas se registran desde el 

Mastrichtiano, sin existir hasta el momento un registro corpóreo Cretácico de aves de 

dichos grupos (Lockley y Harris 2010). Esto último hace suponer que muchos 

comportamientos de aves modernas en realidad podrían haber evolucionado de manera 

convergente más tempranamente. A diferencia de lo que ocurre en el Mesozoico, los 

registros corpóreos e icnológicos de aves del Cenozoico se corresponden estrechamente 

(Lockley y Harris 2010). La mayoría de las icnofamilias y grandes grupos morfológicos de 

aves acuáticas han sido definidas en base a registros del Mioceno de Europa, momento 

donde parecen ser más abundantes (Lockley y Harris 2010). De estos registros derivan 

ƭƻǎ ŎƻƴŎŜǇǘƻǎ ŘŜ άƛŎƴƻŎŜƴƻǎƛǎ ŘŜ ŀǾŜǎ ŀŎǳłǘƛŎŀǎέ όshorebird ichnocoenoses) e 

άƛŎƴƻŦŀŎƛŜǎ ŘŜ ŀǾŜǎ ŀŎǳłǘƛŎŀǎέ όshorebird ichnofacies) que han sido definidos y 

redefinidos en varias oportunidades (Lockley et al. 1994; Lockley 2007; Hunt y Lucas 

2007, 2016; Melchor et al., 2012). 

En lo que respecta a Argentina, el registro icnológico aviano es relativamente abundante 

y diverso, especialmente para el Cenozoico. La región de La Puna cuenta con un 

considerable registro de huellas de aves para el Mioceno medio, provenientes del Salar 

del Hombre Muerto (Catamarca) descriptas por Alonso et al. (1980), y la Formación Sijes 

(Mioceno Tardío) en la Provincia de Salta (Alonso 2012). Para el centro-oeste de 

Argentina, las primeras menciones provienen de Frenguelli (1950) y Bonaparte (1965) 

para el Mioceno medio de la Formación Vinchina, en la localidad de Quebrada del Yeso 

(La Rioja). Para la misma unidad se menciona la localidad de Quebrada del Yeso, de 

particular interés en esta tesis, y la Formación Toro Negro (Mioceno Medio-Tardío) 

donde se registran icnofaunas diversas. Las huellas de la Formación Vinchina han sido 

estudiadas previamente (Turner 1964; Aceñolaza y Toselli 1981; Krapovickas 2010; 
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Melchor et al. 2012; Farina et al. 2019) y cuentan con abundante material en excelente 

estado de preservación y material adicional inédito colectado por Krapovickas que es 

estudiado por primera vez en esta tesis. Finalmente, se han reportado huellas de aves 

para el Neógeno en la Formación Río Negro, atribuidas a Charadriiformes (Melchor 

2009), y para el Mioceno superior-Plioceno inferior, asignadas Rheidae (deValais et al. 

2020), de la Provincia de Río Negro.  

 

C-Asociaciones fósiles y convergencia de comunidades 

Estudios recientes sugieren que las asociaciones icnológicas podrían indicar 

convergencia entre comunidades de aves, las cuales resultarían constantes en tiempo y 

espacio (Lockley et al. 2020). La convergencia de las comunidades permitiria reconocer 

la organización ecológica de la icnocenosis tanto a nivel local como global, ecológico y 

evolutivo (Lockley et al. 2020). El estudio de las convergencias entre comunidades fue 

abordado ampliamente por Smith y Wilson (2002) quienes definieron minuciosamente 

los conceptos asociados a la Ecología de Comunidades y concluyen que la convergencia 

puede ocurrir tanto como resultado de procesos ecológicos como evolutivos 

considerándolos básicamente el mismo proceso. Si bien es un área de investigación 

incipiente existe evidencia para argumentar que las huellas de aves acuáticas ayudan a 

establecer qué morfotipos son más comunes en cada comunidad. Dichos estudios 

también podrían ayudar a establecer la abundancia relativa de tipos de huellas de 

diferentes especies grandes y pequeñas, que a su vez podrían tener una importancia 

ecológica para comprender la partición de nicho potencial. 

 

D-Objetivos:  

a. Realizar un estudio icnotaxonómico de huellas fósiles de aves acuáticas 

(shorebirds) inéditas de la Formación Vinchina (Mioceno medio) 

provenientes de la Quebrada del Yeso en el departamento de Vinchina, 

provincia de la Rioja 

b. Establecer los posibles productores de las huellas fósiles estudiadas. 

c. Estimar tamaño corporal de los productores a través de sus huellas 

fósiles y comparar con el tamaño corporal estimado para aves miocenas 

con las de especies actuales. 
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d. Evaluar la distribución de huellas fósiles en los paleoambientes 

registrados en la Formación Vinchina. 

e. Reconstruir la avifauna de la Formación Vinchina y compararla con otra 

asociación similar del Mioceno tardío de Argentina (Formación Sijes, 

Provincia de Salta). 

 

E-Hipotesis de trabajo: 

a. Las huellas tridáctilas con membranas interdigitales registradas en la 

Formación Vinchina, previamente asignadas a Phoenicopterichnus 

incluyen más de un ichnotaxa. 

b. Las huellas tridáctilas con membranas interdigitales fueron producidas 

por Flamencos (Phoenicoteridae). 

c. Los productores de las huellas palmípedas tetradáctilas se 

corresponden a diferentes tipos de patos (Anatidae). 

d. Las huellas tetradáctilas semipalmeadas son atribuibles a productores 

de la Familia Charadriiformes. 

e. Las huellas representan conductas propias observables en aves 

acuáticas actuales (descanso, alimentación y caminata), así como estilos 

de locomoción (caminata, carrera, aterrizaje) y comportamentales 

(gregarismo). 

f. Las icnocomunidades de aves de la Formación Vinchina y Formación 

Sijes (Provincia de Salta) presentan ecomorfotipos convergentes. 
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MARCO GEOLÓGICO 

A-Formación Vinchina 

La Cuenca de Vinchina es un ejemplo de cuenca de antepaís andina típica que registra 

su máximo desarrollo durante el Mioceno (Schencman 2016; Schencman et al. 2018). La 

Formación Vinchina (Turner 1964) conforma la mayor parte de la Sierra de Los Colorados 

en la provincia de La Rioja, noroeste de la Argentina (Figura 1), es una de las unidades 

sedimentarias más espesas de la orogenia andina en Argentina, alcanzando más de 5100 

metros en su sección tipo con variaciones en las diferentes localidades que van desde 

los 2700 m en la Quebrada Los Pozuelos hasta los 6500 en la Quebrada del Yeso 

(Schencman 2016).  Litologicamente consta de areniscas, lutitas y conglomerados que 

se acumulan principalmente en ambientes fluviales y lacustres en condiciones de aridez 

a semiaridez, con intercalaciones menores de depósitos eólicos (Tripaldi et al. 2001; 

Ciccioli et al. 2013; Marenssi et al. al.2015). La Fm. Vinchina se apoya sobre las areniscas 

eólicas del Oligoceno tardío-Mioceno temprano de la Formación Vallecito mediante una 

discordancia erosiva de bajo ángulo (Tripaldi 2001; Ciccioli et al. 2010; Ciccioli et al. 2011, 

2013) y por encima está cubierta discordantemente por areniscas aluviales, lutitas y 

conglomerados de la Formación Toro Negro del Mioceno tardío -Plioceno temprano 

(Turner 1964; Ramos 1970; Ciccioli et al. 2010; Amidon et al. 2016). La Formación 

Vinchina fue dividida por Ramos (1970) en dos miembros, el Inferior que se caracteriza 

por lutitas y areniscas arcosas con fragmentos de rocas volcánicas muy alterados y el 

Superior que está compuesto de areniscas finas y material pelíticos con intercalaciones 

de areniscas y conglomerados de tobas con clastos volcánicos frescos y alterados. El 

contacto entre los dos miembros se observa en la Quebrada de la Troya marcado por 

inconformidades progresivas cubiertas por varios niveles de conglomerado (Marenssi et 

al. 2000). La descripción sedimentológica detallada y el análisis de facies de la Formación 

Vinchina a lo largo de la Sierra de Los Colorados (Tripaldi et al. 2001; Ciccioli et al. 2013) 

se utilizó para proponer que tanto el basamento como la fajas plegadas y corridas 

controlaban el desarrollo de varios ciclos de sedimentación que han sido interpretados 

como secuencias aluviales de tercer orden (Marenssi et al. 2015). El avance de fajas 

plegadas y corridas (Precordillera) desde el oeste y la elevación  
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Figura 1. Ubicación de Quebrada del Yeso en la Sierra de los Colorados (La Rioja). 

 

simultánea del basamento hacia el norte (Sierra del Toro Negro) controlaron los 

patrones de drenaje. Como consecuencia, en el Miembro Inferior de la Formación 

Vinchina registra sedimentación más distal que el Miembro Superior en relación con las 

fajas plegadas y corridas, y al mismo tiempo ambos registran una tendencia proximal 

(norte) a distal (sur) con respecto a la elevación del basamento.  Las huellas de fósiles 

estudiadas aquí fueron recolectadas del Miembro Superior de la Formación Vinchina en 

la Quebrada del Yeso όнуȏпф нпΦу έ{ - суȏно омΦфέ ²ύ. 

 

B-Paleoambientes 

Los ambientes registrados en la Formación Vinchina son exclusivamente continentales 

(Figura 2). Marenssi et al. (2000) caracterizó la evolución de la parte media de la unidad 
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en cinco etapas en la depositación: 1) Ambientes fluviales anastomosados (alta 

subsidencia y baja energía); 2) Primera discordancia (basculamiento y erosión de los 
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Figura 2. Ubicación estratigráfica de las muestras en la Formación Vinchina (Sección tomada de 

Schencman et al. 2018, modificado de Vera 2020). 

 

depósitos previos); 3) Depósitos de ríos entrelazados proximales, con un aumento de 

pendiente y paleocorrientes hacia el SE; 4) Segunda discordancia (basculamiento de los 

depósitos previos) y 5) Sedimentación y relleno de la cuenca con depósitos areno-

gravosos de ríos entrelazados y meandriformes efímeros, con incremento de 

fragmentos volcánicos (arco volcánico terciario). La sección tipo en la Quebrada de la 

Troya, fue estudiada por Tripaldi et al. (2001) quienes definieron siete asociaciones de 

facies que incluyen sistemas fluviales entrelazados, meandrosos y anastomosados con 

planicies arenosas y areno-fangosas, sistemas con secciones que incluyen 

intercalaciones eólicas y depósitos lacustres. Un estudio detallado más reciente de los 

elementos arquitecturales realizado Schencman (2016) reveló dos componentes 

principales en los sistemas fluviales como son los canales y las planicies. Los canales 

presentaron tres arreglos principales reconociéndose canales multiepisódicos, canales 

tabulares y complejos de canales. En las planicies se reconoció una zona proximal con 

claros indicios de un ambiente con alta energía mientras que en la planicie distal se 

observan depósitos de menor energía. 

En la localidad de Quebrada del Yeso el Miembro Inferior de la Formación Vinchina 

presenta depósitos arenosos correspondientes a sistemas fluviales efímeros e 

interacción eólica-fluvial (Schencman 2016). En todas las localidades se encuentran 

sistemas fluviales anastomosados y abanicos terminales lo que sugiere un bajo 

gradiente topográfico alejado del área fuente con alto espacio de acomodación 

(Schencman et al. 2018). En la Quebrada del Yeso (sector sur), el Miembro Superior 

comienza con depósitos eólicos e interacción eólica-fluvial que no se observan en ningún 

otro sector de la Cuenca (Schencman 2016). La transición desde ambientes eólicos a 

barreales y lagos efímeros estaría indicando una progresiva disminución de la aridez 

(Schencman et al. 2018). Hacia el tope de este Miembro (28° 49' 24.8" S - 68° 23' 31.9" 

O) encontramos Phoenicopterichnum y Anatipeda asociados a areniscas muy finas a 

finas, rojizas, masivas o con laminación ondulítica simétrica y de interferencia (Figura 3).  

Las huellas originales, se habrían producido en la fracción pelítica dominante en la 

asociación de facies y se copiaron en las areniscas (ver Asociación de Facies 1, Marenssi 
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et al. 2020 p. 254-255).Marenssi et al. (2020) interpretaron a esta asociación de facies 

como la porción más distal de marismas, salinas y cuerpos lacustres efímeros de escasa 

profundidad.  

En tanto las huellas de Ignotornis se encuentran en niveles superiores (28° 49' 26.2" S - 

68° 23' 54.6" O).se trata de areniscas finas a medias con laminación ondulítica simétrica 

y asimetrica con intercaladaciones pelíticas de estructura masivos organizadas en un 

ciclo grano y estratodecreciente superior (Figura 4) que Maressi et al. (2020) 

describieron como asociación de facies 2. Estos autores interpretaron que la asociación 

probablemente se depositó en el área externa del lago en una sección arenosa de escasa 

profundidad dominada por corrientes no canalizadas. 

 

Figura 3. Niveles portadores de Phoenicopterichnum y Anatipeda en la Quebrada del Yeso. a-Alternancia 

de niveles peliticos y areniscas muy finas correspondiente a la AF1 de Marenssi et al. (2020); b-Detalle de 



Martin Ezequiel Farina  

Tesis final de Licenciatura  

17 
 

nivel de arenisca portador de huellas con yeso en la parte superior (flecha blanca) y pelitas (flecha celeste) 

c-Niveles portadores de Phoenicopteichnus. Los niveles de arenisca portadores de huellas se indican con 

flecha naranja. 

 

Figura 4. Niveles portadores de huellas Ignotornis. a-Secuencia estrato y granocreciente correspondiente 

a AF2 de Marenssi et al. (2020) los niveles portadores de huellas fósiles están indicados con flechas; b. 

Detalle de areniscas finas a medianas portadoras de huellas fósiles; c- Detalle de niveles portadores de 

huellas fósiles. Notar ondulas simétricas con distintas direcciones indicadas con flechas blancas.  
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C-Edad 

Las determinaciones recientes de U-Pb de alta precisión sobre circones volcánicos 

estiman una edad aproximada entre 15.6 y 9.2 Ma en niveles cercanos a la base de la de 

la Formación Vinchina, en el área de La Cueva en Precordillera (Ciccioli et al. 2014), 

mientras que para los niveles tobáceos del tercio superior de la unidad en la Quebrada 

de los Pozuelos se estima una edad de 9,24±0.034 Ma (Ciccioli et al. 2014). En el 

Miembro Inferior en la Quebrada de La Troya se encontraron niveles tobáceos donde 

Collo et al. (2017) obtuvieron una edad de 12,62 ± 0,4 Ma. Nuevas dataciones en base a 

circonitas detríticas U-Pb y tefra volcánica de la Formación Toro Negro, suprayacente a 

la Fm. Vinchina, estima que la duración de la sedimentación real en la sección de La 

Troya fue significativamente más larga, tal vez extendiéndose hasta 9.4 Ma (Amidon et 

al. 2016). 

 

D-Caracterización icnológica 

En toda Formación Vinchina se registra un conjunto muy diverso y abundante de huellas 

y rastrilladas, la mayoría de las cuales no tienen análogos en las aves o mamíferos 

modernos (Figura 5). Comprenden huellas de perezosos terrestres (Venatoripes riojanus 

Frenguelli 1950 y otras huellas similares con forma arriñonada), roedores dinomídicos 

(Tracheria troyana Krapovickas y Nasif 2011; Krapovickas et al.2017), mamíferos 

rodentiformes homópodos, posiblemente roedores caviomorfos o notoungulados 

typoteridos, notoungulados toxodontidos y/o macrauquenidos litopternos 

(Macrauchenichnus isp. Vera 2020), aves reiformes (huellas tridácticas grandes), aves 

playeras (Gruipeda isp.) y pequeñas huellas no identificadas tridactilas a tetradactilas 

Ŏƻƴ ƳŀǊŎŀǎ ŘŜ ƎŀǊǊŀǎ όάscratch marksέύ bien pronunciadas (Krapovickas et al. 2009, 

Krapovickas y Vizcaíno 2016). Bonaparte (1965) realizó un estudio pormenorizado de las 

huellas encontradas en la Quebrada del Yeso colectando ejemplares tanto de mamíferos 

como de aves que fueron depositados en la Colección Miguel Lillo. Los productores de 

las huellas de aves fueron clasificados por el investigador dentro de las familias 

Charadriiformes, Rheiformes y Ralliformes (Figura 6). 

En el tope del Miembro Superior, en la Quebrada de la Troya, en facies lacustres, 

Melchor et al. (2012) informan la presencia de trazas de invertebrados correspondientes 

a Lockeia siliquaria, Rusophycus isp. y Taenidium barretti. Además, esta bien 
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documentada la presencia de Capayanichnus vinchinensis, una madriguera 

ornamentada cuyos productores serían cangrejos de agua dulce (Melchor et al. 2010) 

que se encuentra ampliamente distribuida en toda la unidad (Figura 7). Estos tubos se 

extienden verticalmente hasta la interfase agua-sedimento y son cortados 

frecuentemente por de grietas de desecación.  

 

Figura 5. Trazas de vertebrados de la Formación Vinchina. a-Tracheria troyana (Escala: 1 cm). b-

Rastrillada de Macrauchenichnus isp. c- Huella de tetrápodo (Escala 1 cm). d-Superficie con una alta 

densidad de huellas de aves. e-Huellas de Macrauchenichnus isp. (flecha blanca) y dos huellas de aves 

(flecha gris; escala 2 cm).  
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Figura 6. Huellas de aves colectadas por Bonaparte en la Quebrada del Yeso depositadas en la Colección 

Miguel Lillo. a y b-Rheiformes; c-Ralliformes; d-Charadriiformes. Escala: 2 cm. 
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Figura 7. Trazas de invertebrados en la Formación Vinchina. a-Superficie bioturbada (Escala: 5 cm). b-

Palaeophychus tubularis c- Sección transversal de Capayanichnus vinchinensis y surcos de conexión entre 

madrigueras. d-Taenidium barreti (Escala: 1 cm). e-Esquema de Capayanichnus vinchinensis con 

terminación recta y en L m = lutita, s = arenisca, mc = grietas (no a escala). Fuente: Fotos A-D: Gentileza 

Gustavo Valencia. E: Tomado de Melchor et al. 2010. 
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MÉTODOS 
A- digitalización del material  

Las lajas con las huellas tridáctilas se digitalizaron utilizando un HandyScan 3D y las 

mallas de superficie se generaron a través del software VXElements (versión 2.0.2). Las 

imágenes en color falso se realizaron con GeoMagic Design X. Estos modelos virtuales 

se encuentran almacenados en www.figshare.com (DOI: 10.6084/m9.figshare.8969618) 

siguiendo el protocolo propuesto por Falkingham et al. (2018). Las fotos de campo 

fueron medidas utilizando ImageJ y fueron ensambladas digitalmente con Photoshop 

CS6 Portable. 

 

B-Descripción y morfometría de las huellas  

Las medidas fueron tomadas siguiendo a McCrea y Sarjeant (2001) como se indica en la 

Figura 8: longitud de huella (FL), ancho de huella (FW), relación longitud / ancho (FL / 

FW), ángulo de divaricación de dígitos (Div. Total), ángulo entre los dígitos II y III (II -III), 

ángulo entre los dígitos III y IV (III-IV). La terminología para definir rastrilladas es la de 

Leonardi (1987): Zancada, Paso y Ángulo de Paso (Figura 9).  

Para la descripción se observó el aspecto general de la huella separando en grupos según 

características morfológicas relevantes como el número de dígitos, la presencia de 

membrana interdigital, marcas de garras, concavidad posterior, forma del dígito, 

concavidad de la membrana, impresión del dígito I, etc. 

Particularmente para las huellas tridáctilas palmeadas se realizó un análisis de 

ordenamiento de datos y agrupamiento predictivo. Se utilizó este método únicamente 

con este morfotipo de debido a que presenta variación interna, que no resulta sencillo 

distinguir debido a que las huellas están aisladas. El ordenamiento multivariado tuvo dos 

etapas: 

1-Clasificación no métrica: En esta etapa se utilizan todos los caracteres observados para 

generar grupos. Una vez que los parámetros ya fueron definidos y descritos se procedió 

a la segunda etapa. 

2-Clasificación métrica: Una vez obtenidos los grupos formados por huellas con 

caracteres no métricos idénticos se realiza un ordenamiento de datos por medio del 

predictive clustering o agrupamiento predictivo (Blockeel et al. 1998). Este método 

combina agrupamiento y predicción. Analiza conjunto de datos y realiza una partición  
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Figura 8. Parámetros medidos. FL: Largo de la huella. FW: Ancho de la huella. D-II: Largo dígito I. D-II: Largo 

dígito II. D-III: Largo dígito III. D-IV: Largo dígito IV. I-II: Ángulo entre el dígito I y II. II-III: Ángulo entre el 

dígito I y II. III-IV: Ángulo entre el dígito III y IV. La Divaricación Total se obtiene de la suma de todos los 

ángulos. LI: Parámetros no considerados en ejemplares tridáctilos. 

 

 

 Figura 9. Medidas en la rastrillada. 

 

que genera agrupamientos para que los ejemplos dentro un grupo sean similares entre 

sí y pero diferentes a los ejemplos de otras agrupaciones. En este sentido, la agrupación 
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predictiva es idéntica a la agrupación regular (Kaufman y Rousseeuw 1990) con la 

diferencia de que el agrupamiento predictivo asocia a cada grupo un modelo predictivo 

que se refuerza a medida que nuevos ejemplos son asignados al grupo.  

La primera agrupación que se realiza dentro de este método consiste en un análisis 

exploratorio, que tiene como objetivo decidir si los datos contienen muestras 

provenientes de más de una distribución, es decir las probabilidades de encontrar 

diferentes resultados posibles dentro de la muestra. De hecho, se aplica un método de  

agrupamiento jerárquico aglomerativo basado en la distancia euclidiana habitual 

(distancia mínima entre dos puntos). Esto nos permite realizar un dendrograma, que es 

una poderosa herramienta gráfica, creada para analizar la posible cantidad de grupos y 

la separación entre ellos. Aquí utilizamos el método de Ward siguiendo la propuesta de 

Ranger y Pemberton (1991). Estos autores compararon la eficiencia del método para 

crear grupos dentro de una icnocenosis de invertebrados. El error de clasificación 

(misclassification) por este método fue comparado con otros (Agrupamiento único; 

Agrupamiento completo y Agrupamiento promedio) con un resultado más óptimo. El 

método de Ward utiliza la distancia euclidiana (distancia mínima entre dos puntos) de 

los coeficientes de similitud y la suma de cuadrados de manera de crear grupos donde 

el error en la suma de cuadrados (desviación con respecto a la media) sea menor. 

Previamente el método había sido aplicado en icnología por Kitchell y Clark (1979) y May 

y Jones (1982). 

Luego se eligieron los parámetros que mejor reflejan la separación entre grupos, 

siguiendo las recomendaciones del método estadístico, reservando las variables 

restantes para fines descriptivos. Es importante enfatizar que las variables elegidas no 

son los únicos parámetros que generan los clústeres, si no que son los que mejor reflejan 

la separación. Como se explicó anteriormente, los grupos se generan a partir de la 

distribución de la muestra. En realidad, cada grupo recibió una regla de clasificación 

obtenida por el algoritmo CART (Classification and Regression Tree, Breiman 1984). La 

principal ventaja de CART es que la regla adquirida es simple y comprensible; aún más, 

permite la identificación de las variables fundamentales, que representan la principal 

diferencia entre las icnoespecies. Para verificar que la información proporcionada por la 

muestra sea adecuada se identifican los grupos y con las observaciones de cada una se 
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calcula, calculamos el error de clasificación que indica la pérdida de información 

(missclasification). 

Los análisis se realizan utilizando el software R (R Core Team 2016). Los resultados 

completos se encuentran en la Tabla 1 del Apendice. 

 

C- Clasificación etológica  

La clasificación etológica que se sigue es la propuesta por Genise et al. (2009) a partir de 

estudios neoicnológicos realizados en un humedal costero de agua dulce en Bajo de los 

Huesos (Chubut, Argentina) centrándose en el comportamiento de aves 

Charadriiformes. Estos autores identificaron 21 comportamientos que produjeron 

rastrilladas distintas, aunque especifican que solo 16 han sido observadas en rastrilladas 

fósiles, estas incluyen  caminar, caminar en zigzag, carreras cortas, búsueda de alimento 

(probing) y aterrizaje con las piernas dirigidas hacia adelante, como los más comunes en 

el registro fósil. 

 

D-Clasificación tafonómica 

Los modos tafonómicos se definieron en función de la calidad de la preservación de la 

huella y la presencia o ausencia de diferentes características morfológicas y extra-

morfológicas, como impresiones de dedos, almohadillas plantares, membrana 

interdigital, textura de sedimentos y estructuras sedimentarias. A estos fines seguimos 

la escala de clasificación propuesta por Marchetti et al. (2019) quienes evaluaron la 

calidad morfológica de las huellas de tetrápodos desde el Paleozoico hasta la actualidad. 

Los autores introducen el concepto de preservación morfológica, que incluye todas las 

características morfológicas producidas durante y después del registro, y lo distinguen 

de la preservación física que caracteriza si una huella es eliminada o no por procesos 

tafonómicos y diagenéticos. La escala abarca desde 0.0 (peor conservación) a 3.0 (mejor 

conservación) donde pueden existir valores intermedios. Para estos autores únicamente 

son consideradas icnotaxobases óptimas las que se encuentran dentro de los valores 

2.0-3.0 considerando las muestras con valores inferiores como tafotaxones (Lucas 

2001). 
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En el caso de huellas tridáctilas palmeadas, los resultados de este análisis se graficaron 

dentro del análisis de cluster para evaluar si las diferencias preservacionales influyeron 

o no en la conformación de los grupos.  

 

E- Clasificación icnotaxonómica  

En esta tesis se sigueron las icnotaxobases establecidas para huellas de aves por 

DeValais y Melchor (2008). De este modo se utilizó para las icnofamilias el número, 

posición relativa y longitud proporcional de los dígitos, la presencia o ausencia de 

membranas interdigitales; para el icnogénero el número, morfología, longitud relativa y 

orientación de los dígitos especialmente la del dígito I, la relación longitud/anchura de 

las huellas, el número de marcas de falanges, el ángulo entre los dígitos II -III, III-IV y II-

IV, presencia o ausencia de membranas, rotación de la pisada en relación con la línea 

media, ángulo de paso y la longitud de la zancada; mientras que las taxobases 

icnoespecíficas propuestas son el rango de la relación longitud/ancho de las huellas, 

proporción de la longitud de los dígitos I:II:III:IV, el rango de los ángulos entre los dígitos, 

la morfología plantar y el rango del ángulo de paso y la zancada.  

Todas las huellas y los caracteres medidos se compilan la Tabla 1 del Apendice (en el 

caso de los tridáctilos palmeados) y la Tabla 2 del Apéndice (para los tetradáctilos 

palmeados). Los datos de huellas tridáctilas anisodáctilas se encuentran en la Tabla 3 

del Apéndice. 

 

F-Comparación de las icnocomunidades del Mioceno 

Debido a que la correlación entre la taxonomia y la icnotaxonomia no necesariamente 

sigue una relación uno a uno, la reconstrucción de la comunidad de aves se realizó 

siguiendo los criterios de comunidades independientes de taxones (taxon-independent) 

o libre de taxones (taxon-free). Para evaluar la diversidad beta (la composición entre 

ensambles) de forma cualitativa se siguió la propuesta de Lockley et al. (2020) realizando 

un análisis taxonómico exahustivo donde primero se compara entre icnogéneros para 

luego ir subiendo en la escala clasificatoria. Cuando no se encontraron icnogéneros 

similares se aplicó el criterio de convergencia de comunidades (sensu Smith y Wilson 

2002), donde las afinidades taxonómicas de nivel inferior son independientes a nivel 

ecológico, por lo tanto, se asume que taxones con morfología similares cumplen un 
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mismo rol ecológico que es análogo en diferentes comunidades independientemente de 

sus relaciones filogenéticas (Melville et al. 2006). Los autores llaman a estos patrones 

repetidos en las comunidades "patrones evolutivos de ecología estructural y 

ƳƻǊŦƻƭƻƎƝŀϦ όάevolutionary patterns of structural ecology and morphologyέύΦ tƻǊ ƭƻ 

tanto, las similitudes en los morfotipos individuales representan la similitud general en 

la composición de los ensamblajes, un caso de convergencia comunitaria (Smith y 

Wilson 2002). 

Finalmente, para cuantificar y analizar los patrones de diversidad entre sitios se siguió 

los lineamientos de Baselga (2010). La diferencia entre la diversidad en los sitios 

estudiados puede haber ocurrido por anidamiento de especies o por recambio espacial. 

Baselga (2010) enfatiza que los dos patrones o la asociación de ambos explican la 

totalidad de diferencias entre comunidades. El anidamiento de especies ocurre cuando 

las especies presentes en un ensamble representan un subconjuto de las especies de 

otro ensamble mas rico (Wright y Reeves, 1992; Ulrich y Gotelli, 2007), lo que podría 

significar recambio de especies no aleatorio. En el recambio espacial hay reemplazo de 

especies lo que significa que una o varias especies están presentes en un ensamble pero 

ausentes en otro como consecuencia de factores ambientales, espaciales o históricas 

(Qian et al. 2005). Las diferencias en la composición de las comunidades es clave para 

entender las causas de las variaciones en los patrones espaciales de distribución de 

especies (Hendrickx et al. 2007). Para cuantificar las diferencias se utilizaron los índices 

de disimilaridad por pares recogidos por Baselga (2010). 

Los índices de Disimilaridad utilizados fueron los de Simpson, Sørensen, Anidamiento 

resultante y el de Lennon-Basado en la riqueza. Las fórmulas se resumen en la Tabla 1. 

Los parámetros están definidos en la Tabla 2. 

Para la descripción icnológica de la Formación Sijes se utilizó la descripción original de la 

icnoasociación de huellas realizada por Alonso (2012) . 

 

G-Estimación de masa corporal 

El peso corporal de los organismos resulta uno de los factores más importantes para 

entender la paleobiología y paleoecología de los mismos ya que influye en el desarrollo, 

la reproducción, y la evolución a lo largo del tiempo (Tanaka 2015; Schmidt-Nielsen y 

Knut 1984; Hone & Benton 2005). Los métodos de estimación de masa a partir de huellas 
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fósiles han sido propuestos y probados para mamíferos (e.g. Michilsens et al. 2009), 

pterosaurios (Kubo 2011; Tanaka 2015) y dinosaurios avianos (Takana 2015) y no 

avianos (Kubo y Kubo 2016). Resulta particularmente llamativo que pese a las  

Índice de disimilaridad 
por pares 

Notación Fórmula 

Sørensen 

 

 

Simpson 

 
 

Anidamiento 
resultante 

 

 

Lennon-Basado en 
riqueza 

 

 

 

Tabla 1. Fórmulas de Disimilaridad comparando por pares. Adaptado de Baselga (2010). 

 

Especies 
Sitio 1 

Presente Ausente 

S
iti

o
 2

 Presente a b 

Ausente c - 
 

Tabla 2. Parámetros para el cálculo de Disimilaridades. a: Especies presentes en el Sitio 1 y 2. b: Especies 

presentes en el Sitio 2 y ausentes en el 1. b: Especies presentes en el Sitio 1 y ausentes en el 2. 

 

propuestas realizadas por Tanaka (2014; 2017) a la fecha no se han realizado 

estimaciones corporales en aves siguiendo su método. Teniendo en cuenta que este 

grupo posee huesos delgados y neumáticos que no se conservaron bien en el registro 

fósil, las huellas fósiles se convierten en información primaria para estimar un 

parámetro de importancia paleobiológica como la masa corporal (Feduccia 1999; Gill 

2007). Tanaka (2015) destaca que estos métodos son útiles cuando el registro de huellas 

fósiles es más rico que el registro córporeo como ocurre en la Formación Vinchina donde 

a la fecha no se han registrado fósiles corpóreos. Adicionalmente, la obtención de 
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estimaciones de masa corporal permitirá comparaciones más refinadas con los posibles 

productores y además ahondar sobre otros aspectos paleobiológicos como su 

correlación con características del ala (tipo de vuelo) y paleoambientes habitados 

(Tanaka 2014; 2017). 

La estimación de masa corporal se realizó siguiendo la metodología de Tanaka (2015) 

cuya propuesta surge a partir de datos geométricos como el área y la forma de las 

huellas de aves extintas y terópodos no avianos. Con la información obtenida la autora 

contrastó con datos de aves y reptiles actuales de la cual dedujo la siguiente fórmula 

que establece la relación masa corporal-área de la huella: 

 

En esta tesis, los pesos utilizados en la comparación con aves actuales fueron tomados 

de Kear & Duplaix-Hall 1975 para Phoenicopterus chilensis, P. jamesi y P. andinus, las 

tres especies de flamencos actuales que habitan en el Territorio Argentino, mientras que 

para Anatidos se utilizó como referencia Chloephaga melanoptera por ser un 

anseriforme típico de lagunas altoandinas cuyos datos biométricos fueron tomados por 

Fiora (1933) de ejemplares en humedales andinos. Para el peso de Charadriiformes se 

utilizaron los datos obtenidos por Salvador (2014) en Oreopholus ruficollis, un 

charadrido común en las estepas altoandinas. En las comparaciones se eligieron los 

taxones siguiendo los siguientes criterios: Familia afín al productor, ambiente 

aproximado, ecología y morfología pedal. 

El área de las huellas fósiles fue medida utilizando el programa ImageJ, marcando el 

contorno posterior de las huellas y los bordes de los dígitos, excluyendo la membrana 

interdigital en los casos que la poseían. 
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MATERIALES 
En esta tesis se analizarán materiales inéditos colectados y actualmente en préstamo de 

huellas de aves alojadas en la colección del Laboratorio de Paleontología de Vertebrados 

(FCEyN-UBA). Los mismos son lajas originales y material fotográfico tomado durante las 

campañas paleontológicas realizadas previamente por la directora (2006-2017) y por el 

tesista (2018). 

El material consiste en 21 lajas colectadas portadoras de 35 huellas que se encuentran 

mayormente aisladas con muy buena preservación. Del total de las huellas 5 tienen 

cuatro dígitos palmeados y las restantes son tridáctilas palmeadas. De estas solo 24 

huellas muestran todos los parámetros estudiados y son las que se incluyen en el análisis 

estadístico. 

Las fotografías de campo corresponden a un bloque seccionado en 9 lajas reconstruido 

in situ con preservación variada de muy buena a pobre, en el cual se identifican 45 

huellas donde 24 se encuentran aisladas y las restantes agrupadas en 4 rastrilladas, 

todas ellas anisodacticas semipalmeadas con preservación de membrana interdigital 

pobre. Los ejemplares colectados se encuentran en la colección icnológica del CRILAR, 

La Rioja, Argentina (CRILAR-Ic). Cada huella incluida en el análisis estadístico recibió un 

número de identificación (Stat #) y se señalan con asteriscos los ejemplares no incluidos 

en el análisis.  

 

Descripción de las lajas 

A-CRILAR-Ic 25 (150514-2) 

(Figura 10a ς Apéndice de Figuras 1) 

Arenisca fina a media de color pardo con mala selección y laminación ondulitica 

simétrica. Se identifica lo que podría ser el tubo terminal de Capayanichnus isp. 

Respecto a las huellas de vertebrados encontramos cuatro, dos representadas por 

dígitos aislados y otras dos con los márgenes posteriores difusos, pero fácilmente 

inferibles por la continuación natural de los dígitos. El Espécimen A es tetradáctilo, 

mientras que el Espécimen B, Stat #1 es tridáctilo. Ambos se preservan como 

hiporrelieve positivo y no forman rastrilladas.  
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B-CRILAR-Ic 26 (150514-3) 

(Figura 10b ς Apéndice de Figuras 2) 

Arenisca fina bien seleccionada de color pardo claro con una lámina superficial pelitica. 

Presenta estructura interna masiva mientras que en la superficie se observan ondulitas 

simetricas y de interferencia. En la muestra se encuentran cuatro huellas tridáctilas 

identificadas como: Espécimen A - Stat #2; Espécimen B - Stat #3; Espécimen C - Stat #4; 

Espécimen D - Stat #5. Todas se preservan como epirrelieves negativos. No se observan 

rastrilladas. 

 

C-CRILAR-Ic 27 (150514-3bis) 

(Figura 11 ς Apéndice de Figuras 3) 

Arenisca fina bien seleccionada de color pardo claro. Se observan ondulitas de crestas 

rectas. En la estructura interna se observan intercalaciones pelíticas y areniscas finas. En 

la muestra se observa una sola huella tridáctila -Espécimen A, Stat #6- con bajo grado 

de preservación en epirelieve negativo. 

 

D-CRILAR-Ic 28 (150514-6) 

Arenisca fina de color pardo rojizo con estructura interna laminada e intercalaciones de 

arenisca y finas capas de pelita entre las cuales presenta zona de debilidad y donde se 

encuentran las huellas. Se observa la primera y segunda capa superficialmente 

ocupando aproximadamente el 50% de la muestra. Se pueden distinguir seis huellas muy 

incompletas con dígitos aislados y con una única huella asignable a flamenco -Espécimen 

A- se preserva como epirrelieve negativo y que no tiene los parámetros utilizados en el 

análisis estadístico completo, razón la cual no se la consideró. 

 

E-CRILAR-Ic 29 (150514-5) 

(Figura 12a) 

Arenisca fina de color pardo-rojizo bien con laminación ondulitica con intercalaciones 

de aresinsca fina y pelita. La lámina pelítica superficial se encuentra erosionada dejando 

expuestas la arenisca que copian la huella original. Presenta una única huella, Espécimen 

A, con muy bajo nivel de preservación y que no posee los caracteres morfologicos 

completos como para incluirla en el análisis estadistico. 
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Figura 10. a-Laja CRILAR-Ic 25. La flecha roja señala el tubo de Capayanichnus b- Laja CRILAR-Ic 26. Las 

flechas verdes señalan las huellas. Escala 2 cm. 
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Figura 11. Laja CRILAR-Ic 27. Escala 2 cm. 

 

F-CRILAR-Ic 30 (170514-1) 

(Figura 12b ς Apéndice de Figuras 4) 

Arenisca fina a media de color pardo claro. La muestra está bien compactada sin 

estructuras sedimentarias visibles. Presenta 3 huellas aisladas fácilmente diferenciables, 

2 de las cuales se encuentran completas, una tridáctila -Espécimen B, Stat #7- y otra 

tetradáctila -Espécimen A-. Las dos huellas presentan buen grado de preservación y se 

preservan como hiporrelieve positivo. 

 

G-CRILAR-Ic 31 (160514-2) 

(Figura 13a ς Apéndice de Figuras 5) 

Arenisca media a fina de color pardo claro clastos bien seleccionados, composición 

homogénea y buena compactación. La estructura interna presenta una leve laminación 

horizontal y la lámina superficial de yeso friable. Posee 4 huellas, conservadas como 

hiporrelieve positivo, que no han sido incluidas en el análisis por el bajo grado de 

preservación, con marcada ausencia de dígitos o borde posterior no definido.  
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Figura 12. a-Laja CRILAR-Ic 29. b- Laja CRILAR-Ic 30. Escala 2 cm. 

H-CRILAR-Ic 32 (160514-3) 

(Figura 13b ς Apéndice de Figuras 6) 

Arenisca fina a media de color rojizo y pardo, clastos con buena selección y buena 

compactación pero con cierto grado de friabilidad. En la muestra se identifican cinco 

huellas, todas preservadas como hiporelieve positivo, cuatro de las cuales son 
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tridáctilas: Espécimen A - Stat #10; Espécimen B - Stat #11; Espécimen D - Stat #12; 

Espécimen E, siendo este último el que no tiene todos los parámetros estadísticos y por 

lo tanto excluido del análisis. Los ejemplares A y B forman parte de una rastrillada siendo 

huella izquierda y derecha respectivamente. Además, se observa una huella tetradáctila 

con baja preservación, dígitos truncados y márgenes poco definidos. 

 

I-CRILAR-Ic 33 (160514-5) 

(Figura 14 ς Apéndice de Figuras 7) 

Arenisca de color pardo claro, fracturada en dos mitades, clastos mal seleccionados pero 

buena compactación. La superficie presenta sectores ocupados por láminas de yeso 

friables pero en su estructura interna se observa laminación horizontal. La laja contiene 

ocho huellas preservadas como hiporrelieves positivos  -Espécimen A, Stat #13; 

Especimen B, Stat #14; Espécimen C, Stat #15; Espécimen D, Stat #16; Espécimen F, Stat 

#17; Espécimen G, Stat 18 y Espécimen F, Stat 19- donde el Espécimen E no posee los 

parámetros estadísticos completos. No se distinguen rastrilladas. 

 

J-CRILAR-Ic 34 (160514-4) 

(Figura 15 ς Apéndice de Figuras 8) 

Arenisca fina a media de mala selección y buena compactación e incrustaciones de yeso 

redepositado. Presenta laminación horizontal. Se observan siete huellas bien 

diferenciables preservadas como hiporrelieves positivos de las cuales una es 

tetradáctica -Espécimen G-, seis son tridáctilas y solo cinco poseen los parámetros 

estadísticos necesarios para ser incluidas en el análisis. La huella excluida -Especimen B- 

solo muestra dos dígitos. El resto de los ejemplares -Espécimen A, Stat #20; Espécimen 

C, Stat #21; Espécimen D, Stat #22; Espécimen E, Stat #23; Espécimen F, Stat #24- se 

encuentran dispersas en la laja sin ordenarse en rastrilladas.  
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Figura 13. a-Laja CRILAR-Ic 31. b-Laja CRILAR-Ic 32. En minúscula la identificación de los ejemplares. La 

flecha verde indica el dígito III. Escala 2 cm. 
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Figura 14. Laja CRILAR-Ic 33. Para mas detalles ver el Apéndice de imágenes. La flecha verde indica el 

dígito III. Escala 2 cm. 

K-CRILAR-Ic 35 (160514-1) 

(Figura 16 ς Apéndice de Figuras 9) 

Arenisca fina a media con mala selección, clastos homogéneos y bien compactados. La 

superficie muestra una lámina de yeso friable que cubre parcialmente la muestra. Tiene 

laminación horizontal y vetas de yeso redepositado. En la muestra se encuentran 4 

huellas de las cuales solo una está completa -Especimen B, Stat #8- con baja 

preservación en el borde posterior pero bien marcado en los dígitos, mientras que las 

demás huellas están representadas por dígitos aislados. 
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Figura 15. Laja CRILAR-Ic 34. Para mas detalles ver el Apéndice de imágenes. La flecha verde indica el 

dígito III.  Escala 2 cm. 
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Figura 16. Laja CRILAR-Ic 35. 
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K-Material de campo 

(Apéndice de Figuras 11 ς Tabla 3 A y B del Apéndice) 

Bloque seccionado en 9 partes, identificados con las letras A-I según la Figura 17. 

Consiste en bloques de arenisca fina, masiva, de color rojo, con trazas de invertebrados. 

En el material se observan 45 huellas anisodáctilas mayormente semipalmeadas o con 

la membrana no conservada. Todas se preservan como hiporrelieves positivos con 

excepción de dos huellas aisladas conservadas como epirrelieves negativos en el Bloque 

A. 24 huellas se encuentran aisladas (Tabla 3B del Apéndice) en general sin conservar 

todos sus caracteres o con poca información para inferir las características de los dígitos 

y la forma general mientras que 21 huellas se encuentran organizadas en 4 rastrilladas. 

 

Figura 17. Identificación de las lajas de campo. Escala 5 cm. 

El Bloque A presenta huellas aisladas de buena preservación con algunas impresiones 

difíciles de definir. En el Bloque B tenemos dos huellas aisladas muy bien preservadas y 

el tramo final de la rastrillada 2. 

En el Bloque G (Figura 18) se observa una alta cantidad de bioturbación pero solo se 

pueden distinguir 9 huellas aisladas de mala calidad preservacional donde apenas llegan 

a distinguirse la forma de las huellas y sus dígitos. El Bloque C tiene 6 huellas de la 

Rastrillada 2 con buena preservación y 2 huellas igualmente preservadas de la rastrillada 

3. La parte superior de los Bloques D, E y F presentan 5 huellas aisladas (Figura 19), 

mayormente incompletas, de mala calidad preservacional. Debido a esta diferencia 

entre las huellas preservadas en rastrilladas y las aisladas para la descripción y análisis 
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sistemático se utilizaron únicamente las huellas organizadas en rastrilladas. Las 

rastrilladas se identifican en la Figura 20. 

 

Figura 18. Huellas aisladas en el Bloque G. Escala 5 cm. 
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Figura 19. Huellas aisladas en los Bloques D, E y F. Escala 5 cm. 

 

Figura 20. Identificación de las rastrilladas. Escala 5 cm. 
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a-Rastrillada 1 

(Figura 21 - Tabla 3A del Apéndice) 

Compuesta por 3 huellas consecutivas (izquierda-derecha-izquierda) que atraviesan 

transversalmente el inicio de la rastrillada 2. El primer y el segundo paso se encuentran 

en línea recta con un paso muy corto (45 mm) al igual que el segundo y tercer paso. La 

preservación es media. El ángulo de paso es de 130º. La longitud total es de 91 mm. 

b-Rastrillada 2 

(Figura 21 - Tabla 3A del Apéndice) 

Compuesta por 9 huellas consecutivas donde las primeras 3 tienen una zancada mas 

corto (entre 64 y 77) mientras que las dos zancadas siguientes muestran mayor distancia 

por lo que puede inferirse un cambio de velocidad. Estas diferencias están acompañadas 

de un mayor ángulo de paso, entre 102º y 124º en las primeras y entre 140º y 160º en 

las siguientes. La preservación es muy buena. La rastrillada no es perfectamente recta si 

no luego de los primeros 5 pasos se observa un leve cambio de dirección hacia la 

izquierda coincidiendo con el cambio de velocidad. Se destaca la huella 7 al lado de la 

cual observamos un marca circular bien marcada con igual preservación de la huella 

(Figura 22) por lo que puede inferirse un picotazo en busca de alimento (άǇǊƻōƛƴƎέ 

Genise et al 2009). La longitud total de la rastrillada es de 430 mm. 

c-Rastrillada 3  

(Figura 23 - Tabla 3A del Apéndice) 

Compuesta por 6 huellas no consecutivas con cuatro pasos inferidos a la altura donde 

cruza la rastrillada 4. La preservación es irregular observándose la morfología mejor 

conservada al inicio de la rastrillada donde además la zancada y el paso son mas amplias 

que en las restantes (66 mm y 100 mm respectivamente). Las tres huellas finales tienen 

un paso mucho menor (35 mm y 42 mm) y una zancada de 77 mm. El ángulo de paso no 

varía siento este de 140º. Las últimas huellas parecen exhibir un cambio de dirección no 

del todo claro. La longitud total de la rastrillada es de 370 mm. 
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Figura 21. Rastrillada 1 (huellas naranjas), Rastrillada 2 (huellas grises) y huellas aisladas (en negro). 

Escala 5 cm. 
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Figura 22. Huella tetradáctila con los dígitos señalados. La flecha verde indica la posible marca de un 

ǇƛŎƻǘŀȊƻ Ŝƴ Ŝƭ ǎŜŘƛƳŜƴǘƻ όάprobingέύΦ 9ǎŎŀƭŀΥ м ŎƳΦ 

 

c-Rastrillada 4 

(Figura 23 - Tabla 3A del Apéndice) 

Compuesta por 3 huellas consecutivas de mala calidad preservacional. Atraviesa la 

rastrillada 3 en el sitio donde esta última muestra ausencia de pasos. Las 3 huellas 

forman un triángulo que podría inferirse una conducta de evitación del enfrentamiento 

(ά5ǊƛǾƛƴƎ ŀǿŀȅ ōȅ ŦŀŎŜ ƻŦŦ ōŜƘŀǾƛƻǳǊέ ver Figura 7-K de Genise et al. 2009 y Figura 24 de 

esta tesis) aunque claramente esa conducta no está vinculada al productor de la 

rastrillada 3 ya que el encuentro no es de frente como sugiere Genise et al. Por el mismo 

motivo, por no encontrar huellas enfrentadas no podemos asegurar que se trate de este 

comportamiento. La longitud total de la rastrillada es de 67 mm. 
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Figura 23. Rastrillada 3 (indicada en violeta), Rastrillada 4 (indicada en naranja) y huellas aisladas 

(indicada en negro). Escala 5 cm. 
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Figura 24. Rastrillada 4 (indicada en rojo) formando un patrón triangular comparado con el patrón de 

huellas observado por Genise et al. 2009 (modificado del mismo paper). 
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RESULTADOS 

A-Tafonomía de la huella 

En base a las características de las muestras se definen tres modos tafonómicos  (Tabla 

3, Figura 25) en las huellas tridáctilas palmeadas, tetradáctilas palmeadas y 

semipalmeadas: 

Modo 1 

Las huellas incluidas en esta categoría se conservan como hiporelieve positivo en 

arenisca de grano fino a medio sin estructuras sedimentarias, con ondulitas simétricas 

yasimétricas y marcas de arrugas de los fondos arenosos distales. La capa superficial 

original se corresponde a láminas delgadas o masivas de pelita, destruidos por la 

intemperie. Las huellas presentan contorno e impresiones digitales bien definidos, 

alcanzan mayor profundidad en la región de las almohadillas plantares y la membrana 

interdigital esta generalmente impresa. Cuando se observan ondulitas y wrinkle marks 

las huellas están por encima. No se observan evidencias de grietas de desecación. Este 

modo corresponde al grado 3 de la escala de preservación de Marchetti et al. (2019).  

 

Modo 2 

Las huellas incluidas en esta categoría se conservan como epirrelieve negativo en pelitas 

y areniscas muy finas y representan la superficie original de impresión. Se registran 

ondulitas simétricas y de interferencia. La preservación se caracteriza por huellas poco 

profundas con detalles morfológicos mal conservados (Tabla 3). Las impresiones de los 

dedos laterales son ligeramente convexas hacia el exterior sin la impresión de la 

almohadilla plantar y la membrana interdigital mal bien definida (Figuras 2 y 3 del 

Apéndice). La impresión del dígito III se separa del resto de la impronta. Las huellas están 

cortando ondulitas y no hay evidencia de grietas de desecación en la superficie. 

Corresponde al grado 1 de la escala de preservación de Marchetti et al. (2019). 

 

Modo 3 

Las huellas de esta categoría se conservan como epirrelieve positivo en pelitas y 

areniscas muy finas. No se observan estructuras sedimentarias. La preservación se 

caracteriza por huellas profundas con detalles morfológicos aceptablemente 

conservados. Las impresiones de los dígitos no siempre conservan detalles ni se observa 
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la impresión de la almohadilla plantar. La membrana interdigital no siempre es 

distinguible. Se observa intensa bioturbación de invertebrados y eventualmente erosión 

sobre los dígitos. Corresponde al grado 1 y 2 (Figura 26) de la escala de preservación de 

Marchetti et al. (2019). 

 

  Modo 1 Modo 2 Modo 3 

Bioestratinomía Hiporrelieve positivo Epirrelieve negativo epirrelieve positivo 

Contorno de la 
huella 

Convexo bien definido Irregular o incompleto Irregular o incompleto 

Impresión de los 
dígitos 

Impresión de los tres 
digitos individuales 

Digito III aislado, el II y el IV 
conectados 

Impresión de los cuatro 
dígitos variable 

Impresión de la 
membrana 

Sí Mal definida Mal definida 

Almohadilla 
metatarsal 

Sí No No 

Textura 
Arenisca de grano fino a 

medio  
Limo-Arcilla 

Pelitas y arenisca de grano 
muy fino 

Estructuras 
sedimentarias 

Ondulitas simétricas y 
wrinkle marks 

Ondulitas simétricas y de 
interferencia 

ausentes 

Contenidio de 
agua 

Bajo, periodicamente 
expuesto 

Alto, mayormente subacueo 
Bajo, periodicamente 

expuesto 

Escala Marchetti 
et al. 

3 1 1 y 2 

Huellas tridáctilas 
palmeadas 

CRILAR-Ic 25; CRILAR-Ic 28; 
CRILAR-Ic 30; CRILAR-Ic 31; 
CRILAR-Ic 32; CRILAR-Ic 33; 
CRILAR-Ic 34; CRILAR-Ic 35 

CRILAR-Ic 26; CRILAR-Ic 27; 
CRILAR-Ic 29 

- 

Huellas 
tetradáctilas 
palmeadas 

CRILAR-Ic 25; CRILAR-Ic 30; 
CRILAR-Ic 31; CRILAR-Ic 32; 

CRILAR-Ic 34;  
- - 

Huellas 
tetradáctilas 

semipalmeadas 
- - 

Rastrilladas 1-4 y Huellas 
aisladas 

 

Tabla 3. Modos tafonómicos. 
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Figura 25. Modos tafonómicos. a-Modo tafonómico 1; b- Modo tafonómico 2; c-Modo tafonómico 3. 

Escala: 2 cm. 

 

Figura 26. Detalle del Modo tafonómico 3. Preservación de la huellas tetradáctilas semipalmeadas, a y b 

pertenecen grado 2 de Marchetti et al. y c y d al grado 1. a-Huellas con marcada erosión que generaron 

un epirrelieve negativo (la flecha indica restos de sedimento no erodado); b-Huellas erodadas con el 

contorno preservado; c,d-Huellas con el contorno mal preservado y dígitos incompletos. Escala: 2 cm. 

 

D-Comparación de las comunidades del Mioceno 

Para comparar la comunidad de la Formación Vinchina con la Formación Sijes se 

siguieron parámetros estrictamente morfológicos de los cuales se definieron 
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ecomorfotipos: 1) Phoenicopteriformes; 2) Charadriiformes acuáticos; 3) Anatiforme; 4) 

Charadriiformes terrestres; 5) Recurvirostriformes. Estas agrupaciones representan 

estrictamente ecomorfotipos y no guardan necesariamente relación con productores de 

las familias en las cuales se las incluyó. Si bien mayormente se respetaron las 

icnoespecies reconocidas por Alonso, en algunos casos se reagruparon según la 

morfología independientemente del productor propuesto. Es el caso de las Icnoespecies 

1 y 2; y las Icnoespecies 3 y 5 que fueron incluidas en Phoenicopteriformes y 

Charadriiformes acuáticos respectivamente. Estos dos ecomorfotipos son compartidos 

por ambas Formaciones, mientras que Anatiformes se encuentra solo en Vinchina y 

Charadriiformes terrestres y Recurvirostriformes se encuentran ambas únicamente en 

Formación Sijes, por lo que se puede inferir un recambio entre las comunidades con 

mayor riqueza en la Formación Sijes. Los ecomorfotipos están resumidos en la Tabla 4 y 

la Figura 27. Los valores cuantitativos de disimilaridad se resumen en la Tabla 5. 

Formación Vinchina Formación Sijes 

Phoenicopterichnus pehuencoensis Icnoespecie 1 

Phoenicopterichnus lucioi Icnoespecie 2 

Phoenicopterichnus vinchinaensis   

Ignotornis isp. 
Icnoespecie 3 

Icnoespecie 5 

Anatipeda isp. 

Icnoespecie 4 

Icnoespecie 6 

Icnoespecie 7 
 

Tabla 4. Ecomorfotipos con icnoespecies compartidas y únicas de cada formación. En color verde las 

incluidas dentro del ecomorfotipo Phoenicopteriformes, en marrón las incluidas en Charadriiformes 

acuáticas, en rosa Anatiformes, en gris Charadriiformes terrestres y en celeste Recurvirostriformes. 
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Figura 27. Ecomorfotipos con icnoespecies compartidas mostrando las morfologías presentes en cada 

Formación. En color verde las incluidas dentro del ecomorfotipo Phoenicopteriformes, en marrón las 

incluidas en Charadriiformes acuáticas, en rosa Anatiformes, en gris Charadriiformes terrestres y en 

celeste Recurvirostriformes. 
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Índice de disimilaridad por pares Notación Resultado 

Sørensen 

 

 0.5 

Simpson 

 

 0.33 

Anidamiento resultante 

 

 0.16 

Lennon-Basado en riqueza 

 

 0.5 

 

Tabla 5. Resultados de índices de disimilaridad entre comunidades. 

 

D-Estimación de masa corporal 

Los cálculos indican que para todas las icnoespecies del icnogénero Phoenicopterichnus 

la masa corporal varía entre los 1427 gramos y los 2280 gramos, Anatipeda 2181 gramos, 

y Charadriiformes 140 gramos. Los resultados obtenidos junto con los datos 

comparativos de especies actuales se resumen en la Tabla 6. 

Estimación 

Área (mm2) Masa 
corporal 

promedio 
(gr) 

Actuales (gr) 
Mínima Máxima Promedio 

Phoenicopterichnus 
rector 

1896 3299 2597 2280 
Phoenicopterus chilensis=2300 

Phoenicopterichnus 
lucioi 

1550 2020 1785 1427 Phoenicopterus jamesi=2000 

Phoenicopterichnus 
vinchinaensis 

2045 2822 2307 1967 
Phoenicopterus andinus=2200 

Anatipeda isp. 2331 2682 2506 2181 Chloephaga melanoptera=2037 

Charadriforme 264 290 280 140 Oreopholus ruficollis=137  

  

Tabla 6. Masas corporales estimadas y de aves actuales. Para las poblaciones de flamencos se citan las 

tres especies sin hacer comparación directa con las icnoespecies. 

A-Ordenamiento de datos 

Este método fue aplicado a las huellas tridáctilas palmeadas (ver Materiales colectados 

lajas CRILAR-Ic 25 a CRILAR-Ic 35). Si bien la mayoría de los caracteres combinados 

muestran una separación entre grupos (Figura 28), el agrupamiento predictivo revela 

que los parámetros que mejor reflejan esta separación es la combinación entre el ángulo  
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Figura 28. Análisis multivariado graficando las variables entre ellas. FL: Largo de la huella, FW: Ancho de 

la huella, FL/FW: Relación largo/ancho, Div. Total: Angulo entre los dígitos II y IV, II-III: Ángulo entre los 

dígitos II y III, III-IV: Ángulo entre los dígitos III and IV. 
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de los dígitos II y III (II-III) y el ancho de la huella (FW). Con esta información obtenemos 

un dendrograma que nos permite ver los grupos y analizar la separación entre ellos 

(Figura 29). De él inferimos la existencia de al menos tres poblaciones bien definidas 

(Figura 30 y 31). Asi podemos concluir, por regla general, que existe una población cuyo 

ángulo entre los dígitos II y III no excede los 46º, mientras que en las muestras que 

exceden el ángulo hay dos poblaciones que se pueden separar según su ancho total. Esta 

diferenciación propuesta corresponde a los criterios más parsimoniosos. Los resultados 

de CART se ilustran en la Figura 32. El error de clasificación (missclasification) calculado 

en CART es 0.04167, lo que indica una baja pérdida de información y grupos bien 

soportados con la información disponible. La distribución de los modos tafonómicos en 

las huellas tridáctilas palmeadas denota que el factor tafonómico no influye en el análisis 

y la conformación de grupos. 

 

 

 

 

Figura 29. Dendrograma con los individuos agrupados en cada ichnoespecie siguiendo la regla de decisión. 

El especimen 6 un un dato outlayer. La regla de decisión para separar poblaciones usa el ángulo entre el 

dígito II y III (II-III) primero y luego el ancho (FW). 
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Figura 30. Boxplot enfrentando las dos variables que presentan el mayor grado de separación de forma 

parsimoniosa dando como resultado tres ichnoespecies. 

 

 

Figura 31. Boxplot en 3-D que incluye una tercera variable (Div. Total) como parámetro de distinción. La 

diferencia entre poblaciones se observa más claramente a medida que se añaden parámetros. 
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Figura 32. Regla de clasificación obtenida a partir del CART. 
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SISTEMÁTICA ICNOLÓGICA 
Icnogénero: Phoenicopterichnum (Aramayo et al.2015). 

Icnospecie: Phoenicopterichnum rector (Aramayo y Manera de Bianco) Farina et al. 

2019 

Figura 33 B - 34 E, F. Tabla 4 del Apéndice. 

 

Phoenicopterichnum pehuencoensis Aramayo et al. 2015 pag. 161 

 

Diagnosis enmendada: 

Huellas grandes palmeadas, tridáctilas con un contorno en forma de abanico y una 

relación longitud/ancho menor que 1, típicamente con un ancho promedio mayor de 

83.5 mm. La impresión del dígito III se proyecta anteriormente a la membrana digital, 

ocupando aproximadamente un cuarto de la longitud de la huella. En el margen anterior 

las membranas curvadas unen al l dígito con la del dígito III. Ángulo interdigital entre el 

dígito II y III es mayor a 46º. El margen posterior de la huella es ligeramente convexo 

(Enmendado en Farina et al. 2019). 

 

Comentarios: 

El icnogénero y la icnoespecies fueron propuestos por Aramayo y Manera de Bianco 

(1987) describiéndolo por carácteres estrictamente cualitativos. El trabajo de Farina et 

al. (2019) realizado en el marco de esta tesis permite incorporar más parámetros a la 

diagnosis icnoespecífica por medio de un análisis estadístico. De esta manera, vemos 

que hay variables morfométricas como el ancho de la huella y los ángulos interdigitales 

que son indispensables para distinguir las icnoespecies (ver infra Discusión). 

 

Material: 

CRILAR-Ic 26 espécimen A; CRILAR-Ic 26 espécimen B; CRILARIc 32 v A; CRILAR-Ic 32 v B; 

CRILAR-Ic 34 espécimen A; CRILAR-Ic 34 espécimen D; CRILAR-Ic 34 espécimen E; 

CRILAR-Ic 35 espécimen A. 
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Descripción: 

Huella aviana tridactila palmeada de gran tamaño con una longitud promedio de 74 mm 

y un ancho promedio de 91 mm. Dígitos gruesos y marcas de garras en todos los dígitos. 

El margen posterior es moderadamente convexo. El ángulo de divaricación total es de 

100º, mientras que el ángulo de los dígitos II ς III es mayor que III ς IV, típicamente mayor 

a 46º. El dígito III es conspicuo (72 mm de largo, 5.1 mm de ancho), mientras que el 

dígito IV es más pequeño que el II (57 mm de largo, 4.4 mm de ancho; 59 mm de largo, 

5.5 mm de ancho, respectivamente). La impresión de la almohadilla metatarsal está bien 

conservada en la convergencia de todos los dígitos. La membrana se inserta a 5 mm 

proximalmente desde las puntas en los dígitos II y IV, y a 17 mm en el dígito III. Presenta 

una concavidad cuya base está a 48 mm del margen posterior entre el dígito II y III y está 

menos marcada entre el dígito III y IV ubicándose a 51 mm del margen posterior. No se 

individualizaron rastrilladas. Las huellas se conservan como hiporelieve convexo. 

 

Phoenicopterichnum lucioi Farina et al. 2019. 

Figura 33 C - 34 B-D. Tabla 5 del Apéndice. 

 

Ubicación geográfica y estratigráfica: Conservada en la Formación Vinchina cerca del 

pueblo de San José de Vinchina, provincia de La Rioja, Argentina. 

Etimología: El epíteto específico lucioi se refiere a Lucio Fabiani por su influencia en este 

trabajo. 

Holotipo: CRILAR-Ic 33 B (Figura 34, B) 

Paratipo: CRILAR-Ic 35 B (Figura 34, D) 

 

Diagnosis:  

Huella tridactila palmeada de gran tamaño con dígitos gruesos y marcas de garras. La 

relación longitud/ancho es menor a 1 y la impresión del dígito III se proyecta 

anteriormente desde la inserción de la membrana interdigital extendiéndose 

aproximadamente 1/4 de la longitud de la huella. El ángulo interdigital entre el dígito II 

y III es tipicamente menor a 46º. El ángulo de divaricación total es menor a 86º. Margen 

posterior convexo. 
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Material:  

CRILAR-Ic 26 muestra C; CRILAR-Ic 31 muestra B; CRILARIc 33 muestra B; CRILAR-Ic 33 

muestra G; CRILAR-Ic 34 muestra F; CRILAR-Ic 35 espécimen B. 

 

Descripción:  

Huella tridactila palmeada de gran tamaño, con dígitos gruesos y marcas de garras. El 

margen posterior es moderadamente convexo. En promedio las dimensiones de la 

huella son 73 mm de largo y 90 mm de ancho. El ángulo total de divaricación es de 82º 

mientras que entre los dígitos IIςIII es menor que IIIςIV, siendo en promedio entre 39º y 

45º, respectivamente. La impresión del dígito III es notable con 70 mm de largo y 6.3 

mm de ancho, mientras que los dígitos II y IV tienen 66 mm de largo y 74 mm y 6.4 mm 

de ancho respectivamente. La impresión de la almohadilla metatarsal es visible en la 

convergencia de todos los dígitos. La membrana se inserta a 5 mm de la punta del dígito 

II y IV, mientras que la inserción en el dígito III está a 17 mm de la punta. La menbrana 

presenta una concavidad cuya base está a 48 mm del margen posterior entre el dígito II 

y III y es menos marcada entre el dígito III y IV a 51 mm del margen posterior. No se 

registraron rastrilladas. Las huellas se conservan como hiporelieve convexo. 

 

Phoenicopterichnum vinchinaensis Farina et al. 2019 

Figura 33 D - 34 G-I. Tabla 6 del Apéndice. 

 

Ubicación geográfica y estratigráfica: Conservada en la Formación Vinchina cerca del 

pueblo de San José de Vinchina, provincia de La Rioja, Argentina. 

Etimología: El epíteto específico derivada del pueblo de San José de Vinchina, La Rioja, 

Argentina, donde se conservan las huellas. 

Holotipo: CRILAR-Ic 34 C (Figura 34, H). 

Paratipos: CRILAR-Ic 33 F (Figura 34, I), CRILAR-Ic 26 muestra D (Figura 34, G).  

 

Diagnosis:  

Huella tridactila palmeada de gran tamaño, con dígitos gruesos y marcas de garras. La 

relación longitud/ancho menor que 1 con impresión del dígito III proyectada 

anteriormente desde la membrana interdigital que ocupa 1/4 de la longitud de la huella. 
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Típicamente presenta un ancho promedio menor de 83.5 mm. El ángulo interdigital 

entre el dígito II y III es mayor a 46º, mientras que el ángulo de divaricación total está 

entre 92º y 104º. El margen posterior es convexo. 

 

Material: 

CRILAR-Ic 26 espécimen D; CRILAR-Ic 32 espécimen D; CRILARIc 33 espécimen A; CRILAR-

Ic 33 espécimen C; CRILAR-Ic 33 espécimen D; CRILAR-Ic 33 espécimen F; CRILAR-Ic 33 

espécimen H; CRILAR-Ic 34 espécimen C. 

 

Descripción:  

Huella de ave tridactila palmeada de tamaño mediano con dígitos gruesos y marcas de 

garras. Más pequeña que las otras dos icnospecies de Phoenicopterichnum presenta la 

misma proporción longitud/anchura (aprox. 0.8). Las dimensiones totales son 65 mm de 

longitud y un ancho de 78 mm, mientras que la divaricación entre los dígitos IIςIII es es 

de 53º, mayor que entre III-IV siendo este tipicamente mayor a 46º. El ángulo de 

divaricación total es de 95º. El margen posterior es moderadamente convexo. El dígito 

III tiene en promedio 64 mm de largo y 5.6 mm de ancho, mientras que el  dígito IV tiene 

55 mm de largo y 5.1 mm de ancho. El dígito más pequeño es el dígito II con 51 mm de 

largo y 5.4 mm de ancho. La impresión de la almohadilla metatarsal está bien 

conservada en la convergencia de todos los dígitos. La membrana se inserta en la punta 

de los dígitos II y IV, mientras que la inserción en el dígito III se encuentra en un rango 

de 9 a 13 mm desde la punta. Presenta una concavidad cuya base está a 45 mm del 

margen posterior entre los dígitos II y III y está menos marcada entre los dígitos III y IV 

ubicada a 51 mm del margen posterior. No se individualizaron rastrillada. Se conservan 

como hiporelieve convexo. 

 

Icnogénero: Anatipeda Panin y Avram 1962 

 

Diagnósis: 

Huellas de ave con cuatro dígitos tres de los cuales (II a IV) son largos y se dirigen hacia 

adelante, mientras el cuarto (I) es corto, se dirige hacia atrásy termina en punta. No 

siempre está preservado. Los tres dígitos principales (II-IV) son de tamaño uniforme y 
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los ángulos interdigitales que los separan son alrededor de 70º (permitiendo la 

curvatura). Los dígitos II ς IV están unidos proximalmente y membranas interdigitales 

que llegan a las puntas. El dígito I puedo estar unido a los demás o separado. Dígitos 

acuminados o con garras. (Tomado de Panin y Avram 1962, enmendado por Sarjeant y 

Reynolds 2001).  

Anatipeda isp. 

Figura 33 A - 34 A. Tabla 2 del Apéndice. 

 

Material: 

CRILAR-Ic 25 espécimen A; CRILAR-Ic 30 espécimen A; CRILAR-Ic 32 espécimen C; 

CRILAR-Ic 34 espécimen G; CRILAR-Ic 35 espécimen A. 

 

Descripción: 

Huellas tetradáctilas palmeadas. El largo promedio es de 79 mm y el ancho es de 82 mm. 

El margen posterior de la huella es convexo. Los dígitos II, III y IV se dirigen hacia 

adelante, mientras que el dígito I se dirige hacia atrás. El ángulo interdigital total es 184º. 

Los ángulos interdigitales laterales son alrededor de 50º y son ligeramente mayores 

entre III-IV que II-III. Las impresiones de los dígitos II y IV tienen un tamaño similar y 

conserva marcas de garras, así como la impresión del dígito III bien marcada. El dígito I 

es corto y alargado, con forma de lágrima. Se ubica a 5 mm de la huella con un ángulo I-

II de 97º sin membrana entre ellos. La longitud promedio del dígito II es de 53 mm y el 

ancho promedio del dígito II es de 5 mm. El dígito III es visiblemente acuminado con un 

largo de 72 mm y 4.6 mm de ancho. El dígito IV presenta una ligera curvatura. Sus 

medidas son 59 mm de largo y 5,7 mm de ancho. En la divergencia de todos los dígitos 

se conserva la impresión de la almohadilla metatarsal. La membrana interdigital muestra 

una concavidad moderada y se inserta en los dígitos II y IV en línea recta sin margen libre 

en ellos. En el dígito III, el margen libre es aproximadamente el 25% de la longitud total 

del dígito. No se observaron rastrilladas. Las huellas se conservan como hiporelieve 

convexo. 
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Figura 33. Morfotipo de cada icnoespecie identificada. Las imágenes con falso color (a la izquierda) fueron 

realizadas con GeoMagic Desing X. A-Anatipeda isp. B- Phoenicopterichnum lucioi. C- Phoenicopterichnum 

rector D-Phoenicopterichnum vinchinaensis. Escala: 1 cm. 
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Figura 34. Huellas tetradáctilas (a) y tridáctilas (bςi) correspondiente a las diferentes icnoespecies. La 

flecha blanca indica el dígito I y la línea gris indica el dígito II. (a) Anatipeda isp. (bςd) Phoenicopterichnum 

lucioi . (e, f) Phoenicopterichnum rector (gςi) Phoenicopterichnum vinchinaensis. Escala: 1 cm. 

 

Icnogénero: Ignotornis Kim et al. 2006 

 

Diagnósis: 

Huellas de ave tetradáctila que muestra impresiones del hallux prominentes dirigidas 

postero-medialmente y comprenden aproximadamente un tercio de la longitud total de 

la pista. Hipex entre los dígitos III y IV más anterior que el hipex entre los dígitos II y III, 

con tendencia al desarrollo de una membrana semipalmada asimétrica que se desarrolla 

más fuertemente entre los dígitos III y IV. Divaricación de dígitos entre II y IV, amplia por 

lo general en promedio de al menos 110-120º. Las impresiones de la almohadilla plantar 


















































































