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BOLAS DE CRIA ACTUALES Y FOSILES DE ESCARABAJOS NECROFAGOS
RASTREANDO LA APARICION Y EVOLUCION DE LA NECROFAGIA EN SCARABAEIDAE
A TRAVES DE LA ICNOLOGIA

Se identificaron caracteres diagndsticos que permitieron diferenciar bolas de cria de
Scarabaeinae necrofagos actuales de copréfagos. Estos caracteres pudieron reconocerse en bolas de
cria fosiles (Coprinisphaera), permitiendo diferenciar las de necréfagos y asi rastrear la aparicion y la
evolucion de la necrofagia en Scarabaeidae. Para ello se estudiaron el comportamiento de
nidificacion y las bolas de cria de cuatro especies necréfagas de Argentina: Canthon
guinguemaculatus, Canthon aff. paraguayanus, Coprophanaeus cyanescens y Coprophanaeus ensifer.
Las bolas de cria de Canthon son biesféricas y las de Coprophanaeus tienen forma de pera. Ambas
mostraron caracteres en comun que ademas difieren de los presentes en las bolas de cria de
copréfagos: camara ovigera separada de las provisiones y sin tapiz organico, pared y filtro de
aireacién compuestos por material de suelo y pellets larvales eyectados al exterior. Conjuntamente,
se relevaron las Coprinisphaera de ocho formaciones geol6gicas de Sudamérica, desde el Eoceno
inferior hasta el Pleistoceno Superior. A partir del material colectado y la revision de colecciones
icnolégicas, se identificaron dos icnoespecies de Coprinisphaera con algunos de los caracteres
observados en bolas de cria actuales. Coprinisphaera tonnii y una icnoespecie nueva: Coprinisphaera
akatanka, pudieron ser atribuidas entonces a productores necréfagos, ya que mostraron similitud
con las bolas de cria de Coprophanaeus y Canthon necréfagos, respectivamente. Esta atribucion mas
precisa de icnoespecies de Coprinisphaera a escarabajos necr6fagos permitié determinar que la
necrofagia se habria originado en el Eoceno medio tardio (38 Ma) en la Patagonia central, en un
ambiente con pastos, grandes herbivoros y abundantes escarabajos copréfagos, inducida por
exclusion competitiva, y luego se habria expandido hacia el norte. Esta evidencia refuta las hipotesis
previas sobre su origen durante el Holoceno inducido por la extincion de grandes herbivoros, la

ausencia de otros insectos carrofieros, y favorecido por los ambientes de selva.

PALABRAS CLAVE: Icnologia, Scarabaeinae, bolas de cria, necrofagia, trazas fosiles, Coprinisphaera,
Cenozoico.



EXTANT AND FOSSIL BROOD BALLS OF NECROPHAGOUS SCARABAEINAE
TRACKING THE APPEARANCE AND EVOLUTION OF NECROPHAGY IN SCARABAEIDAE
WITH ICHNOLOGY

Diagnostic characters useful for the differentiation of brood balls of necrophagous and
coprophagous Scarabaeinae were identified. These characters were recognized in fossil brood balls
(Coprinisphaera), which enable to separate Coprinisphaera of coprophagous and necrophagous
producers, and to track the appearance and evolution of necrophagy in Scarabaeidae. The nesting
behavior and brood balls of four necrophagous species were studied: Canthon quinguemaculatus,
Canthon aff. paraguayanus, Coprophanaeus cyanescens and Coprophanaeus ensifer. The brood balls
of Canthon are bispherical, whereas the brood balls of Coprophanaeus are pear-shaped. Both
morphologies shared common characters, which are different from those present in brood balls of
coprophagous producers: egg chamber separated from provisions and without organic lining, wall
and aeration filter composed of soil, and larval fecal pellets ejected outside the ball. Along with the
neoichnological studies, the Coprinisphaera of eight geological formations of South America (lower
Eocene to Upper Pleistocene) were examined. The collected material and specimens from
ichnological collections were studied and two ichnospecies were attributed to necrophagous
producers, Coprinisphaera tonnii and a new one: Coprinisphaera akatanka. These ichnospecies are
similar to the brood balls of necrophagous Coprophanaeus and Canthon, respectively. The accurate
attribution of these ichnospecies enables to determine that the origin of necrophagy would have
been in the middle late Eocene of central Patagonia (38 Ma), in a grass-dominated habitats with large
herbivores and abundant coprophagous dung beetles, and induced by competitive exclusion. Then,
necrophagous beetles expanded northward. This evidence refutes previous hypothesis that proposed
the origin of necrophagy during the Holocene, induced by the extinction of large herbivores, the

absence of other necrophagous insects, and favored by forest habitats.

KEY WORDS: Ichnology, Scarabaeinae, brood balls, necrophagy, trace fossils, Coprinisphaera,
Cenozoic.
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1.1. LA ALIMENTACION EN SCARABAEIDAE

Los escarabajos (Insecta: Coleoptera), con mas de 380000 especies descritas, conforman el
linaje animal mas exitoso del mundo: ocupan casi todos los habitats terrestres y representan
alrededor del 40% de la diversidad de insectos y del 25% del total de las especies conocidas en el
planeta (Slipinski et al. 2011). Scarabaeidae es una de las familias mas numerosas e incluye especies
con diversas estrategias alimentarias. Teniendo en cuenta la alimentacion de los adultos, la cual en
muchos casos difiere de la de las larvas, estas especies se podrian agrupar en dos amplias categorias:
fitéfagos (aquellos que se alimentan de materia vegetal) y sapr6fagos (aquellos que se alimentan de
materia organica en putrefaccion). Los fitéfagos representan el 70% de la diversidad de especies de
Scarabaeidae e incluyen a los adultos de las subfamilias Melolonthinae, que se alimentan de hojas, y
Rutelinae, Cetoniinae y Dynastinae, que se alimentan de frutas, flores, polen, savia, madera y
también hojas (Scholtz y Grebennikov 2005; Gunter et al. 2016). Los sapréfagos representan el 30%
restante, e incluyen a los adultos de Aphodiinae, que son detritivoros generalistas de materia
organica muerta o en descomposicién (hojarasca, troncos podridos, frutas podridas) y de
Scarabaeinae, la cual presenta distintas formas especializadas de saprofagia, algunas de las cuales se
describiran en detalle a continuacién (Scholtz y Grebennikov 2005; Gunter et al. 2016).

La subfamilia Scarabaeinae representa un grupo relativamente pequefio de insectos, con
aproximadamente 7000 especies registradas y una complejidad morfoldgica, ecoldgica y
comportamental fascinante (Scholtz et al. 2009; Simmons y Ridsdill-Smith 2011). Dentro de la
etologia de la subfamilia, uno de los aspectos mas importantes y que determina muchas otras
particularidades de los habitos de vida es el tipo de alimentacién (Halffter 1959). La coprofagia es
considerada una apomorfia para Scarabaeinae, la cual habria derivado de un hébito detritivoro
ancestral de Scarabaeidae (Halffter y Edmonds 1982; Scholtz et al. 2009). Es la estrategia alimentaria
mé&s comun del grupo, motivo por el cual a los escarabajos incluidos dentro de esta subfamilia se los

aStS Y aSIRIRSIZE Riryd 06S5SitSa8 o{0K2fiT et alt mnndi 2 AYUSYSYIS 6Sa011-61424
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02LsTI-324€0 {ly SY 6132, existen especies que utilizan fuentes de alimento alternativas, tales como
restos de vertebrados o artropodos.

La necrofagia es considerada una estrategia alimentaria que habria derivado
secundariamente de la coprofagia en Scarabaeinae (Halffter y Edmonds 1982; Scholtz et al. 2009). Sin
embargo, hasta ahora, esta propuesta no ha podido ser contrastada ni con la filogenia (Gunter et al.
2016), ni con el registro fosil de Scarabaeinae (Tarasov et al. 2016), ni mediante el estudio de trazas
fésiles, las cuales podrian proveer una evidencia fisica de la evolucion de estos habitos. Tampoco se
conoce la edad estimada en que habria aparecido la necrofagia.

Salvo por algunos Onthophagus de la India, la necrofagia es un fendmeno préacticamente
exclusivo de la region neotropical (Halffter y Matthews 1966). Esta especializacion trofica es una de
las caracteristicas distintivas de la fauna neotropical de Scarabaeinae (Halffter y Matthews 1966). La
gran importancia de la necrofagia como factor evolutivo se pone de manifiesto por el hecho de que
grupos enteros a nivel genérico, tales como Coprophanaeus y Deltochilum, son total o en gran parte
necrofagos (Halffter y Matthews 1966). Halffter (1959) y Halffter y Mathews (1966) han propuesto
tres hipdtesis para explicar el desplazamiento de la alimentacion de los Scarabaeinae hacia la
necrofagia en la regién neotropical:

1) la reduccidn en la disponibilidad de bosta debido a la extincion masiva de la megafauna ocurrida
en el Holoceno, particularmente de los megamamiferos herbivoros,

2) la predominancia de las selvas (donde los grandes herbivoros son escasos) frente a los pastizales,
3) la relativa escasez de otros insectos necr6fagos como potenciales competidores.

Sin embargo, hasta el momento no existe ninguna evidencia que apoye a estas posibles
explicaciones.

Los cambios evolutivos en el habito alimentario mencionados antes, de detritos himedos,
enriquecidos en microbios y parcialmente descompuestos, a excremento humedo y a su vez, de
excremento himedo a carrofia fresca, habrian tenido diferente repercusion en los adultos de
Scarabaeinae que en las larvas debido a las diferencias morfol6gicas y fisioldgicas que existen entre

estos. Particularmente para los adultos, estos cambios en la alimentacion no habrian sido
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sustanciales debido a la similitud en la consistencia de los sustratos (Cambefort 1991; Halffter y
Hallfter 2009; Scholtz et al. 2009). Las piezas bucales y el intestino de los adultos estan adaptados
para el consumo de un alimento blando y pastoso (Halffter y Halffter 2009). Las mandibulas,
membranosas e hirsutas, constan de un aparato filtrador que les permite seleccionar particulas
LSIjizS31-a 1 MHa kY RS RMFYSili2 o1-Y Sylil-Oisy” YI0U2H3101-01 RS 106:SiR2 I {1-Y'1-32 RSt 0d:SNLi2 RSE
escarabajo (Holter 2000; Holter et al. 2002; Holter y Scholtz et al. 2005; Scholtz et al. 2009; Bai et al.
2015; Holter 2016). Estas particulas pequefias, probablemente biomasa microbiana, son facilmente
digeribles y poseen un alto valor nutricional (Holter y Scholtz 2007; Halffter y Halffter 2009; Holter
2016). El intestino de los adultos también se encontraria adaptado a la alimentacion microfégica
(Halffter y Matthews 1966). Es un tubo largo, simple, e indiferenciado, sin ninguna camara de
fermentacion u otra adaptacion para el desarrollo de microorganismos simbiontes (Holter 2016). Por
lo tanto, los adultos podrian verse atraidos y potencialmente utilizar fuentes de alimento
alternativas, cubriendo asi un amplio espectro de suministros disponibles en diferentes lugares y
periodos del afio (Halffter et al. 2013). Sin embargo, existe una marcada diferencia entre los recursos
que atraen o sirven de alimento para los adultos y los recursos que efectivamente son utilizados
como provisién de las bolas de cria, los cuales son indudablemente el alimento de la larva (Halffter y
Halffter 2009).

La especificidad en la eleccién de los recursos utilizados como provision de las bolas de cria
se debe a que para las larvas la transicién de un habito alimentario a otro, el cual implica cambios en
la textura y en la presencia-ausencia de celulosa del alimento, podria resultar drastica (Halffter y
Halffter 2009). Las larvas no muestran modificaciones en sus piezas bucales ni en el intestino, los
cuales son del tipo general de la familia Scarabaeidae (Halffter y Matthews 1966). Tienen mandibulas
esclerotizadas y filosas, adaptadas a un alimento sélido, méas seco y fibroso que el del adulto; y el
intestino es corto y presenta una cadmara de fermentacion (Halffter y Halffter 2009). Sin embargo,
aln no se conoce con certeza cudles son los nutrientes que la larva consume para su desarrollo:
restos celulares, bacterias, fungi, alimento parcialmente digerido por sus padres y/o excreciones

maternas adheridas a la bola de cria (Holter y Scholtz 2007; Scholtz et al. 2009; Byrne et al. 2013;
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Holter 2016), ni tampoco si necesitan 0 no de microorganismos simbiontes para llevar a cabo la
digestion (Holter 2016).

La literatura es confusa al categorizar el tipo de alimentacion de los escarabajos como
copréfagos, necréfagos, frugivoros y micetdfagos. No se menciona si son los adultos o las larvas
quienes estan involucrados en la categorizacion, o si los adultos estaban concretamente utilizando el
ISOdE2 2 SHl-y addzinadl-ag, es decir, individuos que se sienten atraidos por el recurso pero no lo
utilizan para alimentarse (Krell et al. 2003). En cambio, las larvas, al verse obligadas a utilizar las

provisiones de la bola de cria, no dejan ninguna duda sobre sus habitos alimentarios reales.

1.2. COMPORTAMIENTO DE NIDIFICACION Y BOLAS DE CRIA EN
SCARABAEINAE

El comportamiento de nidificacién incluye la basqueda de la fuente de alimento, el armado
de la pareja, la reubicacion del alimento, la construccién del nido, la construccion de la camara de
cria (Sanchez y Genise 2008) donde se aloja el huevo y el cuidado parental (Halffter y Edmonds
1982). Este comportamiento estd presente en todos los Scarabaeinae, aunque con ciertas
variaciones: dénde y como construyen los nidos, y tipo y estructura de las camaras de cria.
Representa una estrategia reproductiva del tipo k, en la cual la tasa de natalidad de las crias es baja
pero también lo es su tasa de mortalidad; los adultos invierten tiempo, energia y recursos en funcién
de cada huevo aumentando asi la supervivencia de la progenie. Paralelamente, el comportamiento
de nidificacion de Scarabaeinae contribuye con funciones ecolégicas importantes tales como el
reciclado de nutrientes (mediante la incorporacién de la materia organica al suelo), la aireacion del
suelo, la dispersion secundaria de semillas (como consecuencia del enterramiento de excremento
con semillas) y el control de los parasitos del ganado (cuyo mecanismo es aun desconocido) (Nichols
et al. 2008). A la vez, estas funciones ecoldgicas acarrean servicios ecosistémicos beneficiosos para
las personas, principalmente para la industria ganadera (Nichols et al. 2008; Huerta et al. 2013; Slade

etal. 2016).
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El comportamiento de reubicacion de las provisiones consiste en remover el alimento de
donde fue encontrado y transportarlo hasta un lugar adecuado para su utilizacion (Zunino et al.
1989). Es considerado una respuesta adaptativa a la degradacion del alimento en la superficie del
suelo y a la competencia intra e interespecifica (Zunino et al. 1989). Los dos métodos més comunes
son: el enterramiento de la provision y la posterior construccion del nido debajo o a un lado de la
fuente de alimento (escarabajos excavadores, que construyen nidos paracépridos y subterraneos),
o bien, la formacién de una bola en la fuente de alimento, el rodado de la bola, su enterramiento y la
posterior construccién del nido alejado de la fuente de alimento (escarabajos rodadores que
construyen nidos telecopridos ¢superficiales o subterrdneos-) (Halffter y Matthews 1966;
Bornemissza 1969, 1976; Halffter y Edmonds 1982). Existe también un pequefio grupo de especies
que no reubican el alimento (dwellers, que construyen nidos endocépridos -ubicados dentro de la
fuente de alimento o en la interfase entre el suelo y el alimento-) (Halffter y Edmonds 1982). Durante
la reubicacion del alimento y la construccion de los nidos el macho puede colaborar con la hembra
(cooperacion macho-hembra) o no (Halffter y Edmonds 1982). Una vez dentro del nido la hembra
construye las cadmaras de cria, término que abarca tanto a las masas de cria (s6lo construidas por
coprofagos, motivo por el cual no lo desarrollaremos aqui) como a las bolas de cria (Sanchez y Genise
2008).

Las bolas de cria son construidas por muchas especies incluidas en Scarabaeinae y pueden
variar en su morfologia externa e interna. Sin embargo, siempre constan de una provision esférica
central (excremento o carrofia) cubierta por una pared de espesor variable y una camara ovigera
conteniendo al huevo. Ni bien eclosiona el huevo, la larva consume el alimento almacenado hasta
construir una camara pupal en el tercer estadio larval, empupar y finalmente emerger como adulto
(Halffter y Edmonds 1982; Sanchez et al. 2010b). Las bolas de cria se encuentran dentro de una
camara hueca (cadmara de nidificacion) que las separa del suelo adyacente. La camara de nidificacion
puede alojar una sola bola de cria (nido simple) o varias (nido compuesto) (Halffter y Edmonds

1982). Luego de terminada la construccion, la hembra puede abandonar el nido o quedarse cuidando
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de sus bolas de cria hasta la emergencia de la progenie (cuidado parental) (Halffter y Edmonds
1982).

Ciertas combinaciones de comportamientos en la nidificacion fueron incluidas en siete
Patrones de Nidificacion por Halffter y Edmonds (1982). A pesar de que existen numerosas
excepciones, estos patrones son ampliamente conocidos y usados en la bibliografia. A continuacion
se resumirdn so6lo aquellos Patrones (ll-V) que involucran bolas de cria y nidos
paracopridos/telecopridos:

Patrdn 1l: Escarabajos excavadores que almacenan la provision en un tinel o en una camara
antes de la construccién de la bola de cria (aprovisionamiento retardado). Las bolas de cria poseen
una pared gruesa y compacta y una camara ovigera aislada de la provision. Los nidos son
paracépridos (raramente telecépridos) y subterraneos, simples o compuestos. Existe cooperacion
macho-hembra, pero no existe cuidado parental.

Patron |ll: Escarabajos excavadores, con aprovisionamiento retardado. Las bolas de cria
poseen una delgada pared y una camara ovigera ubicada dentro de la provision. Los nidos son
paracépridos, subterraneos y compuestos (raramente simples). Existe cooperacion macho-hembra 'y
cuidado parental.

Patrdn 1V: Escarabajos rodadores que no almacenan la provisién, sino que la utilizan para la
construccion de las bolas de cria inmediatamente después de encontrarla (aprovisionamiento
directo). Las bolas de cria pueden o no tener una pared y la cAmara ovigera puede encontrarse
dentro o aislada de la provision. Los nidos son telecGpridos, subterraneos y simples. Existe
cooperacion macho-hembra, pero no cuidado parental.

Patron V: Escarabajos rodadores con aprovisionamiento directo. Las bolas de cria tienen
pared y poseen la cAmara ovigera separada de la provision. Los nidos son telecépridos, superficiales y
compuestos. Existe cooperacion macho-hembray cuidado parental.

La complejidad del comportamiento de nidificacion ha sido usualmente considerada como un
indicador de la evolucion del comportamiento, de manera que nidos simples y comportamientos

simples eran considerados primitivos, mientras que nidos compuestos y comportamientos complejos

23



eran considerados derivados (Halftter y Edmonds 1982; Halffter et al. 2013). Sin embargo, este
razonamiento que prevalecio en los estudios de evolucion del comportamiento de insectos hasta la
década del 80, tuvo numerosas criticas (Genise 2016) y particularmente en el caso de escarabajos
este esquema fue desacreditado por autores posteriores (Cambefort y Hanski 1991; Scholtz et al.
2009). Como ejemplos, se han descrito taxones filogenéticamente terminales que construyen masas
de cria mal definidas, ponen una cantidad relativamente grande de huevos y presentan escaso
cuidado parental, como es el caso de Onitini, Onthophagini y algunos Oniticellini (Halffter y Edmonds
1982; Scholtz et al. 2009). De la misma manera, se han descrito grupos filogenéticamente basales con
comportamientos complejos, como es el caso de Circellium bacchus, el cual construye bolas de cria

bien formadas y presenta un alto grado de cuidado parental (Kryger et al. 2006; Scholtz et al. 2009).

1.3. LOS SCARABAEINAE NECROFAGOS DE ARGENTINA

Martinez (1959) registrd 107 especies de Scarabaeinae presentes en Argentina, la mayoria de
las cuales presentarian habitos copréfagos. Se ha estudiado el comportamiento de nidificacion, la
estructura de los nidos y la morfologia de las cdmaras de cria de muchas de estas especies:
Dichotomius anaglypticus, Dichotomius haroldi, Dichotomius micans, Dichotomius semiaeneus,
Onthophagus hirculus, Oruscatus davus, Onthophagus sp. y Gromphas lacordairei, las cuales
construyen masas de cria, y Sulcophanaeus menelas, Sulcophanaeus imperator, Sulcophanaeus
batesi, Ontherus sulcator, Malagoniella puncticollis, Malagoniella argentina, Canthon lituratus,
Bolbites onitoides, Ontherus appendiculatus, Megathopa bicolor, que construyen bolas de cria, entre
otras (Fabre 1899; Judulien 1899; Cabrera Walsh y Gandolfo 1996; Morelli et al. 1996; Sanchez y
Genise 2008, 2015; Sanchez 2009; Sanchez et al. 2012).

Muy poco estudiadas, las especies necrofagas utilizan restos de vertebrados (carne, grasa,
piel, plumas, pelo) o de artropodos (milpiés, hormigas) como provisién de sus bolas de cria (no se
conoce ninguna especie que construya masas de cria). En Argentina se han registrado sélo tres

géneros de Scarabaeinae compuestos en parte o exclusivamente por especies necr6fagas: Canthon,
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Coprophanaeus y Deltochilum (Martinez 1959). La mayoria de los trabajos que hacen referencia a
estas especies son ecoldgicos (Damborsky et al. 2008, 2014; Peyras et al. 2013; Gomez-Cifuentes et
al. 2015; Ibarra-Polesel et al. 2015) o de biodiversidad (Martinez 1954, 1959, 1989; Monteresino et

al. 1996).

1.3.1. El género Canthon

El género Canthon incluye 174 especies divididas en nueve subgéneros (Canthon,
Boreocanthon, Francmonrosia, Glaphyrocanthon, Goniocanthon, Nesocanthon, Peltecanthon,
Pseudepilissus y Trichocanthon), los cuales a su vez se subdividen en lineas filogenéticas y grupos
(Medina et al. 2003). Este género se distribuye desde Canada hasta Argentina (Medina et al. 2003) y
contiene especies de habitos copréfagos y necrofagos.

La especie necrofaga mas estudiada en toda la subfamilia Scarabaeinae es Canthon (Canthon)
cyanellus cyanellus, la cual habita en México y América Central. Las contribuciones de Gonzalo
Halffter, Mario Favila y sus respectivos grupos de trabajo (Halffter y Edmonds 1982; Bellés y Favila
1983; Halffter et al. 1983; Favila 1988a, b, 1992, 1993, 2001; Favila y Diaz 1996; Ortiz-Dominguez et
al. 2006; Cortez 2007; Cortez y Favila 2007; Chamorro-Florescano y Favila 2008, 2009; Chamorro-
Florescano et al. 2011; Favila et al. 2012) detallan distintos aspectos del comportamiento de
nidificacién, la estructura de los nidos y las bolas de cria, e incluso de la naturaleza y funcién de los
compuestos quimicos secretados por las glandulas pigidiales de los adultos.

En Sudamérica, particularmente en las selvas tropicales, la necrofagia es mas importante que
la coprofagia dentro de las especies del género Canthon (Halffter y Mathews 1966). Sin embargo, se
sabe muy poco del comportamiento de las especies que habitan esta regién. La mas conocida,
Canthon (C.) virens virens, se encuentra presente en Brasil y el noreste argentino y se caracteriza por
predar insectos y utilizarlos para aprovisionar sus bolas de cria (Borgmeier 1937; Navajas 1950;
Halffter y Mathews 1966; Hertel y Colli 1998; Vaz-de-Mello et al. 1998; Forti et al. 2012; Halffter et al.

2013). La mayoria de los trabajos sobre esta especie se focalizan en el comportamiento predador,
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mientras que sélo Halffter et al. (2013) hacen una descripcion detallada sobre el comportamiento de
nidificacion, los nidos y las bolas de cria. Estos Gltimos también fueron descritos para Canthon (C.)
bispinus, especie presente en Argentina, sur de Brasil y Uruguay (Fabre 1899; Judulien 1899; Halffter
y Matthews 1966; Gonzélez-Vainer 2015) y Canthon (C.) mutabilis, la cual se encuentra ampliamente
distribuida en Sudameérica (Halffter et al. 2013). Finalmente, s6lo algunos datos del comportamiento
de reubicacién de alimento fueron mencionados para Canthon (C.) curvipes, registrado para Brasil,
Argentina, Uruguay y Paraguay, y Canthon (C.) chalybaeus (= Canthon conformis Harold) de Brasil,
Uruguay y Misiones (Luederwalt 1911; Pessda y Lane 1941; Souza Ferreira et al. 2014).

Las especies necrofagas del género Canthon estudiadas en esta Tesis son: Canthon
guinguemaculatus y Canthon virens aff. paraguayanus. Canthon quinquemaculatus es un escarabajo
necrofago encontrado comdnmente en las selvas desde Perl hasta Argentina (Medina et al. 2003;
Silva et al. 2012). Sélo existe un articulo reciente que incluye descripciones del comportamiento de
nidificacion y de las bolas de cria de esta especie (Halffter et al. 2013). Para C. aff. paraguayanus
(=Canthon scrutator ssp. paraguayanus Balthasar) no existian datos sobre esta temética. Los articulos
gue mencionan esta especie se basan en su distribucién geogréfica (Paraguay, Argentina, Brasil y
Per() y en su taxonomia (Balthasar 1939; Pereira y Martinez 1956; Martinez 1959; Halffter y

Martinez 1977).

1.3.2. El género Coprophanaeus

El género neotropical Coprophanaeus Olsoufieff incluye 38 especies que se distribuyen en
tres subgéneros: Megaphanaeus, Metallophanaeus y Coprophanaeus (Edmonds y Zidek 2010). Todos
ellos utilizan principalmente carrofia y en menor medida excrementos de carnivoros u omnivoros
para aprovisionar a las bolas de cria y, en consecuencia, alimentar a las larvas (Edmonds y Zidek
2010). La ecologia de los Scarabaeinae asociados a excrementos de carnivoros y omnivoros ha sido
muy poco estudiada (Nadeau et al. 2015). Ademas, es escasa la literatura relacionada al

comportamiento y el desarrollo larval de las especies de Coprophanaeus y se conoce alin menos de
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sus nidos y bolas de cria (Edmonds y Zidek 2010). Las descripciones detalladas sobre el
comportamiento de nidificacion y las bolas de cria de Coprophanaeus (Coprophanaeus) milon (Fabre
1899; Judulien 1899; Barattini y Saenz 1953; Morelli y Gonzalez-Vainer 1990) son las principales
contribuciones al género. Se han publicado tan sélo algunos datos y fotografias de las bolas de cria
de Coprophanaeus (Coprophanaeus) cyanescens (= Phanaeus jasius Oliver), Coprophanaeus
(Metallophanaeus) saphirinus y Coprophanaeus (Megaphanaeus) bonariensis (Frenguelli 1938a, b;
Pessba y Lane 1941; Sauer 1955; Edmonds 1967; Edmonds y Zidek 2010) y en ningin caso se ha
descrito la estructura de los nidos.

Las especies necréfagas del género Coprophanaeus estudiadas en esta Tesis son:
Coprophanaeus (C.) cyanescens, cuya distribucion abarca el noroeste argentino, Bolivia, Brasil y
Paraguay, y Coprophanaeus (Megaphanaeus) ensifer, presente en Misiones (Argentina), Bolivia,

Brasil y Paraguay (Edmonds y Zidek 2010).

1.4. BOLAS DE CRIA FOSILES DE SCARABAEINAE

La icnofamilia Coprinisphaeridae agrupa trazas fosiles continentales que consisten en
camaras con una pared discreta, la cual puede diferenciarse claramente del paleosuelo adyacente a
ojo desnudo (Genise 2016). Estas camaras pueden presentar forma esférica, subesférica, biesférica,
en forma de pera, ovoide, o elipsoidal y pueden encontrarse aisladas o agrupadas, presentar relleno
(activo o pasivo) o encontrarse vacias (Genise 2004, 2016). La icnofamilia incluye dos icnogéneros

gue han sido atribuidos a bolas de cria fosiles de Scarabaeinae: Quirogaichnus y Coprinisphaera.

1.4.1. El icnogénero Quirogaichnus

Frenguelli (1938a) fue el primero en describir un conjunto de bolas pequefias alojado dentro
de la coraza de un gliptodonte (Sclerocalyptus perfectus) en Entre Rios (Argentina) y sugirié que
podrian tratarse de bolas de cria de Canthon necrofagos (Frenguelli 19383, b). Laza (2006a) definio al
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icnogénero Quirogaichnus como un conjunto de bolas de cria fésiles agrupadas en una misma
camara incluida en el paleosuelo, e incluyé al ejemplar descrito por Frenguelli dentro de
Quirogaichnus coniunctus. Esta icnoespecie fue luego atribuida a nidos de Eurysternus (Sanchez y
Genise 2015). Actualmente existiria otra icnoespecie a la que no se le ha otorgado nombre y fue
hallada en los depdsitos del Chad (Mioceno SuperiorcPlioceno inferior de Africa) (Duringer et al.

2007).

1.4.2. El icnogénero Coprinisphaera

El icnogénero Coprinisphaera consiste en bolas de cria aisladas y representa a las trazas
fésiles mas abundantes en los paleosuelos de Sudamérica (Sdnchez et al. 2010c). Estan registradas en
formaciones de Ecuador, Uruguay, Chile y Argentina, abarcando desde el Eoceno hasta el Pleistoceno
(Genise 2004; Laza 2006a y literatura alli citada; Sdnchez 2009; Sanchez et al. 2010c, 2013; Zunino
2013; Bostelmann et al. 2014; Bellosi et al. 2016a). Ademas, existe un caso dudoso del Cretécico
superior de Brasil (Carvalho et al. 2009). Frenguelli (1938a) fue el primero en atribuir dos estructuras
esféricas fosiles de gran tamafio provenientes de Santa Fé (Argentina) a las grandes bolas de cria
construidas por Phanaeus (probablemente refiriéndose a las bolas de C. milon descritas afios antes
por Fabre). En publicaciones posteriores el autor continla mencionando la existencia de bolas fosiles
de Scarabaeinae en Argentiyld I- §S053 lSTIISYR28S |- Sffl-a 02Y'2 aylR2d TsaifSa RS Sa0lil-ol424
ONSsTI-32341 LISI2 yazyOl- fl-a y2Y s 6ClISy3d:Sti mpodl-L 6F mbodl mprinl mprml-L 600 [dzSF2T w2aSEth ombodi
en Uruguay y Sauer (1955) en Ecuador describen y nominan bolas de cria fésiles creando los
icnogéneros Fontanai y Coprinisphaera, respectivamente (Sanchez et al. 2013). Coprinisphaera
resultd ser sinénimo de Fontanai y este Ultimo tenia prioridad por haberse creado antes. Sin
embargo, Genise et al. (2006) propusieron la conservacion de Coprinisphaera por el uso frecuente
gue ya tenia este nombre. Finalmente, en el afio 2008 la Comision de Nomenclatura Zoolégica valida
Coprinisphaera (ICZN 2008). En afios recientes, Coprinisphaera fue incorporando icnoespecies y todas

ellas fueron preliminarmente atribuidas a taxones actuales de coprofagos (Genise y Bown 1994;
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Genise 2004; Laza 2006a; Sanchez et al. 2010a, ¢, 2013; Sanchez y Genise 2015). Zunino (2013)
publicé el primer y Unico hallazgo de un escarabajo preservado dentro de una Coprinisphaera de la
Formacion Cangahua en Ecuador (Pleistoceno MediocPleistoceno Superior): Phanaeus violetae, el
cual seria similar a la especie copréfaga actual Phanaeus achilles.

Los ejemplares de Coprinisphaera son los principales componentes de la icnofacies de
Coprinisphaera, la cual también incluye otras trazas fésiles de insectos tales como Pallichnus,
Teisseirei, Eatonichnus, Celliforma, Uruguay, Palmiraichnus, Rosellichnus y Chubutolithes. Esta
icnofacies caracteriza paleosuelos que se han desarrollado en paleoecosistemas de comunidades
herbaceas tales como sabanas, estepas y pastizales (Genise et al. 2000). Particularmente, la
Formacion Sarmiento en Gran Barranca (Chubut, Argentina) es uno de los casos mas tipicos de esta
icnofacies (Bellosi et al. 2010; Sanchez et al. 2010c). La icnoestratigrafia de Coprinisphaera en esta
formacion permitié relacionar los cambios en la abundancia y diversidad de las icnoespecies
registradas a lo largo de la secuencia con la fauna de escarabajos coprofagos, la aparicion y evolucién
de los pastizales abiertos dominados por gramineas y la fauna de mamiferos herbivoros (Sanchez et
al. 2010c).

Actualmente, el icnogénero Coprinisphaera contiene diez icnoespecies que se diferencian por
un conjunto de caracteres que incluyen tanto la morfologia externa como la morfologia interna: C.
murguiai, C. kraglievichi, C. cotiae, C. lazai, C. kitu, C. kheprii, C. tonnii, C. akatanka, C. laetoliensis y C.
ndolanyana (Genise 2004; Laza 2006a; Krell y Schawaller 2011; Cantil et al. 2013; Sanchez et al. 2013;
Sanchez y Genise 2015). Las dos ultimas fueron descritas para el Plioceno de Africa, mientras que las
ocho restantes estan registradas para el Cenozoico de América del Sur (Roselli 1939, 1987; Sauer
1955, 1956; Laza 2006a; Sanchez et al. 2010c, 2013; Cantil et al. 2013; Sdnchez y Genise 2015).

S6lo en dos oportunidades se atribuyeron Coprinisphaera a escarabajos necréfagos. En una
ocasion, tres ejemplares de la Formacion Punta San Andrés, de las barrancas costeras de Necochea,
Buenos Aires (Pleistoceno inferior) fueron atribuidos a bolas construidas por Canthon necr6fagos
(Sanchez 2009). En la otra ocasion, los resultados del andlisis de fitolitos realizado en Coprinisphaera

de la Formacién Sarmiento, de Gran Barranca, Chubut (Eoceno medio¢Mioceno inferior) revelaron
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que un ejemplar estudiado podria haber sido construido por un escarabajo necr6fago (Sanchez et al.
2010a). Sin embargo, hasta ahora no existian investigaciones sobre la posibilidad de separar

Coprinisphaera de productores necréfagos y coprofagos.

1.4.2.1. Trazas de otros organismos en Coprinisphaera

Las trazas fésiles de insectos pueden presentar evidencias de la actividad de otros
231y18Y 24 6alldfl0 & DSYIES Hnno & oot 16 OlI-RIT {#yOKST & DSyRS nandoo CiiSy3aStt
(1938) fue el primero en describir trazas en Coprinisphaera, las cuales asoci6 con las realizadas por
cleptol)HHaIi2a Sy 624 RS OMI- 1-00dz1€58 ai(d:fl0 @ DSyRS onnnob tyii2RizSi2y” St 02y0SLii2 RS
GiuITI-a Sy n-T1-a¢ & RS&0MBISIZY @ Ofl-aiFO 2y 10y Rl E2y5 YI0I-Y ente distintas morfologias. Sanchez y
Genise (2009) actualizaron la clasificacion previa e incluyeron una nueva icnoespecie. Krell y
Schawaller (2011) agregaron otra nueva icnoespecie posteriormente.

Las trazas en trazas excavadas en el relleno y/o la pared de las Coprinisphaera pueden darse
por un entrecruzamiento casual entre un organismo y una bola de cria preexistente o por una
interaccién bioldgica entre la bola de cria (o bien, la provision contenida en la bola de cria) y el
organismo productor de la traza (Sanchez y Genise 2009). Estas uUltimas tienen un alto significado
paleobiolégico y en Coprinisphaera pueden ser producidas por cleptoparasitos (i.e. organismos que
roban las provisiones colectadas por otro) o detritivoros (i.e. organismos que se alimentan de la
materia organica) (Sanchez y Genise 2009). Las trazas en trazas con significado paleobiol6gico se
encuentran agrupadas en dos icnogéneros en relacién a su morfologia y al sustrato en el que se
encuentran (pared y/o relleno de la traza que atraviesa): Tombownichnus y Lazaichnus (audf40 y
Genise 2003). En todos los casos, las trazas asociadas a Coprinisphaera fueron atribuidas a
organismos que componen la comunidad de la bosta. El icnogénero Tombownichnus incluye
pequefios agujeros circulares o subcirculares que atraviesan completamente la pared y depresiones
en la superficie interna o externa de la pared (aidt40 y Genise 2003; Sanchez y Genise 2009). Esta

compuesto por tres icnoespecies: T. plenus para los agujeros que atraviesan completamente la pared
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(alufh0 y Genise 2003), T. parabolicus para las pequefias depresiones ubicadas en la superficie
externa de la pared (al{dzf40 y Genise 2003) y T. pepei para las depresiones ubicadas en la superficie
interna de la pared, que ademés pueden presentar una cubierta parcial (Sanchez y Genise 2009).
Tombownichnus plenus representaria la entrada o salida de un cleptoparasito (Sanchez y Genise
2009). Tombownichnus parabolicus aun no fue atribuido a ningin productor y representaria el
intento de entrada de un intruso. Tombownichnus pepei serian registros de cleptoparasitismo de
Scarabaeinae (Aphodiinae) o de moscas llevadas con la bosta aprovisionada (Sanchez y Genise 2009).
El icnogénero Lazaichnus incluye pequefios agujeros circulares o subcirculares que atraviesan la
pared y se conectan con galerias en el relleno (alldf#0 y Genise 2003). Estd compuesto por dos
icnoespecies: L. fistulosus para numerosos agujeros de pequefio didmetro que atraviesan la pared y
se conectan con una trama compleja de galerias (Mikulad y Genise 2003) y L. amplus para agujeros
simples y de mayor didmetro que atraviesan la pared y se conectan con una sola galeria (Krell y
Schawaller 2011). Lazaichnus amplus fue atribuido a escarabajos cleptoparasitos de los géneros
Onthophagus, Hyalonthophagus o Pedaria (Krell y Schawaller 2011), mientras que Lazaichnus
fistulosus fue atribuido a lombrices, las cuales habrian sido atraidas por las provisiones que contienen
las bolas de cria (Sanchez y Genise 2009). Otra traza atribuida a lombrices, particularmente a las
camaras de estivaciéon de las lombrices, es Castrichnus incolumis (Verde et al. 2007; Genise et al.
2013).

Las trazas que se habrian originado por entrecruzamiento casual con Coprinisphaera son:
Feoichnus challa, icnoespecie atribuida a cAmaras de alimentacion de cigarras (Krause et al. 2008;
Sanchez y Genise 2009), Teisseirei barattinia, icnoespecie atribuida a camaras pupales de mariposas

(Genise 2004; Sanchez y Genise 2009; Genise et al. 2013) y celdillas de abejas (Laza 20064, fig. 5A).
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2. OBJETIVOS
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2.1. OBJETIVO GENERAL

El objetivo general de esta Tesis Doctoral es contribuir al conocimiento de la historia
evolutiva de las especies de habitos necréfagos de Scarabaeinae (Coleoptera, Scarabaeidae) durante

el Cenozoico a partir del estudio de sus bolas de cria actuales y fésiles.

2.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS

1) Identificar los caracteres diagnosticos (macro y micromorfoldgicos, asociados con el
contenido fitolitico y la difraccién de rayos X) que permitan diferenciar las bolas de cria de especies
necrofagas actuales presentes en Argentina (Canthon y Coprophanaeus) de las de especies
coprofagas.

2) Identificar los caracteres diagndsticos tafondmicamente preservables (macro y
micromorfoldgicos, asociados con el contenido fitolitico y la difraccion de rayos X) de las bolas de cria
de especies necrofagas actuales en las bolas de cria fésiles (Coprinisphaera) y, en consecuencia,
atribuir icnoespecies de Coprinisphaera a productores con dichos habitos.

3) Inferir el comportamiento de los posibles productores necréfagos fésiles mediante el estudio
de los nidos y la nidificacion de las especies necrdfagas actuales.

4) Rastrear la aparicion y evolucion de la necrofagia en las Scarabaeinae, asi como los cambios
paleoambientales relacionados, elaborando una icnoestratigrafia de Coprinisphaera a través de las

siguientes unidades estratigraficas del Cenozoico:

1 Formacion Asencio (Eoceno inferior?)

)| Formacién Sarmiento (Eoceno medio¢Mioceno inferior)
1 Formacion Pinturas (Mioceno inferior)

1 Formacion La Pava (Mioceno inferior¢Mioceno medio)
1 Formacion Collon Cura (Mioceno medio)
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l

l

Formacion Punta San Andrés (Pleistoceno inferior)
Formacion Cangahua (Pleistoceno MediocPleistoceno Superior)

Formacion Tafi del Valle (Pleistoceno aSRi2 tfSiai20Sy2 Superior)
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3. MATERIALES, METODOS Y AREAS DE
ESTUDIO
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3.1. TRABAJO DE CAMPO NEOICNOLOGICO

3.1.1. Misiones (Argentina)

Se llevaron a cabo dos campafias a Misiones (Argentina) durante los meses de marzo (9¢18) y
diciembre (6¢21) del 2012. La campafia de marzo se desarroll6 en la Bioreserva Karadya (25°52'14"S,
pocpyimnlihil dy” ISY 1ySyiS RS aStdl- vitkyliol- ¢:0101-R2 RSyli2 RSt 02MSR2U ol2t53102  Hdz3dzl-i
Foerster, en el noreste de la provincia de Misiones (Argentina) (Figs. 1, 2A). La camparia de diciembre
se desarroll6 parte en la Bioreserva Karadya (6¢15/12) y parte en el CIAR (Centro de Investigaciones
yi2yAl- wi-Y 23T HTeHeinal{I pnc pelHolthi impg21/12), ubicado al sudeste de Misiones (Figs. 1, 2B).

Tanto C. quinquemaculatus, como C. aff. paraguayanus y Canthon histrio fueron atraidos
usando cebos de atun o achuras (Fig. 2C), y restos de viboras (Rhinocerophis alternatus y Crotalus
durissus) que se encontraron muertas en la Bioreserva Karadya. Las observaciones
comportamentales de C. quinquemaculatus se realizaron in situ y se registraron mediante fotografias
y videos (Figs. 2D¢F). Para C. aff. paraguayanus se obtuvieron de datos de sus nidos y bolas de cria
s6lo a partir de terrarios debido a que, por su pequefio tamafio, resulté imposible seguir su
comportamiento en el campo. No se obtuvieron datos sobre la nidificacion de C. histrio. Algunos C.
quinquemaculatus y C. aff. paraguayanus se hallaron activos dentro de un cadaver de un ave
(Tachyphonus coronatus) en una etapa temprana de descomposicion (Fig. 2F, flecha) y en
excrementos de perros. Algunos C. aff. paraguayanus fueron hallados en restos de naranjas
podridas.

En total, se obtuvieron 25 C. quinquemaculatus y 11 C. aff. paraguayanus. Para seguir el
comportamiento de nidificacion y lograr la obtencion de bolas de cria, éstos fueron ubicados dentro
de terrarios plasticos, rectangulares o cilindricos, 23.0 x 13.5 cm 0 25 ¢cm de didmetro x 29 de alto,
respectivamente (Fig. 2G). Los mismos fueron acondicionados con una capa ligeramente humedecida
de suelo extraido del lugar y restos de aves o atun en la superficie. Alrededor de una semana después
del armado de los terrarios, ain en Misiones o0 ya en Buenos Aires, en el laboratorio de Icnologia del
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MACN, se removieron las capas superficiales del material del suelo interrumpiendo las actividades de
nidificacion y se extrajeron las bolas de cria de las camaras de nidificacion.

En las cercanias de las inmediaciones del CIAR se colectd un Unico ejemplar de C. ensifer que
fue atraido por la luz de un farol la noche del 18 de diciembre del 2012. Se determiné que el ejemplar
era una hembray se la incorpor6 a un terrario plastico y cilindrico, de 30 cm de diametro y 40 cm de
alto (Fig. 2H), con 25 cm de suelo extraido del lugar y ligeramente humedecido, y abundante carne
cruda o grasa de vaca en la superficie. El registro del comportamiento se inicié en el CIAR y se
continud en Buenos Aires, particularmente en la casa de la doctoranda. Diariamente se retiraban los
hongos de la capa superficial. Cada 3¢4 dias se le agregaba nueva provision en la superficie. Las
observaciones comportamentales se registraron mediante fotografias y videos, y se realizaron
durante 46 dias (19/12/2013¢02/02/2014) hasta que finalmente el escarabajo murio.

En todos los casos, las provisiones dentro de los terrarios fueron renovadas regularmente
cuando se resecaban o cuando entraban en una etapa avanzada de descomposicion. Diariamente se

rociaba agua para mantener la humedad del suelo.

3.1.2. Tucuman y Salta (Argentina)

En enero del 2012 (04¢17) se llevd a cabo una campafia en la que, en principio, se visito la
Reserva Horco Molle, Tucuman, Argentina (Fig. 3A). Alli se encontraron C. cyanescens y C.
guinguemaculatus en un area relativamente cercana a un 0so hormiguero enterrado (Figs. 3B, C). Se
coloco carne cruda de vaca como cebo para atraer mas individuos. A pesar de que los cebos fueron
protegidos por armazones de cajones, en todos los casos fueron ingeridos por los perros de la zonay
no se pudieron registrar los comportamientos ni obtener bolas de cria (Fig. 3D). Luego nos dirigimos
a theS [I- CRURM LMBOEIYSyIS I- 23 iSWSy2a RSt CuE20mo2 a[l- CE2URIEl wol0IR2 I
aproximadamente 4 km de Rosario de Lerma, Salta, Argentina (25°00'pnl{I cpcoo'onlihi R2yRS
pudimos obtener resultados exitosos (Fig. 4). El area de estudio se encontraba en las inmediaciones

del frigorifico, donde se enterraban desechos en una fosa sanitaria (Fig. 5A). En esta misma area se

37



hallaron C. cyanescens y C. mutabilis, pero de esta Ultima especie no se obtuvieron datos sobre su
nidificacion. Los nidos de C. cyanescens fueron estudiados in situ, mediante la excavacion de calicatas
(Figs. 5BCE). La metodologia empleada se describe de la siguiente manera: se identifico la actividad
de los individuos (suelo removido) por encima o al lado de la carrofia; se retird la carrofia y la capa
superficial del suelo, incluyendo el pasto, y se detectaron las entradas a los tuneles ubicadas por
debajo 0 a un lado de la carrofia. Se coloc6 una cénula dentro de las entradas, de manera de
determinar la direccién y la longitud del tinel (Fig. 5B); se excavd el suelo para ir siguiendo y
abriendo el tunel longitudinalmente (Fig. 5C). La estructura de los nidos y las bolas de cria fueron
registradas mediante dibujos, medidas y anotaciones realizadas en el cuaderno de campo,
acompafiado de fotografias y videos (Figs. 5D¢F). Las entradas de los nidos estaban asociadas a
restos de cadaveres de cerdos, excrementos de perros que se estaban alimentando de estos restos

(Fig. 5G) y cadaveres de pequefios vertebrados.

e ! ~S(f

AltoParana ™ e’ o
o
j dKaradya
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Itapua ‘ Brasil

. pTi
Figura 1: Ubicacion de los sitios donde se realizaron estudios neoicnoldgicos en Misiones (Argentina).

38



Figura 2: Camparias a Misiones (Argentina).

A) Bioreserva Karadya (marzo 2012). Acomparfiantes: Jorge F. Genise y M. Victoria Sanchez. B) CIAR (diciembre
2012). Acompafiantes de izquierda a derecha: Laura Sarzetti, Jorge F. Genise, Pablo Dinghi, Viky Sanchez, y
Francisco La Roche. C) Colocacion de cebos. D), E) Observacion del comportamiento de nidificacion in situ. F)
Registro de comportamientos mediante videos. Notar el cadaver de un ave (flecha). G) Armado de terrarios en
la Bioreserva Karadya. H) Control de terrarios en el CIAR.

39



Figura 3: Campafia a Tucuman (Argentina).

A) Reserva Horco Molle. B) Coprophanaeus cyanescens. Tamafio: 2.5 cm. C) Canthon quinquemaculatus.
Tamafio: 1 cm. D) Intentos fallidos de atraccion de individuos. Notar la zona donde se encontraba enterrado el
oso hormiguero (flecha amarilla), el cebo protegido por un cajon de manzanas (flecha blanca), y el perro al
acecho.

\

Figura 4: Ubicacion del sitio donde se realizaron los estudios neoicnolégicos en Salta (Argentina).
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Figura 5: Campafia a Salta (Argentina).
A) Area de estudio. B) Barrido de la capa superficial del suelo y colocacion de las canulas. C) Excavacion de los
nidos de Coprophanaeus cyanescens in situ. D) Mediciones y anotaciones en el cuaderno de campo. E) Registro
de datos mediante fotografias y videos luego de la obtencion de una bola de cria que se encontraba en una
camara de nidificacion (flecha). F) Obtencién de la primera bola de cria (flecha). G) Perro alimentandose de los
desechos del frigorifico. Acompafiante: M. Victoria Sdnchez.
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3.2. TRABAJO DE CAMPO PALEOICNOLOGICO

En esta Tesis se estudiaron las Coprinisphaera presentes en ocho formaciones geoldgicas de
Sudamérica, particularmente de Ecuador, Uruguay y Argentina (Fig. 6). En el campo, los ejemplares
fueron fotografiados in situ, extraidos de la roca de caja (utilizando cortaplumas, piqueta y/o
cortafierros y maza), envueltos con papel higiénico, empaquetados con cinta de papel y rotulados. El
rétulo incluy6 el nimero de campo y el sitio de estudio. En algunos se extrajo una muestra de la roca
de caja adyacente al ejemplar colectado para ser utilizada en los andlisis fitoliticos y de difraccion de

rayos X.

3.2.1. Formacién Asencio

Se llevé a cabo un viaje de campafia a Uruguay en el mes de noviembre (20¢29) del 2013 en
el que se colectaron Coprinisphaera & 2014 iI-TI-a Ts8tSa Sy fl-a 0l-yiSul-a 94LI3I- doocpHIMpTI{I pyc
honnoThil [1-4 CE2NSE doocpmipotpl{I pycmmiHpimihil al-fR2y1-R2 hSaiS 6oocpmlondTi{I pycmmiHppRhil
Maldonado Este doocpminpdpl{l pycmmimntoRhi y Rossotti (33cpcly{I pycplpchihil iz6i01RIE Sy St
S5SLMIIIFY Syi2 RS /22yil1 & fI- O1yiSHl- aSRil- 13¢z1- éoocorinmoTt{I prepntntghil d¢ol0I-RI- Sy St

Departamento de Soriano (Figs. 6, 7, 8). Se recolectaron mas de 50 Coprinisphaera y otras trazas

fosiles.

3.2.2. Formacién Sarmiento

Se llevo a cabo un viaje de campafia a Sierra de Talquino (Chubut, Argentina) durante los
meses de noviembre y diciembre (17/11¢02/12) del 2014. Los sitios de estudio fueron: Abra de Pepe
onncnylpmoini{l cycprinpeTihil 1281RIF RS wiiiSu onncnglomoy{I chemimmon@hil . I21-RI- RSt 5hI-6f2
onnenniHAomi{I cycpdipdphil 1oll- DIIYRS onncnyinpopl{I cycpylpodclihil 9f #1-Y'2 tnncnnimHIGW{t
chcoimpty@hil 1281-R1- - onncnmimetn®{I chedimeniihy & 1281RI- M- a2i14S4 onncnloctp{! cie
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Tlpopltho 6CA3ae 9, 10). Se recolectaron en total 1936 Coprinisphaera, ademas de otras trazas fosiles
(Figs. 10 Ggl).

Se hallaron Coprinisphaera dentro de sus respectivas camaras de nidificacion fosilizadas.
Cada una de las cAmaras fue fotografiada in situ con una escala y los ejemplares contenidos dentro
fueron colectados. Luego, se obtuvieron las medidas de las cAmaras utilizando el programa Image J

(n=7).

3.2.3. Formaciones La Pava y Collén Cura

Se llevé a cabo una campafia a Paso del Sapo y alrededores (Chubut, Argentina) en el mes de
marzo (03¢10) del 2014. Durante la misma se estudiaron tanto la Formacion La Pava como la
c2UY I-0isy /2ty /6 [22 8123 RS SaliRi2 1:SI2y7 th-a2 RSt {I1J2 onHennlphiol{I chcohinmonihil of
Petis2 onHcHpIMnoyQ{I cihepTintclih y Cerrit2 ¢SNOM-I2 onHemotnpdd{I coepTinTomidh 6CI330 mmE MH 1 D).
Para la Formacion La Pava se encontraron trazas fésiles en los tres sitios y se recolectaron 260
ejemplares de Coprinisphaera que se encontraban in situ (Figs. 12A, B, D, ECG). Para La Formacion
Coll6én Curd se hallaron trazas fosiles sélo en El Petiso, donde la formacion se encontraba expuesta en
planta en una superficie inclinada (Fig. 12C), y se recolectaron 44 Coprinisphaera y 13 estructuras
esféricas que serian rellenos sueltos.

En la Formacion La Pava se hall6é una Coprinisphaera (MPEF-IC 2669) dentro de su respectiva
camara de nidificacién. Se extrajo el ejemplar de la camara y se tomaron las medidas necesarias y

fotografias in situ.

3.2.4. Formacién Punta San Andrés

Se llevé a cabo una camparfia a Necochea (Buenos Aires, Argentina) en el mes de diciembre
(01cnni RSt Hammo [24 aii2a RS SaldRi2 TSRyt tazyflil- /IMIGIHHR2 6t/T oyconimmiyTi{I pycopiHomMTRN(I

[1-4 Dlidziil-& 6[DT oycoctncomp®{l pycnyloctHpRhil tazylil- bS3NI- dtbT oycoTlohHd®{I pycpnlpniTolh &
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[24 #y35t54 o[ 1T oycnninnicol{I phemiHnthplhu 6133 mol mnio {S SEilI+SIi2y oc Coprinisphaera que se
encontraban in situ, 5 estructuras que serian camaras pupales sueltas y 3 ejemplares de Taenidium

(Fig. 15).

3.2.5. Formacion Cangahua

Se llevo a cabo una campafia a Ecuador en el mes de agosto del 2011 (01¢09) en la que se
estudiaron siete localidades. Seis de ellas se ubican en Quito o en los alrededores, dentro de la
provincia de Pichincha: Universidad Central (00°120n%0S, 78°30018.200h0, Tumbaco (00°13tnnl{l
78°240HytylN(I  ¢lyYRIF 10Ol (00°00MHPSPAN,  78°200Hnmeylh(l  ¢lyRI- 1612  dnncnni28.00{:
TyempiHmichil La Merced (00°17047.70{1 78°24046.90h0 y wi2 /KIOKS onncmHIHMIpR{I 78°220MctHNO)
(Figs. 16, 17). La localidad restante pertenece a la provincia de Chimborazo: Quebrada Chalan
(01°46036.600{1 78°38000.8Mhy 6Ci3a mcI MT (¢ Se recolectaron 41 Coprinisphaera. Los ejemplares que
no pudieron ser recolectados fueron fotografiados en el campo y luego medidos utilizando el

programa Image J (n= 61).

3.2.6. Formacién Tafi del Valle

Se realiz6 una campafa a Tafi del Valle (Tucuman, Argentina) en el mes de marzo (4¢10) del
2015. Los sitios de estudio fueron: La Banda, particularmente Anfiteatro La Pasion (HccpminnémHQ{T
cpenolpdpmithy & tdzydl- RSt 1Y 6lll-R2 dncepmipptyn{l cpenoimytcnlthi & 9f azfflll tHeepeimTiTal{l
cpenmimntyd®hi 6CA 330 myl mpIc¢D). Se recolectaron 85 ejemplares de Coprinisphaera que se
encontraban in situ (Figs. 19E¢G). Ademés del material colectado, se revisd6 material adicional (13
ejemplares) proveniente del Anfiteatro La Pasion y colectados por Jaime Powell (4).

Se hallaron Coprinisphaera dentro de sus respectivas camaras de nidificacion, algunas incluso
asociadas a restos de tuneles, en dos niveles del Anfiteatro La Pasion (nivel 0y 2) y en el Gnico nivel

con Coprinisphaera de Punta del Alambrado (ver perfil mas adelante). Se extrajeron los ejemplares
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de las cAmaras, se limpiaron con pincel y se tomaron las medidas utilizando un calibre o un metro. En
el caso de agrupamiento de cAmaras, se tomo el area que ocupaban y las distancias entre ellas. Los
taneles no se encontraban expuestos y estaban rellenos con material suelto. Utilizando cortaplumas,
se excavo delicadamente en forma paralela a la pared, rellenando las estructuras que iban surgiendo
con papel higiénico y limpiandolas luego con un pincel. Finalmente, se tomaron las medidas

necesarias.
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Figura 6: Ubicacion de las formaciones estudiadas en Sudamérica.

46



A “>'Maldonado Oeste

o MaldenadoelEste
Brasil HES RS

Uruguay

~

:éorianoff Poalmitas {Loc.)

Rossotti ‘Media Agua

.5 km
T

Figura 7: Ubicacion de los sitios de estudio de la Formacién Asencio (Uruguay).
A) Canteras Espiga, Maldonado Este, Maldonado Oeste y Las Flores (cuadrados blancos). B) Cantera Rossotti. C)
Cantera Media Agua.

Figura 8: Camparia a las distintas canteras de la Formacion senC|o (Uruguay). ‘
A) Cantera Espiga. B) Cantera Las Flores. C) Cantera Media Agua. D) En las instalaciones de la cantera Rossotti.
Acompafiantes de izquierda a derecha: Patricia Gonzalez-Vainer, Jorge F. Genise y Mariano Verde.
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Figura 9: Ubicacion de los sitios de estudio de la Formacion Sarmiento (Chubut, Argentina).
Localidades: Abra de Pepe, Hoyada de Ritter, Bajada del Diablo, Abra Grande, EI Alamo, Hoyada Jara y Hoyada

Jara Morales.
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Figura 10: Campafia a la Formacion Sarmiento en Sierra de Talquino (Chubut, Argentina).
A) Abra de Pepe. Acompafantes de izquierda a derecha: Eduardo Bellosi, Marcelo Krause, M. Victoria Sanchez,
Mariano Verde, Alejandro Kramarz, Pablo Puerta y Jorge F. Genise. B) Hoyada de Ritter. Acompafiantes:
Mariano Verde y Jorge F. Genise. C) Bajada del diablo. Acompafiantes: Jorge F. Genise, Pablo Puerta y Mariano
Verde. D) Abra Grande. E) EI Alamo. F) Hoyada Jara. G) Alta densidad de Coprinisphaera in situ registrada en
Abra de Pepe (flechas). Escala= 20 mm. H) Coprinisphaera tonnii in situ (flecha). Escala= 10 mm. I)

Coprinisphaera murguiai in situ (flecha). Escala= 20 mm.
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Figura 11: Ubicacion de los sitios de estudio de las formaciones La Pava y Collén Cura (Chubut, Argentina).
Localidades: Paso del Sapo, El Petiso, y Cerrito Terciario (amarillo). También se indican los sitios estudiados por
G. Frenguelli (1941a): Aguada La Escondida y Cafiadén del Loco.
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Figura 12: Campafia a las formaciones La Pava y Collon Cura (Chubut, Argentina).

A) Paso del Sapo. B) El Petiso (Fm. La Pava). Acompafante: Eduardo Bellosi. C) El Petiso (Fm. Coll6n Curd).
Acompafiante: Eduardo Bellosi. D) Cerrito Terciario. En la foto: Eduardo Bellosi y Pablo Puerta. E)
Coprinisphaera akatanka in situ en la Formacion La Pava (flecha). Escala= 20 mm. F) Coprinisphaera tonnii in
situ en la Formacién La Pava (flecha). Escala= 10 mm. G) Coprinisphaera murguiai in situ en la Formacion La
Pava (flecha). Escala= 10 mm.
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Figura 13: Ubicacién de los sitios de estudio de la Formacién Punta San Andrés (Buenos Aires, Argentina).
A), B) Ubicacién del area de Necochea en el sur de Buenos Aires. C) Mapa mostrando las localidades estudiadas
(triangulos) en los acantilados costeros: Punta Carballido, Las Grutas, Punta Negra y Los Angeles. Extraido y

modificado de Cantil et al. (2013).
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Figura 14: Campafia a la Formacién Punta San Andrés (Buenos Aires, Argentina).
A) J. F. Genise ensefiando como extraer trazas fosiles de materiales poco consolidados. B) Registro del material
mediante fotografias. Acompafiante: M. Victoria Sanchez. C) Punta Carballido. En la foto: Jorge F. Genise y
Laura Sarzetti. D) Las Grutas. En la foto: Jorge F. Genise y Eduardo Bellosi. E) Punta Negra. En la foto: M.
Victoria Sanchez. F) Los Angeles. Acompafantes: M. Victoria Sanchez y Laura Sarzetti. SS: Seccién superior, SM:
Seccion media, Sl: Seccion inferior. Extraido de Cantil et al. (2013).
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Figura 15: Coriniphera y Taenid

e oL § : il o a5 ‘ ;
ium in situ en la Formacion Punta San Andrés (Buenos Aires, Argentina).
A) Coprinisphaera akatanka (flecha). B), C) Copriniphaera isp. (flecha). D) Taenidium barretti cortando un

ejemplar de Coprinisphaera (flecha). E, F) Taenidium barretti (flecha). Escalas= 10 mm. Extraido de Cantil et al.
(2013).
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Figura 16: Ubicacion de los sitios de estudio de la Formacion Cangahua (Ecuador).
Extraido y modificado de Sanchez et al. (2013).

Flgura 17; Campana ala FormaC|on Cangahua (Ecuador)

A) Quebrada Chalan. Acomparfiantes: Jorge F. Genise y Eduardo Bellosi. B) Tanda abajo. En la foto: José Luis
Roman-Carrion. C) Rio Chiche. D) Tanda arriba. Acompafiantes: M. Victoria Sanchez, Jorge F. Genise y Eduardo
Bellosi. Extraido y modificado de Sanchez et al. (2013).
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Figura 18: Ubicacion de los sitios de estudio de la Formacién Tafi del Valle (Tucuman, Argentina).
Anfiteatro La Pasion, Punta del Alambrado y El Mollar.
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