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La Icnofacies de Nereites en sustratos marinos bioestabilizados del Siluro—

Devonico en el Bloque de San Rafael (Mendoza), Argentina

La Formacion Rio Seco de los Castafios aflorante en el Bloque de San Rafael y
depositada en el Paleozoico medio (Silurico—Devonico) de Gondwana, constituye uno
de los pocos registros, a nivel mundial, de una icnofauna dominada por los icnogéneros
Dictyodora, caracteristico del Paleozoico, y Nereites, arquetipico de la icnofacies
homonima, a los que se suma el registro de actividad microbiana. En este marco, el
objetivo de esta Tesis es estudiar la relacion entre sustratos modificados por actividad
biolégica y la composicion, etologia y preservacion del registro de una icnofauna
asignable a la Icnofacies de Nereites, y escasamente documentada en el Paleozoico medio
de Sudamérica. Por este motivo, el estudio de la icnofauna de esta Tesis—trasciende el
nivel local. Para llevar a cabo la Tesis se siguieron dos lineas de analisis: Por un lado, el
primer estudio estratigrafico y sedimentoldgico de detalle de la unidad y, por el otro, el
estudio icnolégico es abordado icnotaxondmicamente y luego, su relacién con los niveles
sedimentarios portadores de la icnofauna, permiten la discusion del posible rango
paleobatimétrico representado en la sucesion estudiada. Estratigraficamente, se dividio
informalmente a la unidad en dos secciones (inferior y superior) separadas por un contacto
erosivo y extendido lateralmente atribuido a un descenso relativo del nivel del mar. La
caracterizacion sedimentoldgica incluyd desde facies hasta el anélisis de secciones
delgadas, para la interpretacion de intervalos peliticos que son los que contienen
abundantes trazas fosiles. La unidad estudiada ha sido reinterpretada en la seccion inferior
como depdsitos de I6bulos gravitacionales en un contexto batimétrico de plataforma, con
estructuras de corriente, de flujos combinados y de tormenta que indican sedimentacion
por encima del nivel de base de olas de tormenta. La seccion superior probablemente
representa una parte menor de un sistema deltaico a gran escala que presenta hacia el
techo depositos de descargas fluviales con fragmentos de plantas y niveles de carbon, que
confirman somerizacion. Esto resulta incompatible con el escenario tipico de la Icnofacies
de Nereites, asociada mayormente con ambientes marinos profundos por debajo del talud,
desde el Paleozoico temprano.

En lo que respecta al estudio icnologico propiamente dicho, se documentaron
distintas icnoespecies de Dictyodora, que permiten discutir el valor estratigrafico que se
les habia asignado, ademés de documentar en detalle transiciones e intergradaciones entre

las mismas. Este estudio permite concluir que la unidad contiene la mayor diversidad a



nivel icnoespecifico de Dictyodora y Nereites en el centro-oeste de Gondwana. En
particular, la mayoria de los casos de intergradacion de icnoespecies, tanto en Nereites
como en Dictyodora, son novedosos. La gran variedad morfol6gica y excelente
preservacion de los especimenes de Dictyodora permitieron discutir la terminologia
utilizada este icnogénero, y también la validez de ciertas icnotaxobases a nivel
icnoespecifico. Se efectian 2 propuestas icnosistematicas: la primera propone una
sinonimia entre tres icnoespecies de Dictyodora y la segunda, contempla considerarlas
como variantes preservacionales. Ademas, se reconocieron 24 icnotaxones: Artrophycus?
isp., Caridolites isp., Chondrites isp., Chondrites intricatus, Chondrites targionii,
Dictyodora isp., Dictyodora atuelica, Dictyodora liebeana?, Dictyodora scotica,
Dictyodora silurica, Dictyodora tenuis, Dictyodora zimmermanni, Gordia isp.,
Helminthoidichnites isp., Nereites isp., Nereites cambriensis, Nereites irregularis,
Nereites jacksoni, Nereites macleayii, Nereites missouriensis, Nereites pugnus,
Rhizocorallium commune?, Taenidium isp., Thalassinoides isp., Undichnia? isp. y
Zoophycos isp. 15 de estos icnotaxones se describen por primera vez en la unidad. Se
describieron 4 icnoasociaciones. Asimismo, se documentd por primera vez
criptobioturbacién en niveles peliticos macroscopicamente estériles, y que indican que la
interfase sustrato-agua se encontraba al menos en ausencia de anoxia. La presencia
conjunta de icnoespecies utilizadas tradicionalmente como indicadores
icnoestratigraficos de distintas épocas descarta el uso de las mismas con este fin.

Ademas, se describieron macro- y microscopicamente Estructuras Sedimentarias
Inducidas por Actividad Microbiana (ESIAM), abundantes en toda la unidad. En cuanto
a su relacion con las trazas fosiles, se observo que se encontraban mayormente en los
mismos niveles que Nereites, y se pudieron reconocer varios ciclos de proliferacion
microbiana. En cuanto a su rol tafonémico, contribuyeron a la preservacion tanto de trazas
fosiles como de formas de lecho y fragmentos de plantas que se encuentran hacia el tope
de la unidad.

Como resultado de la combinacion de los analisis estratigraficos,
sedimentoldgicos e icnoldgicos se reconoci6 que las icnoasociaciones descriptas no se
ajustan al modelo tradicional de la Icnofacies de Nereites. En particular, se realizé una
discusion de la aplicacion del modelo de icnofacies de Seilacher (1967) para el Paleozoico
medio y se presentan alternativas de asignacion icnofacial. Los resultados de este trabajo
constituyen un ejemplo de la dificultad del uso de las icnofacies como indicadores

batimétricos, al menos en ciertas circunstancias, y muestran la importancia de la



bioestabilizacion de sustratos, la presencia de criptobioturbacién y la necesidad de un
estudio detallado de niveles portadores de trazas fosiles antes de inferir ambientes

depositacionales.

Palabras clave: Dictyodora, terreno de Cuyania, matas microbianas, icnotaxonomia,

Gondwana



The Nereites Ichnofacies in marine biostabilised Siluro—Devonian substrates in the

San Rafael Block (Mendoza), Argentina

The Rio Seco de los Castafios Formation (San Rafael Block) contains one of the
few records from the middle Palaeozoic (Silurian—Devonian) of Gondwana with an
ichnofauna dominated by the Paleozoic ichnogenus Dictyodora and by the ichnogenus
Nereites, archetypal of the homonymous ichnofacies, in association with the record of
microbial activity. Within this framework, the aim of this thesis is to study the relationship
between substrates modified by biological activity and the composition, ethology, and
preservation of an ichnofauna assignable to the Nereites Ichnofacies, poorly documented
in the middle Palaeozoic of South America. For this reason, the study of the ichnofauna
of this Thesis is relevant beyond a local/regional scale. with the study of the Siluro—
Devonian transition in the San Rafael Block. Two lines of work were carried out to
approach the study. On the one hand, the first detailed stratigraphical and
sedimentological analysis of the unit. On the other hand, the ichnological study, through
an ichnotaxonomic approach, and then the relationship between the trace fossils and their
bearing levels, which allows the discussion on the palaebathymetrical range represented
in the studied succession.

Stratigraphically, the unit was informally divided into two (lower and upper)
sections, separated by a laterally extended, irregular, erosional contact as a result of
relative sea-level fall. The sedimentological analysis ranged from facies to thin-section
analysis for the interpretation of fine-grained intervals containing abundant trace fossils.
The studied unit has been interpreted in its lower section as lobe deposits generated by
gravitational flows in a platform bathymetric context, with current and combined-flow
structures (including storm-generated structures) that indicate sedimentation above the
storm wave base level. The upper section probably represents a minor part of a large-
scale deltaic system; it shows fluvial discharge deposits with plant fragments and coal
levels, confirming somerization. This is incompatible with the typical scenario of the
Nereites Ichnofacies, associated mostly with deep marine environments below the slope
since the early Palaeozoic.

Regarding the ichnological study, different ichnospecies of Dictyodora were
documented, which allow to discuss their stratigraphic value, as well as to document
transitions and intergradations between them. This study enables to conclude that the unit
contains the greatest ichnospecific diversity of Dictyodora and Nereites in west-central

v



Gondwana. In particular, most of the cases of intergradation between ichnospecies in both
Nereites and Dictyodora are unprecedented. The great morphological variety and
excellent preservation of the Dictyodora specimens allowed to discuss the terminology
used for this ichnogenus, and also the validity of certain ichnotaxobases at an
ichnospecific level. There are two ichnosystematic proposals: the first one implies a
synonymy between three ichnospecies, and the second one considers the possibility of
preservational variants. 24 ichnotaxa in total were recognized (ACA PEGA TODO
IGUAL pero cambia el y por un and), 15 of which are described in the unit for the first
time. Four ichnoassociations were described. Moreover, cryptobioturbation was also
documented for the first time in macroscopically sterile mudstone levels, indicating that
the substrate-water interface was at least partially oxygenated. The joint presence of
ichnospecies traditionally used as stratigraphic indicators of different ages disregards this
application.

In addition, Microbially Induced Sedimentary Structures Induced by Microbial
Activity (MISS), which are abundant throughout the unit, were described macro- and
microscopically. Regarding their relationship with trace fossils, they were mostly found
in the same levels as Nereites, and several cycles of microbial proliferation were
recognised. In terms of their taphonomic role, they contributed to the preservation of trace
fossils, bedforms and plant fragments found towards the top of the unit.

As a result of the combined stratigraphical, sedimentological, and ichnological
analyses it was recognised that described ichnoassociations do not adjust to the traditional
Nereites Ichnofacies model. In particular, the application of Seilacher's (1967) model for
the middle Palaeozoic was discussed, and alternative ichnofacial assignments are
presented. The results of this word constitute an example of the problematic use of
Ichnofacies as bathymetric indicators, at least in certain circumstances, and show the
importance of substrate biostabilisation, the presence of cryptobioturbation and the need
for a detailed study of trace fossil-bearing levels before concluding depositional

environments.

Key words: Dictyodora, Cuyania terrane, microbial mats, ichnotaxonomy, Gondwana



"Digamos que un lirio blanco esta floreciendo en un
campo. Sélo hay tres formas de ver este lirio, tres
sentimientos que pueden obtenerse una vez que el
lirio ha sido percibido: primero, estoy dentro del
lirio. Segundo, el lirio esta dentro de mi. En tercer
lugar, el lirio y yo estamos separados"

Yasunari Kawabata
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1.1. Antecedentes y marco tedrico

La icnofauna que fue descripta por Pazos et al. (2015a, b) en la Formacion Rio
Seco de los Castarios del Silurico tardio—Devonico Temprano en el Blogue de San Rafael
en el oeste de Argentina es uno de los pocos registros del Siluro—Devonico en todo el
mundo dominado por una icnoasociacion con Nereites-Dictyodora y asociado con matas
microbianas en depodsitos de plataforma externa (Davies etal., 2016). Asimismo,
constituye una de las primeras icnofaunas autoctonas de Gondwana occidental después
de la colision del terreno de Cuyania contra Gondwana. En referencia a la icnologia
reconocida, se sugirio que el contenido icnolégico de la unidad podria ser asignable a la
Icnofacies de Nereites en un ambiente de plataforma (Pazos et al., 2015a). Esta inferencia
batimétrica esta relacionada al hallazgo del icnogénero Zoophycos Massalongo 1855, el
cual en el Paleozoico (pre-Devodnico) se hallaba restringido mayormente a ambientes de
plataforma (ej., Zhang et al., 2015; Sedorko et al., 2018b).

La Icnofacies de Nereites tipifica depdsitos de aguas profundas (zona abisal)
donde las sucesiones turbiditicas son frecuentes, particularmente en l6bulos de abanicos
submarinos (ej., Seilacher, 1974; Frey et al., 1990). En el Paleozoico, los icnogéneros
asociados con la Icnofacies de Nereites son algunos como Dictyodora Weiss 1884 (gj.,
Seilacher, 1974, 2007; Uchman, 2007; Buatois y Mangano, 2011) y Oldhamia Forbes
1849. El icnogénero Nereites Macleay 1839 es una traza fosil euribatica que se encuentra
en esta icnofacies y también se encuentra en icnoasociaciones asignables a otras
icnofacies (ej., Mangano etal., 2000; Buatois y Mangano, 2011). Recientemente,
Dictyodora ha sido documentada en ambientes de plataforma (Pazos et al., 2015a, b;
Muszer, 2020a), mas someros que los tradicionalmente esperables (facies de abanicos
submarinos). Otro indicador diagnostico de la Icnofacies de Nereites es la presencia de

grafogliptidos, los cuales se establecen en ambientes de abanicos marinos profundos
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desde el Ordovicico en adelante (ej., Crimes y Crossley, 1991; Buatois et al., 2009),
aungue han sido registrados también en depo6sitos marinos someros (Olivero et al., 2010;
Malekzadeh y Wetzel, 2020). Nereites, Dictyodora y grafogliptidos no siempre se
encuentran en asociacion, y se ha sugerido que sutiles variaciones en los parametros
fisico-quimicos pueden explicar estos casos, particularmente en el Paleozoico inferior
(Seilacher, 1974; Benton, 1982a). La presencia en particular de grafogliptidos permite
una asignacion indiscutida de la icnoasociacion que los contiene a la Icnofacies de
Nereites. Sin embargo, se han asignado a esta icnofacies, sucesiones con alguno de estos
icnogéneros ausentes (McCann, 1990; Benton, 1982a, fig 9; Fan y Gong, 2016).

La Icnofacies de Nereites fue diferenciada en tres icnosubfacies: la de
Paleodictyon, la de Nereites, y la de Ophiomorpha rudis (Seilacher, 1974; Uchman,
2001). Cada una de ellas se las encuentra en determinados subambientes dentro del
ambiente marino profundo (Uchman, 2007, 2009). Recientemente, se han estudiado
depdsitos actuales de ambiente marino profundo y se observo que la distribucion de la
Icnofacies de Nereites no es uniforme y su composicion icnoldgica varia de acuerdo a si
los icnofésiles son pre- o post-depositacionales, y se reconocen claramente las
icnosubfacies antes mencionadas (Uchman, 2009; Buatois y Mangano, 2011; Rodriguez-
Tovar, 2022). Estas icnosubfacies son claramente reconocibles en el Mesozoico y
Cenozoico, mientras que en el Paleozoico existen pocos ejemplos en la literatura donde
se las caracteriza. En este Gltimo las icnoasociaciones son mayormente asignadas a la
Icnofacies de Nereites pero no asignadas a icnosubfacies (ej., Benton, 1982a; b; Uchman
et al., 2005; Uchman, 2007; Pazos et al., 2015a; Fan y Gong, 2016). En el Paleozoico en
particular, muchas de las asignaciones a la Icnofacies de Nereites presentan caracteristicas
diferentes al modelo tradicional de Icnofacies. Por ejemplo, la ausencia de grafogliptidos,

la batimetria mas somera que los ambientes marinos profundos, y la presencia de pocos
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icnogéneros arquetipicos.

En esta Tesis se realiza un analisis sedimentoldgico de la Formacion Rio Seco de
los Castafios con un contexto paleoambiental detallado y, ademés se ubica
estratigraficamente a los icnofésiles previamente estudiados por Pazos et al. (2015a, b).
Asimismo, sumado el nuevo material icnoldgico recolectado, se analiza la composicion
icnofaunistica de toda la unidad. Se realizan descripciones exhaustivas y asignaciones
icnosistematicas, y se proponen icnoasociaciones con el fin de sugerir la asignacion
icnofacial. Dicha asignacion, permite discutir un nuevo caso en el Paleozoico de
Gondwana con una icnoasociacion compuesta por icnogéneros que caracterizan la

Icnofacies de Nereites, aungue en facies probablemente méas someras a lo esperable.

1.2. Objetivo general
Esta Tesis se propone estudiar la composicion, etologia y preservacion del registro
icnologico del Siluro—Devonico en el Bloque de San Rafael (provincia de Mendoza,
Argentina), donde se han documentado trazas fosiles asignadas a la Icnofacies de
Nereites, y analizar la relacion de las mismas con sustratos modificados por actividad
microbiana. En relacion a esto dltimo, se propone también realizar un estudio

estratigrafico y sedimentoldgico para brindar el contexto paleoambiental de la unidad.

1.3. Objetivos especificos e hipotesis
La hipdtesis que sirvio de guia para la realizacion de este trabajo es: la Icnofacies
de Nereites durante el Paleozoico medio en presencia de matas microbianas podria
contener una nueva icnosubfacies.

Los objetivos especificos son:
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a) Contextualizar estratigréafica y sedimentol6gicamente a las trazas fésiles descriptas en
trabajos previos en la unidad de estudio (Pazos et al., 2015a, b), sumando nuevos
materiales. Para esto se realizara un andlisis estratigrafico y sedimentoldgico ya
mencionado.

b) Realizar el andlisis icnotaxondmico y etolégico del icnogénero Dictyodora Weiss, cuya
utilidad icnoestratigréfica ha sido recientemente puesta en duda (Pazos et al., 2015b). El
registro de Dictyodora en la Formacion Rio Seco de los Castafios es uno de los pocos
registros de este icnogenero en Gondwana. Un andlisis icnotaxondmico detallado
centrado en este icnogénero permite discutir problemas asociados a las asignaciones
icnoespecificas de este icnogénero, discutir la interpretacion etoldgicay, a su vez, analizar
el uso de la misma como herramienta icnoestratigréafica.

c) Realizar la primera caracterizacion detallada y a distintas escalas de las Estructuras
Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana (ESIAM) reconocidas previamente
en la unidad, y describir su relacion con las trazas fésiles, centrandose en el efecto
preservacional que puedan tener sobre éstas y el efecto bioestabilizador en general. Se
propone describirlas, clasificarlas y poder analizar la relacion de éstas tanto con la
icnofauna como con otras estructuras sedimentarias, para poder inferir parametros
ambientales de la formacion de las matas microbianas en la unidad.

e) Discutir la asignacion icnofacial de la unidad y destacar inconsistencias con el modelo
tradicional de la Icnofacies de Nereites. Se realizarda un analisis conjunto de todas las
lineas de evidencia sedimentoldgica e icnoldgica, previo analisis independiente de cada

una de ellas.

1.4. Metodologia

La metodologia de trabajo puede dividirse entre trabajos de campo y de gabinete-

laboratorio.
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Trabajos de campo

El trabajo de campo en afloramientos de la Formacion Rio Seco de los Castafios
se llevo a cabo dentro del cafion del rio Atuel y en sus inmediaciones, sectores que
previamente habian aportado icnofésiles (ej., Pazos et al., 2015a; Gutiérrez et al., 2021b).
En el campo se desarroll6 un Gnico perfil sedimentario de detalle, en la localidad tipo de
la unidad de estudio, donde se definieron litofacies para su posterior interpretacion,
haciendo particular hincapié en los intervalos portadores de trazas fosiles.

Se registraron fotograficamente las trazas fosiles halladas y se realizaron
descripciones preliminares. Se colectaron mas de 200 ejemplares, los cuales contienen a
especimenes asignables a uno o mas icnotaxones. En cumplimiento de la Ley de
Patrimonio Arqueoldgico y Paleontoldgico de Argentina, los ejemplares se ingresaron al
repositorio de la Coleccidn de Icnologia del Instituto Argentino de Nivologia, Glaciologia
y Ciencias Ambientales (IANIGLA), ubicado en la ciudad de Mendoza. Se encuentran
alojados bajo la abreviatura institucional y los nimeros de coleccion IANIGLA-Icn 34-
183.

De forma conjunta al muestreo icnoldgico se recolectaron muestras de roca para
realizar cortes petrograficos con el objetivo de obtener informacién sedimentol6gica
complementaria con estudios de microscopia en gabinete. Particularmente, con este
ultimo objetivo se recolectaron mas de 20 muestras de aquellas superficies con estructuras

relacionadas con la presencia de matas microbianas.

Trabajo de laboratorio
o Se realizaron secciones delgadas de rocas para caracterizar procesos

sedimentarios y reforzar interpretaciones paleoambientales.
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o Determinados niveles de rocas muestreadas en el campo se analizaron al
microscopio Optico con secciones realizadas confeccionadas en el Laboratorio de Rocas
del Dpto. de Cs. Geolodgicas de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales de la
Universidad de Buenos Aires. Las mismas fueron estudiadas con el microscopio optico
del Departamento de Ciencias Geolodgicas de la FCEyN (UBA) y el microscopio Zeiss
M2m y fotografiadas con la camara Zeiss Axiocam 506 color, y luego procesadas con el
programa Zen 2.3 en los Laboratorios de YPF Tecnologia (Y-TEC). Ademas, se
analizaron las muestras de roca debidamente orientadas con un microscopio electronico
de barrido (siguiendo la metodologia utilizada por Fernandez y Pazos, 2013; Pazos et al.,
2015b), en el Laboratorio de Microscopia avanzada del Dpto. de Fisica de la FCEyN-
UBA.

o El material icnoldgico recolectado se estudid macroscépicamente y bajo lupa
binocular Leica M165C. Al momento de realizar las mediciones de tamafio se utiliz6 un
calibre digital marca Harden. Las muestras fueron descriptas e ilustradas en detalle. Se
sefiala que la preservacion de los icnotaxones en epirelieve o hiporelieve fue descripta
solo en aquel material en donde se pudo orientar techo y base ya que en algunos casos el
mismo forma acumulaciones desprendidas del afloramiento.

o Los especimenes se fotografiaron utilizando una camara DFC295 y una camara
Nikon Coolpix P5100. Las imagenes se procesaron con los programas Darktable y

CorelDraw?.

Trabajo de gabinete
Los trabajos de gabinete incluyeron actividades llevadas a cabo en diferentes etapas del

desarrollo de la Tesis. Las mismas pueden ser subdivididas segun su proposito:
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o Se realiz6 una recopilacion de informacion icnoldgica y geologica de la unidad
estudiada y de unidades equivalentes en edad y con menciones icnologicas.

Las facies fueron interpretadas para establecer procesos sedimentarios y fueron definidas
sobre la base de caracteristicas texturales y composicionales, geometria de los estratos,
estructuras sedimentarias y contactos. Las pelitas laminadas o masivas también se
analizaron en secciones delgadas para caracterizar procesos sedimentarios y reforzar
interpretaciones paleoambientales. A pesar de que los bancos de la unidad no son
lateralmente extensos ni accesibles, se reconocieron superficies limitantes en imagenes
satelitales, lo cual permitié ver cambios verticales de facies y realizar la interpretacion
paleoambiental.

o La asignacion sistematica del material icnoldgico recolectado fue realizada hasta
el nivel icnotaxondémico posible.

o En particular, en el caso del icnogénero Dictyodora se propone una terminologia
descriptiva debido a que los términos utilizados en la literatura son variados. Se tuvo en
cuenta la discusion mas actualizada sobre icnotaxobases sugerida por Bertling et al.,
(2022).

o El modelo tridimensional de Dictyodora se obtuvo a partir de técnicas de
fotogrametria. El procedimiento consistio en primera instancia en tomar una serie de
fotografias alrededor de cada parte de la laja que contiene al especimen desde distintos
angulos y con cierta superposicion de cada foto consecutiva (Falkingham, 2012; Mallison
y Wings, 2014). Para sacar las fotos también fue importante utilizar una luz homogénea
con el fin de que el software reconociera los mismos puntos homologos ubicados en el
espacio. Luego de esto se empled el software de acceso libre Blender Version 3.3.1

(https://www.blender.org/) para alinear las iméagenes, generar una nube de puntos con
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informacidn en los tres ejes y construir una malla es decir una imagen poligonal a partir
de estos puntos, la misma se generd con el programa Meshroom Version 2021.1.0.
o El conjunto del andlisis sedimentolégico e icnologico permite discutir la

asignacion icnofacial de la unidad.

Esta Tesis se encuentra dividida en seis capitulos, dentro de los cuales se
desarrollan secciones y subsecciones. Las figuras serdn nombradas de acuerdo con el
numero del capitulo en el que se encuentren. Por ejemplo, para el Capitulo 3 encontramos
las figuras 3.1, 3.2, etc. Se aclara que en esta Tesis se referira al “Paleozoico medio” como
el intervalo comprendido entre el Sildrico y el Devonico, reconociéndolo como una
subdivision cronoestratigrafica informal. Resultados parciales de secciones de esta Tesis
fueron publicados en Gutiérrez et al. (2021a; b).

Los resultados principales de los analisis realizados se detallan en los Capitulos
2 a 5, y en los Anexos, mediante reconstrucciones tedricas, comparacion con otros
registros, perfiles, fotografias, tablas, etc. Se buscd corroborar o refutar las hipotesis

propuestas, examinar los resultados, discutir y extraer conclusiones en el Capitulo 6.

1.5. Area de estudio
El area de estudio se sitia en América del Sur, en el oeste de Argentina, en la
provincia de Mendoza (Fig. 1.1A). La unidad de estudio es la Formacion Rio Seco de los
Castafios (Sildrico tardio—Devonico Temprano). La misma aflora en el cafién del rio
Atuel, denominado en esta Tesis como “canon del Atuel”, aguas abajo del Embalse de
Valle Grande y presenta una extension de unos 3 km de largo por unos 600 m de ancho,
en una franja de rumbo aproximado NO-SE. Otras localidades por fuera del mencionado

cafdn se encuentran distribuidas en la parte central del Bloque de San Rafael y también
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al sur. Se definieron y estudiaron varias localidades (Fig. 1.1B): 1-) La Localidad 1 se
sitla dentro del Cafion del Atuel, por la Ruta Provincial 173, entre las represas Nihuil 1
y 2 alo largo del rio, y a unos 12 km al noreste de la ciudad de EI Nihuil. En este estudio
se analizan los afloramientos presentes a lo largo del Cafion del Atuel y en la aqui llamada
Quebrada A (Fig. 1.1C) que representa un escurrimiento fluvial con disposicién ortogonal
al rio; 2.-) La Localidad 2 que se encuentra también dentro del Cafion del Atuel, pero que
constituye un valle fluvial conocido en la zona como Quebrada del Rio Aisol (Fig. 1.1C);
3.-) La Localidad 3 esté fuera del cafion y esta representada por una serie de afloramientos
poco expuestos a lo largo de la Ruta Nacional 144 entre los kildmetros 701 y 702 (34°
48'50.97" S - 68° 38' 30.23" O; Fig. 1.1D). Las Localidades 1 y 3 son las que Pazos et al.
(2015a, 2015b) denominaron 1y 2, respectivamente, y son equivalentes a las localidades
2 y 1 de Manassero et al. (2009), respectivamente. Existen otras localidades aflorantes al
sur del Blogue de San Rafael, que no han sido estudiadas en afloramiento, pero que se
denominan en esta Tesis como Localidad 4 o Lomitas Negras y Localidad 5 o Agua del
Blanco, para poder comparar las interpretaciones de otros autores (localidades 3y 4 en
Manassero et al. 2009). La base del perfil sedimentoldgico realizado en la Localidad 1
estd definida por un contacto tecténico con la Formacion El Imperial, y se encuentra en
las coordenadas: 34° 57' 24.37" S - 68° 36' 42.39" O. El fallamiento intenso impide
cualquier correlacion precisa en la misma localidad o entre ellas para la realizacion de un
perfil integral, incluso en distancias cortas. A pesar de esto, informacién sedimentolégica

complementaria de las Localidades 2 y 3 fue considerada para realizar comparaciones.
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Rio Atuel

5 4€ Localidad
\ 3

Figura 1.1. A) Ubicacion de la zona de estudio en la provincia de Mendoza en el oeste de Argentina. B)
Localidades de estudio. C) Localidades 1y 2 en el cafion del Atuel con las Quebradas A y la Quebrada del
rio Aisol. Se delimita los afloramientos de la unidad con un area de color verde. D) Localidad 3 localizada
en las cercanias de la Ruta Nacional 144.
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2.1. Marco Geologico
2.1.1. El Bloque de San Rafael en el terreno de Cuyania

El terreno alctono de Cuyania es un desmembramiento de los Apalaches que
colisiono contra el margen occidental de Gondwana durante el Ordovicico medio-tardio
(Astini et al., 1995; Thomas y Astini, 1996; Abre et al., 2012; Cingolani, 2017). Cuyania
comprende, de norte a sur, a la Precordillera (Occidental, Central y Oriental), el Bloque
de San Rafael y el Bloque de Las Matras (Fig. 2.1). Las unidades geoldgicas post
colisionales representan un periodo depositacional de ambiente marino profundo a
somero, con una tendencia a la continentalizacién producto del cierre del proto-océano
cuyano asociado a la colision de Chilenia en el Devéonico Medio—Tardio (Fig. 2.1;

Ramos et al., 1986; Astini et al., 1995; Ariza et al., 2018; Pérez Lujan et al., 2021).
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Figura 2.1. Ubicacién y componentes del terreno de Cuyania en Argentina. Modificado de Cingolani
(2017, fig 1).

El ambiente tectdnico en este periodo evoluciona desde un margen pasivo con
facies de talud y plataforma, también evidenciado por rocas maficas E-MORB de edad
siluro—devdnica documentadas en Precordillera Occidental (Davis et al., 2000), hacia un

margen activo en un modelo de subduccion de doble convergencia (Ariza et al., 2018).
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El registro geoldgico de margen pasivo representa el relleno de una cuenca periférica de
antepais (Arnol et al., 2020, 2022) con ausencia de subsidencia dindmica activa y notable
erosion del antepais (sensu DeCelles, 2012).

El breve periodo depositacional de aguas profundas del Ordovicico tardio aflora
en la Precordillera Occidental (Ariza et al., 2018) y en el extremo occidental del Bloque
de San Rafael. EI mismo esta representado por la Formacion Ponon Trehue y Pavon en el
ultimo (Cingolani et al., 2017; Figs. 2.1, 2.2A). Mientras que en la Precordillera Central
estd representado por la Formacion San Juan (Ordovicico), interpretada como una
plataforma carbonética (ej., Mango y Albanesi, 2019) y la Formacion Los Sombreros
(Ordovicico medio—Devonico inferior?). Esta ultima se compone de un olistostroma
paraconcordante y contiene olistolitos de edades desde el Cambrico al Sildrico (gj.,
Benedetto y Vaccari, 1992; Peralta, 2005). El Paleozoico medio esté representado por la
Formacion Tambolar de edad silarica y el Grupo Tucunuco que comprende a las
Formaciones Talacasto (Devonico Inferior) y Punta Negra (Devonico Inferior—Medio).

La Formacién Punta Negra aflorante en la Precordillera de San Juan ha sido
comparada en edad y facies con la Formacion Villavicencio (Devénico Temprano—
Devénico medio) aflorante en la Precordillera mendocina, y con la Formacion Rio Seco
de los Castafios (Silurico tardio—Devonico Temprano) del Bloque de San Rafael. Estas
tres unidades presentan depositos de tipo turbiditico, interpretadas originalmente como
depdsitos de abanicos submarinos (Gonzalez Bonorino, 1975) como parte del relleno del
proto-océano Cuyano (Ariza et al., 2018; Pérez Lujan et al., 2021). La Formacion Punta
Negra fue posteriormente interpretada como dep6sitos de abanicos deltaicos con areas
fuente situadas al este, en las Sierras Pampeanas (Bustos y Astini, 1997), y también se
han reconocido facies de prodelta, controladas por flujos hiperpicnicos y oleaje de

tormenta (De Lucay Basilici, 2013). Al igual que en la unidad anterior, la Formacion Rio
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Seco de los Castafios también fue interpretada como depdsitos de ambientes marinos
profundos (ej., Criado Roque e Ibafiez, 1979). Posteriormente, fue reinterpretada como
una plataforma y también como un sistema deltaico (ej., Poiré et al., 2002; Manassero et
al., 2009; Morel et al., 2017). Recientemente, se estudio la procedencia y geoquimica de
las formaciones Talacasto, Punta Negra, Villavicencio y Rio Seco de los Castafios (Arnol
et al., 2020, 2022). De acuerdo con estos estudios, las formaciones Villavicencio y Punta
Negra contienen areniscas inmaduras provenientes de las Sierras Pampeanas las que se
elevaron en el Paleozoico medio durante el desarrollo del antepais y son menos maduras
que las unidades subyacentes (Arnol et al., 2020), como fue pioneramente sugerido por
Astini y Maretto (1996). Sin embargo, la Formacion Rio Seco de los Castafios se aleja de
ese patrén (Arnol et al., 2020, 2022), lo cual no es sorprendente si se tiene en cuenta que
esta unidad es méas antigua (Silurico tardio—Devonico Temprano) que las otras
formaciones antes mencionadas y presenta un grado muy bajo de metamorfismo, ausente
en las restantes (ej., Manassero et al., 2005, 2009; Cingolani et al., 2017; Tickyj et al.,

2017).
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Figura 2.2. A) Mapa geoldgico del Bloque San Rafael y ubicacion de las Localidades estudiadas (1, 2y 3)
y otras localidades con afloramientos de la Formacion Rio Seco de los Castafios (Localidades 4 y 5; LRB:
Loma del Rodeo de la Bordalesa, CR: Cerro Rodeo). Las represas y salinas se abrevian como: EVG:
Embalse Valle Grande, SD: Salinas del Diamante. Modificado de Manassero et al. (2009) y Cingolani
(2017, fig. 4). B) Columna cronoestratigrafica generalizada del Bloque de San Rafael con unidades pre-
Andinas (modificado de Cingolani, 2017, fig. 4). TRB: Tonalita del Rodeo de la Bordalesa. La figura
incluye datos de estudios previos (Cohen et al., 2013; Sato et al., 2015; Cingolani, 2017).

En resumen, las unidades siluro-devonicas de la Precordillera Central y del
Bloque de San Rafael (Fig. 2.2), corresponden a una sucesion de depdsitos marinos
siltricos y depositos deltaicos devonicos asociados a la progradacion de la linea de costa
que llega a depositos continentales, del Devénico medio, solo documentados en la

Precordillera (Cuerda et al., 1990).
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La continentalizacion marca el cierre de un ciclo sedimentario, que culmina con
la colision del terreno de Chilenia (Fig. 2.1; Ramos et al., 1986; Astini et al., 1995) en un
modelo de subduccidon de doble convergencia (Ariza et al., 2018). La colision de Chilenia
en el Devonico medio—tardio produjo una de las discordancias méas conspicuas (Fase
Chénica) que produjo plegamiento y fallamiento tectdnico en las unidades pre-
carboniferas, las cuales presentan por encima depositos marinos y continentales de edad
carbonifera, asignables a la Formacion El Imperial (Carbonifero superior) en el Bloque
de San Rafael (Pazos et al., 2007; Balseiro et al., 2009). Alli se observa una discordancia
angular entre la Formacion Rio Seco de los Castafio, con disposicién casi vertical de
estratos y por encima los depdsitos carboniferos subhorizontales de la Formacion El
Imperial (Figs. 2.2, 2.3). La discordancia expresa un hiato de casi todo el Devonico y del
Carbonifero inferior en el Bloque de San Rafael (Fig. 2.2B). El paisaje resultante irregular
fue modificado por el estadio glacial del Paleozoico tardio (LPIA: late Paleozoic Ice Age)
que en el Bloque de San Rafael registra la Etapa Il (Lépez-Gamundi et al., 2021), que
ocurrio en el Pensilvaniano temprano (ej., Henry et al., 2014; Limarino et al., 2014).
Posteriormente, una transgresion postglacial de escala regional tuvo lugar y luego
avanzaron sistemas deltaicos y fluviales (ej., Arias y Azcuy, 1986; Espejo, 1993; Espejo
y Lépez Gamundi, 1994; Pazos et al., 2007) registrados en la unidad. Sin embargo, una
discordancia erosiva marcada sugiere que los depdsitos fluviales indican que los mismos
no formaban parte del sistema deltaico. Ademas, estos depdsitos han sido interpretados
como de origen marino somero a marino-marginal a través del reconocimiento de
estructuras de oleaje, depositos heteroliticos e icnofauna (Pazos etal., 2017) y
recientemente por invertebrados marinos del Pensilvaniano tardio (Taboada et al., 2021;

Pardo et al., 2023).
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Figura 2.3. Fotografia de campo de afloramientos en el cafidn del Atuel de la Formacién Rio Seco de los

Castafios en discordancia angular con la Formacion El Imperial.

La historia del Paleozoico en el Bloque de San Rafael finaliza con los depdsitos
volcanicos y volcaniclasticos de edad pérmica, el Grupo Choiyoi (Fig. 2.2B), y también
con intervalos e6licos dispuestos discordantemente sobre las unidades paleozoicas y que
documentan diferentes etapas de una fase tectonica (Fase de San Rafael; Fig. 2.2B
Spalletti y Mazzoni, 1972). Esta fase se registra con diferentes grados de compresion y

depositos volcaniclasticos y de composicion variada (Fig. 2.2B; Kleiman y Japas, 2009).
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2.2. La Formacion Rio Seco de los Castafios
2.2.1. Antecedentes sedimentoldgicos e interpretaciones paleoambientales

previas

La Formacion Rio Seco de los Castafios se deposito en el Paleozoico medio en la
cuenca de antepais del Blogue de San Rafael. En trabajos pioneros esta unidad estuvo
incluida dentro de la Serie de La Horqueta, definida como un conjunto de grauvacas,
lutitas, filitas y micacitas (Dessanti, 1956). Luego, se modifico el nombre y se elevo el
rango litoestratigrafico a Grupo La Horqueta (Dessanti y Caminos, 1967).
Posteriormente, sobre la base de su composicion litolégica y el grado de metamorfismo
se dividio a este grupo en dos unidades, la Formacién Rio Seco de los Castafios,
caracterizada por sedimentitas y por la presencia de corales del género Pleurodyctium sp.
(Di Persia, 1972) y, por otro lado, la Formacién La Horqueta (Gonzélez Diaz, 1981). Esta
ultima caracterizada por metamorfitas de bajo grado (facies esquistos verdes) y asignada
a una edad pre-devonica. La seccion tipo de esta unidad se encuentra en el Cafidn del
Atuel (Figs. 1.1, 2.2), pero otros afloramientos de la unidad estdn principalmente
distribuidos en la parte central del bloque y también hacia el sur (Manassero et al., 2005,
2009; Fig. 2.2A).

Los primeros estudios sedimentoldgicos interpretaron la unidad como depdsitos
tipo flysch (Criado Roque y Ibafiez, 1979). Sin embargo, posteriormente la sucesion fue
interpretada, hacia el sur del bloque (Localidades 4 y 5; Fig. 2.2A), como la parte
superficial de un sistema deltaico cercano al borde de la cuenca, basado en trazas fosiles
asignadas a la Icnofacies de Cruziana (Poiré etal., 2002; Manassero etal., 2009).
Ademas, en el Cafion del Atuel, se interpretd un ambiente costero submareal en una
plataforma somera sobre la base de la presencia de acritarcas y la baja diversidad de

palinomorfos (Morel etal.,, 2017) aunque nunca se analizaron sus litofacies. Esta
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asociacion palinoldgica se encuentra incluida en la Localidad 1 de esta Tesis. La opinién
sobre la proximidad a la linea costera se basa en la presencia de esporas y ciertos atributos
tafondmicos de fragmentos de plantas (Morel et al., 2017).

En el primer estudio integrado de la unidad, con informacion de todas las
localidades conocidas, se sugirié un ambiente submareal hacia una plataforma externa,
incluyendo depdsitos influenciados por olas y turbiditas (Manassero et al., 2005).
Posteriormente, principalmente basado en el estudio de la unidad en la seccién del Cafidn
del Atuel (cuenca media), se sugirié un sistema deltaico con facies proximales al Este y
facies distales (prodelta) al oeste (Manassero et al., 2009). Sin embargo, un analisis
detallado de las facies sedimentarias que documente los procesos sedimentarios es
requerido para mayor precision y ademas porque la zona propuesta como proximal para
la seccion del cafion del Atuel esté situada al sur (Localidad 4), aunque las paleocorrientes

en el cafidn apuntan al suroeste (Manassero et al., 2009).

2.2.2. Discusion sobre la edad de la unidad

La edad de la llamada Serie de La Horqueta presentaba una edad con seguridad
pre-carbonifera inferior (Dessanti, 1956), debido a un coral encontrado, aunque no fue ni
figurado ni descripto, pero si le asign6 una edad devénica a la unidad (Di Persia, 1972;
Cingolani, 2017). La unidad esta intruida por la tonalita de Rodeo de la Bordalesa (Fig.
2.2) ala cual Cingolani et al (2017) le asign6 una edad méaxima de 401 = 1 Ma (Devonico
Temprano tardio). Se documentaron microfosiles tales como acritarcas, esporas y
prasinofitas que indican una edad atribuible al Silurico tardio (Rubinstein, 1997;
Manassero et al., 2005, 2009). Los restos vegetales documentados en el cafion del Atuel

se asignaron inicialmente a licofitas de edad Devdnica temprana (Morel et al., 2006,
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2017). Sin embargo, algunos de estos especimenes fueron reasignados a Hostinella sp.,
una rhiniofita (Morel et al., 2017), asignable a una edad mas antigua.

Por otro lado, si bien la unidad de estudio ha sido comparada histéricamente con
otras unidades del terreno de Cuyania, como se mencioné anteriormente (Seccion 2.1),
principalmente por la semejanza en sus depdsitos de tipo flysch, el contenido
microfosilifero también fue comparado en particular con la Formacion Villavicencio,
ubicada en la Precordillera mendocina. En estos estudios se encontraron acritarcas
comunes (ej., Veliferites sp. cf. Veliferites jachalensis) asignables al Silrico tardio—
Devonico (Morel et al., 2017). Otros estudios consideran que la Formacion Villavicencio
es de una edad ligeramente mas joven que la Formacion Rio Seco de los Castafios,
Devénico Temprano? —Devdnico Medio (Rubinstein y Steemans, 2007; Manassero
et al., 2009; Arnol y Coturel, 2022).
Como se menciond anteriormente estudios recientes de procedencia y geoquimica de
formaciones comparables histéricamente tanto en la Precordillera Central de San Juan
(Fm. Talacasto y Fm. Punta Negra), en la Precordillera mendocina (Fm. Villavicencio) y
en el Bloque de San Rafael (Fm. Rio Seco de los Castafios) interpretaron a esta Gltima
como la mas antigua asignandose una edad silurica tardia—Devénico temprana (Arnol

et al., 2020, 2022).

2.2.3. Contenido paleontolégico

El registro fosilifero de la Formacion Rio Seco de los Castafios esta conformado
por restos de macro y microfésiles. La macroflora fue encontrada tanto en la Localidad 1
como en la Localidad 4 (Manassero et al., 2005, 2009; Morel et al., 2006, 2017; Edwards
et al., 2009; Cingolani et al., 2017). Esta macroflora presenta condiciones tafonémicas

como una alta fragmentacion y, presenta una baja diversidad especifica (Morel et al.,
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2017). Por otro lado, los registros de microfosiles constan de acritarcas, prasinofitas y
esporas, analizados en la Localidad 1 (Rubinstein, 1997; Morel et al., 2017).

El dnico registro de invertebrados esta dado por el registro de icnofosiles, los
cuales fueron mencionados en los primeros estudios en las Localidades 1, 3y 5 (Criado
Roque, 1972; Di Persia, 1972; Nufiez, 1976; Criado Roque y Ibafez, 1979).
Posteriormente, el andlisis de estos fue realizado en las Localidades 4 y 5 (Poiré et al.,
2002). El analisis icnoldgico mas detallado hasta el momento en las Localidades 1y 3 fue

el realizado por Pazos et al. (2015a; b).

2.3. Analisis estratigrafico y sedimentoldgico en la Formacion Rio Seco de los
Castanios

A continuacion, se mencionan y describen los andlisis estratigraficos y
sedimentolodgicos realizados en la unidad de estudio. Como se menciond previamente en
la metodologia (Seccion 1.4) estos andlisis fueron realizados en la Localidad 1 debido a
que es la Localidad tipo y es alli donde se reconocen superficies limitantes en imagenes
satelitales las cuales permitieron observar cambios verticales de facies y realizar la
interpretacion paleoambiental (Fig. 1.1B, C). Se realizd un perfil sedimentario cuya base
esta definida por un contacto tectonico con la Formacion El Imperial, y se encuentra en
las coordenadas GPS: 34° 57' 24.37" S - 68° 36'42.39" O (Fig. 2.4). El fallamiento intenso
impide cualquier correlacion precisa en lamisma localidad o entre ellas para la realizacion
de un perfil integral, incluso en distancias cortas. A pesar de esto, informacion
sedimentoldgica complementaria de las Localidades 2 y 3 fue considerada para realizar
comparaciones. Las conclusiones del analisis estratigrafico se detallan a continuacién

mientras que los resultados del analisis sedimentoldgico se detallan en la Seccion 2.3.2.
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2.3.1. Subdivisiones estratigréaficas de la unidad

Los afloramientos de la Formacion Rio Seco de los Castaiios dentro del Cafion
del Atuel estan mayormente orientados en direccion sur-norte con una disposicion
subvertical en el area rio arriba del Embalse de Valle Grande. Los afloramientos por fuera
del cafién son aislados, lo que impide cualquier correlacion precisa con los que se
encuentran dentro del cafion (Fig. 1.1, 2.2A). La unidad fue definida antes del Cddigo
Estratigrafico Argentino (C.A.E. -Comité Argentino de Estratigrafia-, 1992) y dado que
la mayoria de los estudios geoldgicos y paleontologicos se realizaron en la seccion
expuesta entre el Embalse de Valle Grande (rio arriba) y la represa de EI Nihuil (rio
abajo), el estratotipo para la unidad fue definido alli (Manassero etal., 2005).
Posteriormente, la seccion tipo presente en la Localidad 1 fue estudiada y medida con un
espesor de aproximadamente 660 m (Manassero et al., 2009). Sin embargo, en esta Tesis
se estima un espesor menor, de aproximadamente 535 m. La unidad esta plegada y fallada
en el area, pero no hay evidencia de repeticion tectonica. La estructura de la sucesion es
homoclinal con vergencia hacia el este con perturbaciones tecténicas menores que no
complican el analisis estratigrafico. Esto ha permitido diferenciar a la unidad en dos
secciones por la presencia de una superficie irregular y erosiva marcada que divide a la
sucesion en dos partes una inferior y otra superior. Debido a la imposibilidad de llevar a

cabo la integracion regional no puede definirse a esas secciones como miembros.

2.3.1.1. Seccion inferior

El intervalo basal o seccion inferior tiene aproximadamente 223 m de espesor
(Fig. 2.4, 2.5) y esta en discordancia por un contacto tectonico con la Formacion El
Imperial. En este intervalo se registran los bancos de areniscas mas potentes de la unidad

(Fig. 2.4), que pueden alcanzar un espesor de 10 m como resultado de la amalgamacion.
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Dentro de la Quebrada A (Fig. 1.1C), es posible observar que estos intervalos
amalgamados son cuerpos lenticulares con depoésitos finos relicticos entre ellos. Esta
seccion también muestra un tamafo de grano psamitico casi homogéneo que varia entre
medio (comun) y grueso (poco comuan), mientras que los depoésitos de pelita son
notablemente escasos. Sin embargo, hacia la parte superior de la seccion, aparece un
intervalo que contiene dos partes: 1) una sucesion inferior heterolitica dominada por
areniscas de aproximadamente 17 m de espesor que pasa estratigraficamente hacia 2) una
sucesion heterolitica dominada por limitas de 32 m de espesor. Esto implica un claro
arreglo estrato y granodecreciente hacia el tope. La parte superior de la seccidn inferior
es crucial porque registra el contenido de icnofésiles mas relevante de la unidad y es la
base del estudio icnoldgico de esta Tesis (Capitulo 3). Ademas, es en este intervalo donde
se registro la icnofauna estudiada previamente de la unidad (Heredia, 2015; Pazos et al.,

2015a; a).
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Figura 2.4. Perfil sedimentario de la Formacion Rio Seco de los Castafios en el
cafion del Atuel. (Localidad 1) mostrando litologias, estructuras sedimentarias,
contenido paleontolégico. icnoasociaciones, y asociaciones de facies. La asociacion palinologica
marcada corresponde a la estudiada por Morel et al. (2017). El intervalo rico en trazas
fosiles de Pazos et al. (2015a, b) se localiza en el perfil sedimentario, junto con nuevos
datos icnologicos aportados en esta Tesis. La seccion inferior y la seccion superior
de la unidad estan sefialadas. Figura modificada de Gutiérrez et al. (2021a. fig.4).

23



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

b A W)l Figura 2.5 Afloramientos de la Formacion Rio Seco de los
Castafios en la Localidad 1. A) Imagen satelital que
muestra los afloramientos de la unidad en el area de
estudio (delineada en verde claro), la Quebrada A (punto
blanco), el rio Atuel (linea verde claro), y la Ruta
Provincial 173 (linea naranja). La linea blanca punteada
separa la seccion inferior de la superior. B) Fotografia de
campo del contacto entre la Formacion El Imperial
(Carbonifero—Pérmico) con la unidad de estudio (Sildrico
tardio—Devonico Temprano), base de la seccion inferior.
Detalle del rectangulo de color blanco con los depositos de

la Formacion El Imperial (abajo).

3 ormacion =
gRio Seco de
los Castarnos

2.3.1.2. Seccion superior

La seccidn superior presenta aproximadamente 312 m de espesor (Fig. 2.4, 2.6) y
comienza con un contacto irregular erosivo que es una superficie lateralmente extendida
visible en imagenes satelitales. Sobre esta superficie, un paquete amalgamado de 12 m de
espesor de areniscas medias a finas con arreglo estrato y granocreciente, erosionan los
depdsitos heteroliticos de grano fino de la parte superior de la seccién inferior.
Estratigraficamente hacia arriba, los depdsitos heteroliticos son dominantes, alcanzando

un espesor de hasta 250 m, con predominio de los componentes peliticos sobre los
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psamiticos. Existe un banco de carbdn reconocido previamente (Manassero et al., 2009)
que se ubica aproximadamente 10 m por debajo de un intervalo heterolitico dominado
por psamitas que presentan restos vegetales en el techo de algunos bancos de areniscas

(Fig. 2.4).

A1 m\».‘-_‘ _lv.a.:»"\.
seccion inferior

A5 ‘s\- /)

ki

seccion superior

Ouébrada.

Al

Figura 2.6. A) Imagen satelital que muestra los afloramientos de la unidad en el area de estudio (delineada
en verde claro), la Quebrada A (punto blanco), el rio Atuel (linea verde claro), y la Ruta Provincial 173
(linea naranja). La linea blanca punteada separa la seccion inferior de la superior. B-C) Fotografias de
campo mostrando el contacto abrupto (linea blanca punteada) entre secciones en la Quebrada A (B) y sobre
la ruta 173 (C). Los depositos heteroliticos de la Asociacion de Facies 2b (seccién inferior) estan

subyacentes a las areniscas de la Asociacion de Facies 1 (seccion superior). AF: Asociacion de Facies.
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2.3.2. Analisis sedimentologico de la unidad

Con el objetivo de llevar a cabo el estudio sedimentoldgico de la seccion estudiada
se levantd un perfil sedimentologico de detalle donde se determinaron Facies, las que
incluyen la litologia, la geometria de bancos, estructuras sedimentarias, fosiles corporeos
e icnofosiles, y distribucion a lo largo de la unidad, tal como fue mencionado en la
metodologia. Sobre la base de esas caracteristicas se determinaron los procesos
depositacionales, y se propone luego el marco paleoambiental, teniendo en cuenta que
solo se trata de un unico perfil. Esta informacion esta resumida en las Tablas 2.1y 2.2. El
analisis del contenido icnoldgico se realiza en el Capitulo 3. Asimismo, el estudio
detallado de las Estructuras Sedimentarias Inducidas Microbianamente se realiza en el

Capitulo 4.
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Facies

Definicion/ Descripcion resumidas

Interpret: (pr di ios)

Contenido fésil

Fl

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta de pelitas finamente laminadas de
color gris oscuro. El espesor de las laminas es
milimétrico, pero se encuentran amalgamadas
conformando bancos de 0,5 a 1 m de espesor.

Decantacion a partir de material pelitico en suspension

lcnofésiles

Fm

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta de pelitas finas macizas. Son de color
gris a veces moteada. El espesor de las ldminas es
milimétrico, pero se encuentran amalgamadas
conformando bancos de hasta 1 metro de espesor.

Decantacion a partir de material en suspension. El caracter
masivo puede resultar por bioturbacion (criptobioturbacion).

lcnofésiles +
Criptobioturbacion

Fe

Limolitas con estructuras sedimentarias microbianamente
inducidas (ESIAM)

Desarrollo de matas microbianas

lcnofésiles +
Criptobioturbacion

Hi®

Arreglos heteroliticos con mayor proporcion psamitica fina
y pelitas subordinadas. La geometria es tabular a
lenticular extendida. Alcanzan espesores de hasta 0,5 m.
Las areniscas presentan tanto ondulitas asimetricas

como simetricas. Las pelitas se encuentran laminadas.

Los niveles arenosos muestran migracion de 6ndulas
generadas por flujos oscilatorios o unidireccionales. Las
pelitas son producto de la decantacion de material en
suspension.

Icnofésiles +
Criptobioturbacion

Hi®

Arreglos heteroliticos con mayor proporcion de pelitas y
psamitas subordinadas. La geometria es tabular a
lenticular extendida. Alcanzan espesores de hasta 0, 3 m.
Las areniscas presentan tanto ondulitas asimetricas
como simetricas. Las pelitas se encuentran laminadas.

Los niveles arenosos muestran migracion de 6ndulas
generadas por flujos oscilatorios o unidireccionales. Las
pelitas son producto de la decantacion de material en
suspension.

lcnofésiles +
Criptobioturbacion

Sm

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas finas a medias

macizas. A veces presentan marcas subestratales (calcos

de flujo, calcos de surco, turboglifos). En algunos casos

presentan clastros intraformacionales peliticos

concentrados en las bases de los bancos. Tienen un

espesor de 0,05 a 0,6 m. Por amalgamamiento alcanzan

1.8 metros de espesor.

Depositacion rapida por desaceleracion de corrientes de
turbidez equivalentes a los términos Ta-b

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas medias hasta limolitas
gruesas con laminacion de ondulitas asimetricas. Se
encuentran amalgamadas y conforman bancos de hasta
50 centimetros de espesor. Puede presentar ondulitas en
el techo como formas de lecho.

Flujos tractivos unidireccionales de bajo régimen de flujo
que generan formas de lecho de pequefia escala 2d.

Fragmentos de
plantas fosiles +
lcnofosiles

Src

Presenta contactos basales netos y geometria tabular

planar. Compuesta por areniscas finas con laminacion

ondulitica ascendente (climbing ) de bajo a alto angulo.

Se encuentran amalgamadas, y conforman bancos de
entre 0,01 y 0,45 metros de espesor.

Flujos tractivos unidireccionales de bajo régimen de flujo
con migracion y desaceleracion que genera
escalonamiento (climbing)

Srw

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas finas hasta limolitas
gruesas con laminacion de ondulitas simétricas a
levemente asimétricas.Presenten unméaximo de 1 cmde
altura y 2 cm de longitud de onda. Conforman niveles
consecutivos que en conjunto alcanzan hasta
aproximadamente entre 0,3 y 0,45 metros de espesor.

Flujos tractivos de bajo régimen de flujo oscilatorios
(oleaje), tanto puros como con una componente
unidireccional.

lcnofésiles

Sfc

Los contactos basales pueden ser netos o, en algunos
casos, erosivos con gutter-casts y niveles con
deformacién por carga. Presenta geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas finas a medias con

estructuras de flujos combinados. Presentan la interaccion|
de flujos oscilatorios y unidireccionales. Conforman

niveles de aproximadamente entre 0,01 y 0,1 metros de

espesor.

Accion combinada de flujos tractivos oscilatorios y
unidireccionales simultdneamente.

lcnofésiles

Sh

Presenta contactos basales netos y geometria tabular

planar. Compuesta por areniscas desde medias hasta

limolitas gruesas con laminacion paralela o estratificacion

horizontal. Forman niveles de hasta 0,55 metros de
espesor.

Depositacion a partir de flujos tractivos de bajo régimen.

lcnofésiles

Sd

Presenta contactos basales irregulares y geometria
tabular planar. Compuesta por areniscas finas hasta
limolitas con laminacién convoluta. Son de color castafio
claro a rojizo, presentan entre 0,05 metros y 1,80 metros
de espesor por amalgamamiento.

Fluidizacion por rapida depositacion con el consecuente
escape de fluidos porales. Estructuras sin- a
postdepositacionales unidireccionales relacionados con
depositacion sinsedimentaria

Sp

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas medias y un solo banco
de areniscas gruesas con estratificacion entrecruzada
tabular planar. Conforman bancos de un espesor maximo
por amalgamamiento de hasta 1,80 metros.

Migracion de megaodndulas de crestas rectas en bajo
régimen de flujo

SHm

Presenta contactos basales netos y geometria tabular
planar. Compuesta por areniscas finas o medias con
estratificacion entrecruzada de tipo hummocky . Alcanzan
hasta 0,05 metros de espesor.

Estratificacion entrecruzada de tormenta por flujos
oscilatorios multidireccionales

Se

Areniscas finas a medias con ESIAM.

Desarrollo de matas microbianas

Fragmentos de
plantas fosiles +
lcnofésiles

Carbo6n

Depositos por decantacion de materia organica y pelita

Tabla 2.1. Facies definidas e interpretadas para la Formacién Rio Seco de los Castafios en la Localidad 1.

Resumen de la litologia, geometria y espesor del lecho, estructuras sedimentarias, fosiles corpéreos e

icnofdsiles, e interpretacién de los procesos depositacionales.
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Tabla 2.2. Asociaciones de Facies definidas para la Formacién Rio Seco de los Castafios en la Localidad

1. Las Facies sefialadas con un circulo son las que dominan cada asociacién.
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2.3.2.1. Analisis de facies

Se reconocieron dieciséis facies (Tabla 2.1), y cuatro asociaciones de facies (Tabla 2.2)

las cuales se describen en detalle a continuacion:

Asociacion de Facies 1

Descripcion: Esta asociacion de facies es bastante monétona y ocurre principalmente en
la parte inferior de la seccion inferior y esta subordinada a otras asociaciones de facies en
la seccion superior. Esta dominada por bancos de areniscas de grano medio con un Gnico
banco de arenisca gruesa. La tendencia sedimentaria es estratocreciente y ligeramente
granocreciente. Esta asociacion incluye principalmente intervalos amalgamados de varios
metros, hasta alcanzar los 25 m de espesor o bancos aislados que van desde 0,5 a 1,80 m
de espesor, intercalados con otros depositos peliticos residuales (Figs. 2.4, 2.7A). Las
areniscas muestran una geometria tabular en una vista cercana, pero una geometria
lenticular extendida lateralmente es reconocible a mayor escala (Fig. 2.7B); sin embargo,
nunca se ha observado el acuiiamiento total de los bancos. La exposicion vertical a
subvertical de los bancos dificulta caminar por los estratos para obtener la verdadera
magnitud de la geometria lateral. Los contactos en los intervalos amalgamados a veces
son dificiles de reconocer debido al tamafio de grano homogéneo y la falta de estructuras
sedimentarias internas. Sin embargo, en algunos casos, entre los niveles arenosos, se
registran intervalos delgados con depdsitos heteroliticos (Asociacion de Facies 2b, ver
abajo), aunque generalmente estan limitados lateralmente por la erosion de bancos
arenosos suprayacentes (Fig. 2.7A y B). Los niveles de areniscas amalgamadas son muy
conspicuos de la parte superior de la seccion inferior donde las geometrias lenticulares
son mas claramente reconocibles (Fig. 2.4). Se han documentado algunos ciclos de méas

de 50 m de espesor que terminan con areniscas medias (Fig. 2.4). En algunos casos, un
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depdsito basal de clastos intraformacionales compuestos por chips de pelita es observable
(Fig. 2.7C). Estos son los arcillosos (gris oscuro) o limoliticos (verde) provenientes de la
erosion de los niveles subyacentes. Los intraclastos poseen tamafios entre 0,01 y 0,06 m
(quijarro). Independientemente de estas bases particulares, sobre el contacto basal
comUnmente se presentan diversas estructuras sedimentarias erosivas y deformacionales.
Algunos bancos muestran calcos de flujo, calcos de surco (Fig. 2.7D) y marcas de
herramientas; en un caso, se observaron mega-turboglifos en forma de flauta (Fig. 2.7E).
Las estructuras sedimentarias unidireccionales exhiben paleocorrientes con una direccion
predominante hacia el suroeste que permanece constante. Existe una dominancia de
areniscas masivas, aunque otros muestran laminacion plana poco marcada (Fig. 2.7F). La
laminacion convoluta interna es poco frecuente (Fig. 2.7G), al igual que la estratificacion
ondulitica entrecruzada unidireccional, registrada en la parte superior de bancos aislados
0 como retrabajos documentados mediante superficies onduliticas en el techo de los
estratos. El inico banco de arenisca gruesa muestra estratificacion cruzada 2D (Fig. 2.7H)

con paleocorrientes hacia el SO coincidentes con los calcos erosivos y ondulitas.

Interpretacién:

Los mega-turboglifos representan el registro de corrientes turbulentas, como se observé
en el Carbonifero de Irlanda(Elliott, 2000). Las abundantes estructuras erosivas en la base,
y las geometrias lenticulares de los bancos de arenisca de gran espesor se asemejan a
"megaturbiditas” con las divisiones previstas para los términos Ta-b de Bouma (1962),
gue en algunos casos contienen ondulitas unidireccionales en la parte superior que se
asemejan a la divisién Tc del modelo arquetipico mencionado. Las estructuras de la base
indican condiciones hidraulicas erosivas frecuentes en flujos turbulentos como resultado

de las diferencias de velocidad de los flujos (Peakall et al., 2020). Por otro lado, la
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estratificacion cruzada en 2D presente en el banco de arenisca gruesa indica que habia
dunas de crestas paralelas. Esto sugiere que no forma parte del evento turbulento
subyacente, dada la tendencia granodecreciente del flujo menguante (Talling et al., 2012).
(Talling et al., 2012). Por lo tanto, es indicativo de corrientes unidireccionales entre las
corrientes semejantes a turbiditas clasicas o megaturbiditas, que representan eventos
depositacionales. Esta asociacion de facies es una clara evidencia de un sistema
progradante arenoso, por la tendencia estratocreciente organizada en ciclos del mismo

estilo.

Figura 2.7. Fotografias de campo de la Asociacidn de Facies 1 en la Localidad 1. A) Bancos tabulares de
arenisca amalgamados de varios metros de espesor. B) Un nivel de arenisca lenticular intercalado con

depositos heteroliticos finos (Facies 2). C) Las bases de algunas areniscas muestran fragmentos de chips de
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pelita intraformacionales (flechas de color blanco). D) Estructuras sedimentarias erosivas representadas por
marcas de flujo y estrias. E) Ejemplo de una megaturbidita. F) Bancos espesos de masivos a laminacion
planar tenue. Nétese la laminacion convoluta en la base del nivel. G) Arenisca de grano grueso con

estratificacion entrecruzada planar. H) Detalle de G.

Asociacion de Facies 2

Esta asociacién de facies se puede dividir en dos Subasociaciones de facies (a 'y
b) seguin la relacion entre areniscas y pelitas. En la Asociacion de Facies 2a, predominan
los depdsitos de areniscas, mientras que en la asociacion de facies 2b las pelitas son el
componente principal. En general, esta facies domina la parte superior de la seccion
inferior y la mayor parte de la seccion superior (Figs. 2.4, 2.6). Se caracteriza por la
alternancia de areniscas finas a medianas de color marrén/gris y pelitas de color gris
verdoso oscuro a claro (Figs. 2.4, 2.6). La aparicion hacia la base en la Asociacion de
Facies 2 se documentd tanto dentro en la Quebrada A como a lo largo del cafidn y, segln
la observacion en imagenes satelitales, esta claro que representa el mismo intervalo
estratigrafico (Fig. 1.1C). Su contacto basal es transicional desde la Asociacion de Facies
1 (Figs. 2.4, 2.7). El contacto superior es erosivo y representa el limite entre las dos
secciones estratigraficas definidas en este trabajo (Fig. 2.7; Seccion 2.4). El espesor de
esta primera aparicion de la Asociacion de Facies 2 es de aproximadamente 60 m, pero
debido a la perturbacion tectonica y la naturaleza erosiva del contacto superior, se reduce

lateralmente a no mas de 10 m.

Asociacion de Facies 2a

Descripcion: Esta subfacies estd compuesta principalmente por bancos de areniscas de
finas a medias con espesores de 0,05 a 0,6 m. Los bancos presentan intercalaciones con
niveles de pelita amalgamados de 0,05—0,2 m de espesor. Esta asociacion alterna con

paquetes gruesos de areniscas medias y amalgamadas (Asociacion de Facies 1) y
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depdsitos heteroliticos dominados por pelita (Asociacion de Facies 2b). Esta subfacies se
registra en las secciones inferior y superior (Fig. 2.4), siendo mas frecuente en la Ultima.
En la seccion inferior, el patron de apilamiento no es claro, pero en la seccion superior se
observa una tendencia granocreciente. Se distinguen cinco tipos de bancos de areniscas:

I. Bancos gruesos de areniscas medias a finas (0,4-0,6 m) con contactos basales netos,
masivos o finamente laminados. Ocasionalmente presentan mega-turboglifos y otras
marcas de base.

Ii. Bancos gruesos de areniscas finas (0,1-0,6 m) con contactos basales erosivos y
estratificacion entrecruzada poco desarrollada con superficies onduliticas en el techo, y
con estructuras de tormenta o hummockys (Fig. 2.8A).

iii. Bancos delgados de areniscas finas (0,05-0,2 m) que contienen niveles onduliticos que
presentan off-shooting (Fig. 2.8B, C), dndulas de crestas rectas, estructuras de flujos
combinados (Fig. 2.8 C) y con estructura interna discordante. Los indicadores de
paleocorrientes indican paleoflujos al NE, opuestos a la paleopendiente y a los flujos
unidireccionales o marcas de base. Estas areniscas estan separadas por pelitas con
laminacion paralela y paquetes marcadamente organizados de hasta 3 m de espesor. Estos
depdsitos se encuentran mayormente en la base y cerca del techo de algunos intervalos
de la Asociacién de Facies 2a.

iv. Bancos delgados de areniscas (0,05-0,2 m) con laminacion convoluta en la base, cuyos
techos son erosionados por areniscas muy finas que presentan laminacion horizontal (Fig.
2.8D). Internamente, presentan estructuras de deformacion y también relictos de 6ndulas
unidireccionales con paleocorrientes.

v. Areniscas con laminacion ondulitica con éndulas asimétricas hasta ligeramente
asimétricas de varios cm de amplitud amalgamadas en intervalos de hasta 1 m de espesor.

Los techos de algunos bancos exhiben Estructuras Sedimentarias Inducidas por Actividad
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Microbiana (ESIAM), las cuales se analizaran con detalle en el Capitulo 4.

Particularmente, las estructuras rugosas se documentan entre niveles con aparente

laminacion ondulitica ascendente. En los techos de algunos bancos, se documentaron

fragmentos de plantas sin una orientacién preferencial (Fig. 2.8F).

Interpretacion: esta asociacion de facies incluye varios tipos de flujos y depositos que se

interpretan de la siguiente manera segun las descripciones realizadas anteriormente.

Los depositos gravitacionales fueron generados por flujos turbulentos
ocasionales similares a aquellos interpretados para la Facies 1. Se diferencian
en que estos nunca presentan amalgamamiento.

Los intervalos dominados por estructuras de tipo hummocky fueron
producidos por flujos oscilatorios durante tormentas. Las estructuras que
dominan el techo de algunos bancos indican un retrabajo de areniscas
previamente depositadas por accion de tormenta. Estos depdsitos indican
inequivocamente depositacion por encima del nivel de base de olas de
tormenta y se asemejan a los turbiditas modificadas por accién de oleaje de
Myrow et al. (2002). Los intervalos peliticos que separan estas eventitas
indican depositacion decantacion de buen tiempo.

Estos depositos que presentan off-shooting comprenden estructuras de flujos
combinados clasicos generados por la interaccién entre flujos oscilatorios y
unidireccionales. Los indicadores de paleocorrientes sugieren condiciones por
encima del nivel de base de olas de buen tiempo. La migracién ascendente
(climbing) sugiere una fuerte interaccion entre los trenes de 6ndulas de oleaje
con el fondo marino.

Estos depdsitos con estructuras de deformacién implican una combinacién de

procesos sedimentarios. En primer lugar, las bases de los bancos con
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laminacion convoluta no presentan calcos carga en la base de granulometria
mas fina, lo que indica que la carga por presion excesiva de poros estaba
ausente. En consecuencia, no refleja sobrecarga sino deformacién interna.
Ademas, los relictos de 6ndulas unidireccionales indican que la deformacion
esta relacionada con depositacion sinsedimentaria. Las areniscas muy finas
con laminacion horizontal que recubren estos intervalos, erosionando el techo
de algunos niveles, explican los cambios de flujos desde niveles con
laminacion convoluta hasta niveles con laminacion paralela (Pazos etal.,
2015b, fig 2d). Los niveles con laminacién convoluta son muy similares a los
depdsitos de flujos gravitacionales hacia mar abierto relacionados con
tormentas (Myrow et al., 2002). Estos depdsitos son muy abundantes y
sugieren tempestitas en una cuenca con una pendiente relativamente alta.

V. Los intervalos con laminacion ondulitica indican flujos unidireccionales hacia
el SO. Los techos de cada nivel ondulitico presentan evidencia de
bioestabilizacién microbiana (Seccion 4.2), la cual modificé la respuesta de
los flujos hidrodindmicos (Cuadrado, 2020a). Esto impidio la erosién de las
psamitas y también evidencia tiempo involucrado entre la formacién de
sucesivos niveles onduliticos. Los niveles peliticos que separan dichos niveles
reflejan depositacién por suspension. Los fragmentos abundantes de plantas
bien preservados fueron transportados por flotacion ya que se encuentran en
el techo de los bancos y nunca se encuentran en la base de los mismos,
sugiriendo ser producto de descargas fluviales, probablemente generadas por
flujos hiperpicnicos (Mulder y Alexander, 2001). Las ESIAM probablemente
tuvieron un rol destacado al favorecer la preservacion de estos restos de

macroflora (Seccion 4.2.3).
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Figura 2.8. Fotografias de campo de la Asociacion de Facies 2 en la Localidad 1 con excepcion de G. A)

Avreniscas con techos ondulados (flechas de color blanco) interpretadas como depdsitos relacionados con
tormentas. B) Bancos de arenisca con laminacion ondulitica de corriente que se acufia (flecha de color
blanco) en la direccion del paleoflujo. C) Banco de arenisca con 6ndulas de flujo combinado en la base que
gradan hacia arriba en pelitas amalgamadas intercaladas con areniscas de grano fino a muy fino (flechas de
color blanco). D) Ejemplo de laminacion convoluta. E) Ondulas de corriente y de flujo combinado. La
flecha sefiala laminas continuas de tamafio limo a arena de grano fino intercaladas con pelitas amalgamadas.
F) Restos de plantas preservados en el techo de algunas superficies. G) Fotografia de campo y dibujos
lineales (G") de la estratificacion cruzada hummocky en la Localidad 3. H) Areniscas de grano muy fino
con laminacién entrecruzada (flecha de color blanco izquierda) de dndulas hambrientas (flecha de color

blanco derecha).
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Asociacion de facies 2b

Descripcidn: esta asociacion esta dominada por pelitas. Esta presente en la parte superior
de la seccion inferior y también se intercala entre la Facies 1 y la Subfacies 2a en la
seccion superior (Figs. 2.4, 2.8). Presenta bancos de pelita amalgamados de 0,1 a 0,5 m
de espesor, con laminas continuas de arcilitas y limolitas, intercaladas con niveles de
areniscas de 0,05 a 0,1 m de espesor. En algunos casos, las areniscas presentan laminacion
ondulitica con ondulas simétricas hasta algo asimétricas. El registro de ESIAM en esta
seccion es abundante y frecuente. Algunos bancos de arena presentan Ondulas
hambrientas (starved ripples) con laminacion ondulitica ascendente (climbing) con una
amplitud de hasta 0,01 my paleocorrientes unidireccionales hacia mar abierto (Fig. 2.8H).
Particularmente, en esta asociacion, en la parte superior de la seccién inferior es donde se
registrd la icnofauna estudiada por Pazos et al (2015a, b) y, es uno de los intervalos ricos
en trazas fosiles que se analizan en esta Tesis (Fig. 2.4, Seccién 3.2).

Interpretacion: Los bancos de arcilitaamalgamados con laminas de limolita se interpretan
como depositados por corrientes de fondo relacionadas con flujos turbulentos vinculados
a tormentas (Yawar y Schieber, 2017). Las 6ndulas hambrientas también indican el
retrabajo de granos de arena por flujos arcillosos carentes en detritos (Talling et al., 2007).
Sin embargo, las areniscas muy delgadas con dndulas simétricas y asimétricas indican la
interaccion de flujos oscilatorios y flujos unidireccionales relacionados con la accién de
olas. La disminucion de arena en los intervalos de 6ndulas hambrientas en la seccion
inferior es notable y, probablemente represente el fondo marino fangoso en condiciones

de buen tiempo.
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Asociacion de Facies 3

Descripcion: esta asociacion de facies se encuentra en poca proporcion en relacion al
resto de las asociaciones, en las secciones inferior y superior. Se encuentra intercalada
con las Asociaciones de Facies 1y 2 (Fig. 2.4). La asociacion presenta un espesor de entre
0,5y 1 m y bancos con geometria tabular. Macroscopicamente, se caracteriza por
presentar pelitas masivas o laminadas con tendencia a la fisilidad. En secciones delgadas,
algunas pelitas muestran laminacion entrecruzada de bajo angulo con limites difusos,
caracterizada por la alternancia de ldminas enriquecidas en limo y arcilla (Fig. 2.9A). En
algunos intervalos, se encuentran chips de pelita de tamafio arena en una matriz moteada
ricaen limoy arcilla (Fig. 2.9A). En otros casos, las pelitas laminadas se caracterizan por
agregados de arena muy fina y pelita asociados con microestructuras de carga (Fig. 2.9B).
En un nivel reconocido de pelita mas fino comienza con laminacion planar y termina
siendo masivo. La laminacion incluye ldminas continuas a discontinuas dominadas por

cuarzo de tamafio de limo alternando con laminas dominadas por arcilla (Fig. 2.9C).

Interpretacion: las pelitas con una laminacion entrecruzada fina indican que las particulas
de tamario de arcilla fueron transportadas principalmente como carga de fondo sometidas
a corrientes periddicas y relacionadas con corrientes de baja densidad (ej., Schieber,
1999). La fabrica moteada o difusa de algunos niveles sugiere la mezclay la perturbacion
de las laminas producto de la microfauna benténica (criptobioturbacién; Seccion 4.2.2).
Por lo tanto, esto indicaria condiciones de aguas de fondo al menos parcialmente
oxigenadas. Las microestructuras de carga sugieren deformacion del sustrato blando y
que refleja una alta tasa de sedimentacion. Las caracteristicas diagndsticas descriptas

indican que las pelitas son producto de la depositacion de flujos tractivos o flujos
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combinados hasta suspensivos, pero no estan relacionadas con la depositacion

gravitacional como proceso principal.

Figura. 2.9. Fotografias de
secciones delgadas de la Asociacion
de Facies 3. A) Laminacion
entrecruzada difusa definida por la
alternancia entre laminas de limo y
laminas  arcillosas con  una
tendencia general granocreciente, y
textura moteada e intraclastos de
arcilla dispersos (flechas de color
blanco) en la parte superior. B)
Laminacion ondulitica de corriente
definida por niveles paralelos a
entrecruzados muy finos, asociados
a deformacion sinsedimentaria
(llamas, flechas de color amarillas).
Estas Ultimas estan asociadas a al
desarrollo de matas microbianas
(Capitulo 4). Obsérvese superficies
de truncamiento curvas y no
paralelas entre los conjuntos de
ondulaciones (flechas de color
blanco). C) Un nivel de pelita de
grano fino que muestra una
laminacion plana continua a
discontinua (flechas de color
blanco) intercaladas con laminas de
arcilla masivas.

D O

Asociacion de Facies 4

Descripcién: Se encontrd un nivel masivo de carbén, de 0.2-0.5 m de espesor hacia el
techo de la seccion superior (Fig. 2.4). EI mismo se encuentra entre dos apariciones de la
Asociacion de Facies 2a. Este nivel contiene una mezcla de cuarzo limoso, illita-caolinita
(arcilla) y relictos de materia organica amorfa (TOC 1%) segln un estudio previo

(Manassero et al., 2009, fig 5b).
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Interpretacion: El carbén es la acumulacion de materia organica y particulas
siliciclasticas en un ambiente depositacional con condiciones de andxicas a disoxicas que
permitieron la preservacion de la materia organica. Los niveles de carbéon son frecuentes
en ambientes marinos marginales como turberas, depésitos de planicie y también sistemas
deltaicos (Einsele, 2000). Sin embargo, en el Paleozoico, también son indicativos de
niveles transgresivos (Flint et al., 1995). El nivel de carbdn parece estar atrapado en la
Asociacién de Facies 2a indicando una depositacion en aguas poco profundas durante un
periodo de aporte sedimentario silicoclastico restringido. Debido a las caracteristicas de
los afloramientos, no fue posible seguir el nivel lateralmente para estudiar la interrelacion
de éste con otros depositos. Sin embargo, este deposito fue uno de los que sugirieron la
interpretacion en estudios previos como la parte somera de un sistema deltaico

(Manassero et al., 2009).

Si bien los afloramientos de la Localidad 3 (Fig. 1.1A, D) no fueron estudiados
en detalle, se realizaron algunas observaciones sedimentoldgicas. Los bancos de esta
localidad se asemejan a algunos observados en la Asociacidon de Facies 2. Se reconocid
laminacion ondulitica de flujos oscilatorios y combinados, estratificacion entrecruzada de
tipo hummocky (Fig. 2.8 H), y ademas se registraron ESIAM vy trazas fésiles (Capitulos
3y 4). Estas observaciones preliminares indican la interaccién de flujos oscilatorios y
unidireccionales relacionados con la accion de oleaje por encima del nivel de base de olas

de tormenta.
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2.3.2.2. Interpretacion paleoambiental

Las Asociaciones de Facies 1 y 2 registran principalmente procesos
gravitacionales dominados por regimenes de flujo turbulento. Los depoésitos generados
por este tipo de flujos son muy frecuentes en depositos de abanicos submarinos, en
secuencias de cuencas de margenes continentales (Clift et al., 2002; Fildani y Normark,
2004; Covault y Graham, 2010; Covault etal., 2011). Esto permite interpretar a los
sistemas depositacionales como "de aguas profundas”, los que estdn compuestos por
I6bulos o complejos de l6bulos (sensu Prélat et al., 2009) y canales distributarios que los
alimentan (Mutti y Ricci Lucchi, 1972). Los canales son una parte importante de la
arquitectura de estos sistemas. Sin embargo, los modelos de abanicos submarinos
arquetipicos pueden desarrollarse en cuencas tectonicamente activas sin pendientes
suaves, y no estar necesariamente vinculados con una ruptura de la pendiente en la
plataforma continental o talud. Por ejemplo, Piper y Normark (2001) notaron que la
morfologia de la cuenca y la configuracion tectdnica tienen un impacto extraordinario en
la arquitectura final del abanico. En cuencas de tectonicamente activas con plataformas
estrechas o con cambios abruptos en la pendiente, los depdsitos de transporte en masa
suelen confinarse y producen l6bulos deflectados, que se transforman en cufias
adelgazadas pendiente abajo donde pueden generar depdsitos de canales con albardones
(Beaubouef y Friedmann, 2000; Brami et al., 2000; Beaubouef et al., 2003). Sin embargo,
estos depositos no siempre se desarrollan (ej., Jobe et al., 2017). Teniendo en cuenta que
la arquitectura de los canales esta bien estudiada (ej., McHargue et al., 2011), no caben
dudas de que este tipo de caracteristicas arquitecturales no se observaron en la unidad. La
presencia de arreglos granocrecientes que se componen de depdsitos semejantes a
turbiditas truncadas por el techo o megaturbiditas, es muy semejante a depositos de

I6bulos en abanicos submarinos, de sistemas profundos, sin embargo, dada la presencia
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de evidencias de batimetrias menores se interpreta los mismos como lébulos generados
por flujos gravitacionales en un medio con controles estructurales donde las fallas brindan
la paleopendiente necesaria.

Por otro lado, el modelo de abanico desarrollado en entornos que no son margenes
pasivos (como las cuencas de antepais) ha sido discutido y se ha sugerido que la batimetria
puede ser coincidente con las profundidades de plataforma (Higgs, 2014). A pesar de que
esta es una cuenca de antepais y no un margen pasivo, surgen otras preguntas para
argumentar en contra de interpretar las Asociaciones de Facies 1y 2 como parte de un
abanico submarino arquetipico. Los afloramientos en la Localidad 3, ubicada en
posiciones mas distales contienen estructuras con estratificacion de tipo hummocky que
evidencian depositos en una plataforma antes que sectores mas profundos. Esto implica
que los depdsitos estudiados en el Cafion del Atuel (Localidad 1) estan progradando sobre
una plataforma hacia el oeste. En este sentido, son similares a los de la Formacion Punta
Negra (Precordillera) que fueron interpretados originalmente como un abanico submarino
y reinterpretados como l6bulos deltaicos desconectados del area fuente en las Sierras
Pampeanas (Bustos y Astini, 1997), modelo posteriormente confirmado por la
documentacién de estructuras generadas por tormentas (Basilici et al., 2012; De Luca y
Basilici, 2013, fig 11c). En la seccién sedimentaria aqui estudiada, la Asociacion de
Facies 2 contiene estructuras de corriente unidireccional y de flujos combinados que
indican sedimentacion por encima del nivel de base de olas de tormenta, y el marco
geoldgico también apoya la interpretacion de un ambiente de plataforma.

En una integracion regional, el patrén de las paleocorrientes en las unidades
netamente devonicas (formaciones Talacasto y Punta Negra), hacia el norte de
Precordillera Central, muestran una tendencia desde el este hacia el oeste (Arnol et al.,

2020). Mientras que, en la Formacion Rio Seco de los Castafios, los flujos
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unidireccionales y los indicadores de la paleopendiente se encuentran hacia el SO, lo que
sugiere altos topograficos hacia el NE y un depocentro de la cuenca diferente al de esas
unidades, tal como fue sugerido en el estudio reciente de proveniencia comparando las
unidades del Paleozoico medio del terreno de Cuyania y de Precordillera (Arnol et al.,
2022, fig 18). En este punto, es aceptable pensar en una paleocosta irregular con el
desarrollo de mini cuencas, controladas por altos estructurales subacueos que
probablemente forzaron una desviacion de los flujos desde el &rea fuente hasta el area de
depositacion. Esto mismo fue propuesto recientemente para las unidades comparadas
tradicionalmente con la unidad de estudio (Formacion Punta Negra y la Formacion
Villavicencio) en dénde se las interpreta como depdsitos marinos someros con un alto
topografico hacia el NE (Alto de Arenas) desarrollado en el pre-Emsiano en Precordillera
(Arnol y Coturel, 2022, fig 8).

La superficie que separa la seccion inferior de la seccién superior es
marcadamente erosiva y es el resultado de una caida relativa del nivel del mar, la cual
permitio la canibalizacion y progradacion de areniscas de la Asociacion de Facies 1 (Fig.
2.5). El registro de flujos turbulentos con paleocorrientes consistentes hacia el SO indica
gue no existian cambios en el area de aporte sedimentario y se favorece un control
eustatico para la organizacion de la sucesion. Finalmente, los fragmentos de macroflora
en el techo de algunos bancos sugieren descargas fluviales. El sistema depositacional
relacionado con mareas sugerido previamente (Morel et al., 2017) no esta respaldado por
las evidencias sedimentoldgicas; sin embargo, los niveles de carb6n son frecuentes en
ambientes marinos marginales o en bahias interdistributarias de sistemas deltaicos. La
seccion superior esta incompleta, pero probablemente represente una parte menor de un

sistema deltaico a gran escala.
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En conclusién, se descarta un abanico submarino profundo y un ambiente de
depositacion marina profunda en general, y se interpretan estos depositos como l6bulos
gravitacionales por descarga fluvial en un contexto de plataforma estrecha controlada por
la estructura que genera la paleopendiente. Por otro lado, el modelo deltaico previamente
sugerido (Manassero etal., 2009; Cingolani etal., 2017) no se corresponde
completamente debido a las discontinuidades internas y, a que el area previamente
interpretada como un prodelta (distal; Localidad 3) no presenta evidencias sedimentarias
que sostenga depdsitos de ambientes marinos profundos o bien condiciones restrictivas

del aporte sedimentario.
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3.1. Icnologia general: marco conceptual y terminologia

En esta seccidn se describen conceptos generales relacionados a la icnologia, y
términos que se utilizan en esta Tesis, en particular en lo que refiere al abordaje
icnologico. En una primera parte se desarrollan conceptos generales y se presentan las
clasificaciones topondmicas, etoldgicas y sistematicas utilizadas en icnologia marina. Se
abordan con mayor detalle algunas discusiones relacionadas con categorias etoldgicas
que son de interés por los icnotaxones que se describen en esta Tesis, problematicas
asociadas con asignaciones icnotaxdnomicas en casos complejos y se detallan las
acepciones de los términos utilizados.

Las trazas fosiles o icnofdsiles son estructuras biogénicas producidas por
organismos (animales o plantas) en el sustrato independientemente de su naturaleza. Los
icnofosiles son la evidencia del comportamiento que presentaban distintos organismos en
el pasado (Seilacher, 1967a; b) ya que las estructuras producidas por organismos actuales
0 cuasi-actuales son abordados por la neoicnologia y no se incluyen en el campo de las
trazas fosiles (Bertling et al., 2022). Estas evidencias de vida brindan informacion sobre
las caracteristicas anatomicas del organismo que las produjo, su modo de vida, y tipo de
locomocion entre otras referidas a los organismos productores (Buatois y Mangano,
2012), ademas de otras vinculadas con parametros fisico-quimicos como oxigenacion,
nutrientes, batimetria, etc. (Bromley, 1996). La morfologia de las trazas fosiles no solo
esté controlada por la morfologia o anatomia del productor, sino que existen otros factores
como, por ejemplo, las caracteristicas del sustrato que las aloja (Bromley, 1996). Para
hacer referencia a un sustrato que contiene trazas fosiles, se lo denomina bioturbado, en
referencia al proceso de bioturbacion (Richter, 1952; Kristensen et al., 2012). Cuando la
bioturbacion ocurre con organismos que integran la meiofauna se denomina

criptobioturbacion (Gingras et al., 2008) y se utiliza para referir a perturbaciones en el
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sustrato que dificilmente pueden a abordarse icnotaxondmicamente Los icnofosiles en
comparacion con los fosiles corpéreos tienen la particularidad de que se preservan in situ
y no suelen transportarse, es por esto que el estudio de los mismos brinda informacion
sobre las condiciones del ambiente, permitiendo interpretar distintos marcos
depositacionales (Bromley, 1996; Miller, 2007; Seilacher, 2007; Buatois y Mangano,
2011, 2012). Ademas, la utilizacion de icnofdsiles como herramienta para refinar
reconstrucciones paleoambientales y para establecer superficies de utilidad estratigrafica,
que indican quiebres en la sedimentacion, condensacion temporal u otra caracteristica que
apunte a reconocer controles alociclicos (Pemberton et al., 2004).

Las trazas fosiles han sido agrupadas histéricamente en diferentes categorias y
con diferentes criterios desde la morfologia general de las mismas (ej., Simpson, 1956;
Dam, 1990; Pickerill, 1994; Uchman, 1998; Bertling, 2007; Knaust, 2012) hasta su
etologia, y la relacion con el sustrato que las contiene. Asimismo, existen agrupaciones
gue combinan varias clasificaciones como ser morfoldgicas/genéticas (ej., Uchman,
1995) o agrupaciones morfoldgicas/ topoldgicas, es decir la posicién que presentan las
trazas fésiles en relacién con el sustrato (ej., Gong y Si, 2007) o bien, segun las relaciones
evolutivas y etoldgicas (Ekdale y Lamond, 2003). Existe una discusion ain no resuelta
acerca de cudl es la clasificacion mas adecuada; sin embargo, se ha llegado a un cierto
consenso en la comunidad icnoldgica en cuanto a la terminologia descriptiva y, asi poder
alcanzar una forma de referirse a una estructura biogénica independiente de la
clasificacion que se utilice (ej., Hantzschel, 1975; Bromley, 1990, 1996).

Con el objeto de clasificar a las trazas fdsiles hay que considerar que los
criterios utilizados en la clasificacion sistematica son los mismos que los

utilizados en zoologia, es por esto que se rigen bajo el Cédigo Internacional de
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Nomenclatura Zooldgica (CINZ, 1999). Esta clasificacion es abordada en la Seccién
3.1.13.

Existen distintos términos segun los criterios de agrupamiento de trazas fosiles.
Los cuales pueden basarse en caracteristicas morfoldgicas de la traza fosil, caracteristicas
etologicas de la misma, o el ambiente depositacional en donde se encuentran los
icnofdsiles, entre otros. Estos criterios pueden estar relacionados con la morfologia
funcional del productor (bauplan), el recurso del alimento, o bien por la ocupacion,
penetracion y uso del sustrato (tiering). Muchas veces los conceptos y la terminologia
utilizada para los distintos tipos de agrupamientos presentan distintas acepciones y es por
esto gue a continuacion se aclaran los términos que son utilizados en esta Tesis:

v" Icnoasociacion (Ichnoassemblage): Grupos de trazas fésiles preservados
en una unidad de roca o facies sedimentaria.

v' Suite de trazas fosiles: Grupo mas restringido de trazas fésiles que refleja
el momento contemporaneo de generacion de las mismas.
Tradicionalmente, se ha aplicado a grupos sucesivos de icnofosiles que se
encuentran en diferentes sustratos con distinto grado de consolidacion.
También se refiere a conjuntos anteriores y posteriores a eventos
depositacionales en el caso de ambientes afectados por tormentas o
corrientes de turbidez, etc.

v" Icnofacies: es un modelo conceptual basado en la identificacion de rasgos
clave compartidos por diferentes agrupaciones de icnofdsiles con una
amplia representatividad formadas bajo un conjunto similar de
condiciones ambientales las cuales estan reflejadas en el conjunto de
icnofosiles que representan determinados comportamientos. Este concepto

se desarrolla en profundidad en el Capitulo 5.
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3.1.1. Caracterizacion de trazas fosiles

Los icnofosiles se pueden vincular de acuerdo con los procesos sedimentarios
relacionados desde la generacion hasta la preservacion de los mismos (Savrda, 2007). Las
condiciones fisicas del sustrato, uno de los factores extrinsecos que condicionan la
generacion de bioturbacién, como ser la consistencia del sustrato que depende de
multiples factores (tamafio del grano, salinidad del agua, contenido de materia organica,
entre otros) determinan las propiedades mecanicas del sedimento y por ende la
composicion de la comunidad faunistica, productora de las trazas fosiles (Bromley, 1990,
1996). El tamafio de grano, por ejemplo, limita los organismos que lo habitan existiendo
varios grados de sensibilidad al tamafio del grano en diferentes productores (Bromley,
1996). Por ejemplo, hay que considerar que un sustrato pelitico puede contener
numerosos pellets (particulas redondeadas, inicialmente blandas, en su mayoria de 100-
500 um de didmetro, que son excretadas por los organismos) y comportarse como
sustratos de granulometria mayor o bien la presencia de mucus segregado por los mismos
organismos que habitan el sustrato o agregados microbianos que también modifican el
comportamiento mecanico del sustrato (ver Capitulo 4). Los agregados pueden deberse
también a floculacion de arcillas, y en ese caso el control es abidtico (Schieber, 2007).

Otra caracterizacion que se utiliza es el tipo de relleno que presentan las trazas
fosiles, el cual da indicios sobre el comportamiento del productor. El relleno resultante
de la sedimentacion abiotica, sin la participacion activa del trazador es lo que se denomina
relleno pasivo. El otro tipo de relleno es el activo, en el cual el productor tiene

participacion y por lo tanto modifica alguna propiedad del mismo.
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3.1.1.1. Clasificacion topondémica

Las trazas fosiles se clasifican de acuerdo con su posicion en los estratos
sedimentarios pudiendo encontrarse sobre, dentro o debajo de mismo (Martinsson, 1970;
Buatois y Mangano, 2011, fig 1.12). Cuando se encuentran preservadas en el techo de la
superficie de un banco se denomina epicnia, mientras que en la base se clasifican como
hipicnia. En ambos casos se las consideran como semirelieves, siendo positivos
(convexo) o negativo (concavo). Por otro lado, si se encuentra dentro del estrato se

denomina endicnia, y se preserva como un relieve completo.

3.1.1.2. Clasificacion etologica

Se basa en la agrupacion de icnofosiles relacionados con un determinado
comportamiento del organismo productor, el cual refleja morfologias similares cuando
realiza comportamientos similares (Uchman, 1998, p 107; Buatois y Méangano, 2011, p
25). En el trabajo original de Seilacher (1953) se reconocen cinco categorias etologicas:
trazas de descanso (Cubichnia), trazas de habitacién (Domichnia), trazas de locomocion
(Repichnia), trazas de pastoreo (Pascichnia), y trazas de alimentacion (Fodinichnia). A
éstas se han agregado nuevas categorias, por ejemplo, de cultivo (Agrichnia/farming),
Chemichnia (Bromley, 1996; Hsieh et al., 2019), trazas de natacion (Natichnia) (Miller,
1962), trazas de vuelo (Volichnia; (Mdller, 1962), trazas de predacion (Praedichnia;
Ekdale, 1985), trazas de equilibrio (Equilibrichnia; Frey y Pemberton, 1985; Bromley,
1996), entre otras (Tabla 3.1). Las caracteristicas de algunas de estas categorias
etologicas, como algunos ejemplos representativos, se menciona/ejemplifican en la
Figura 3.1A. Los limites entre las categorias etolégicas no son netos, y no siempre es
claro qué categoria esta representada por un icnofésil (Uchman, 2007). Los

comportamientos no solo se relacionan con factores intrinsecos del organismo productor,
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como su morfologia, sino que también dependen del entorno, del uso de los recursos
disponibles, de las condiciones ambientales, etc. Todos estos pardmetros deben ser
considerados a la hora de una interpretacion etoldgica correcta (Buatois y Mangano,
2012). Se describiran tres de estas categorias etdlogicas (Pascichnia, Fodinichnia y

Agrichnia) las cuales tienen relacion con los icnotaxones estudiados en esta Tesis.

Al Categoria etolégica Descripcién Ejemplos B
Trazas fosiles de descanso Trazas fésiles reali como ites o A l P =
(cubichnia) lugares de descanso Limulicubichnus Repichnia
Cubichnia .
- -
x *
»~ ) Mortichnia
| i 1 - Skolithos- Arenicolites- 811 N
Trazas fés iles de vivienda Trazas fosiles rea;iaedlaas ?;n:mwcmm 38 piplocraterion- Bergaueria- Lockeis: Fugichnia '—:; \
L 5 Thalassinoides S Pa:cl:hnla
/ — A\
J N .mf'(
Equilibrichnia \
Trazas fésiles de locomocién  Trazas fosiles que reflej i de un Chir it i f
(repichnia) lugar a otro. Climactichnites- Cochlichnus ™
. ®
Donuchmau ‘ Agrichnia
Ejemplos hay pocos, serian /
Trazas fosiles de pastoreo Trazas fésiles formadas por alimentacion 0 ey adas By ci.mpaleos t
e : de las aves playeras al alimentarse Praedichnia
(pascichnia) superficial. % raedichn
de animales y plantas Impedichnia
microscépicas en el sedimento J/
- = e N ! Fodinichnia
Trazas fésiles de alimentacion Trazas fosiles de alimentacién en el Planolites- Macaronichnus-
(fodinichnia) substrato. Nereites -Chondrites- Zoophycos @ e
Fixichnia .5 O P
Calichnia
Pupichnia
Trazas fosiles agricolas Trazas fosiles realizadas para cultivar Cg:ll:::yaph:f:;%zgga_zh?-
(agrichnia) microbios o para atrapar meiofauna. b0 ol
Zoophycos

Tabla 3.1. A) Cuadro con categorias etol6gicas, caracteristicas y ejemplos modificado de Rindsberg (2012,

tab. 1). B) Categorias etol6gicas modificado de Buatois y M&ngano (2011, fig. 1.14).

Rindsberg (2012) propone que la caracterizacion adecuada de determinados
comportamientos debe realizarse con el mayor nimero posible de especimenes para poder
determinar los rasgos compartidos que representen a la categoria etoldgica, considerando
la existencia de ligeras variaciones de comportamiento, y por ende de la morfologia de
los icnotaxones. Si bien los icnofosiles representan comportamientos de organismos
especificos, se observa que cuando se trata de interpretar el comportamiento, en realidad
se trata de un conjunto o jerarquia de comportamientos (Koy y Plotnick, 2007). Es decir

que existe un solapamiento de comportamientos cuando observamos trazas fosiles
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(Rindsberg, 2012). Por ejemplo, si analizamos el caso de alguna de las trazas asignadas a
locomocion se debe considerar el tipo o naturaleza del movimiento, y en qué direccion se
desplazaba el organismo productor. Es importante, ademads, procurar establecer si el
desplazamiento era para alcanzar determinados objetivos, como por ejemplo la busqueda
de alimento, la migracién a nuevas zonas y/o la reproduccion. Si se consideran estas
ultimas acciones, el icnofésil perteneceria a mas de una categoria etoldgica. Cuando el
comportamiento esta asociado a la busqueda de alimento (foraging/forrajeo) deben
considerarse, ademas, todos los métodos por los que un organismo adquiere y utiliza
fuentes de energia y nutrientes, basandose en el conocimiento de la disponibilidad de
recursos, competencia y riesgo de depredaciéon al momento de realizar esta accidon
(Kramer, 2001; Koy y Plotnick, 2007). Existen tres fases para la caracterizacion de este
comportamiento en invertebrados marinos: “busqueda”, “evaluacion" y "explotacion”
(Kramer, 2001). La primera implica la deteccion y localizacion de zonas de recursos
alimenticios (vivos o muertos), mientras que la segunda y la tercera conllevan una
revision del productor sobre la calidad relativa y la ubicacion de los recursos. La deteccion
de alimento se da de manera quimica en organismos marinos bentonicos ya sea mediante
contacto fisico directo o bien a distancia a través de moléculas detectadas (odorantes) que
son transportadas por el agua (Koy y Plotnick, 2007). Han sido descriptos dos modos de
movimiento distintos durante el forrajeo: dentro de la zona de alimento y entre las zonas.
En el primero, el organismo forrajeador explota los recursos de una zona o parche
generando movimientos complejos en forma de espiral o serpenteantes (Gage, 2005). Los
movimientos con entrecruzamientos que producen rulos (looping) y meandros se
corresponden con los limites del parche (Hauck etal., 2009). Estos patrones de

movimiento se relacionan con el uso eficaz del espacio, minimizando el area total

recorrida (Kitchell, 1979). El organismo puede comenzar en el borde o dentro de la zona
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de alimentacion, y moverse en linea recta, consumiendo recursos a medida que avanza
hasta llegar al limite de la zona donde vuelve a seguir el camino anterior, generando un
meandro o bien, puede continuar siguiendo el limite de la misma, girando sucesivamente
hacia el interior, formando espirales. Otra opcion es que comience en el centro con formas
espiraladas, y luego modificar el movimiento a un patrén serpenteante a medida que se
encuentra con los limites de la zona con alimento. En el segundo caso, cuando el
organismo productor se mueve o abandona una zona, los movimientos pueden clasificarse
segun si ha detectado o no una nueva fuente de alimento. En el caso de que no detecte
una nueva zona, los movimientos rectos o casi rectos son los mas eficaces (Koy y
Plotnick, 2007). La distribucion y la densidad del alimento estan directamente
relacionadas al patron geométrico de movimiento (Hauck et al., 2009). El registro de
meandros “sueltos” o abiertos, en los que los meandros sucesivos no estan en contacto,
demuestra un comportamiento menos eficiente que aquel en donde los meandros se
registran mas juntos y en contacto (Seilacher, 1986). Entonces, cuando lo que se observa
son meandros con variaciones morfologicas, éstos pueden reflejar diferencias en la
distribucion de los recursos mas que diferencias de comportamiento.

En relacién a la categoria etoldgica Agrichnia existe un grupo morfologico que
fue historicamente asociado a este comportamiento, los grafogliptidos. Sin embargo,
actualmente, se discute la evidencia de su asignacion en esta categoria etologica (Hsieh
etal., 2019; Hsieh y Plotnick, 2020). Diversos autores buscan diferenciar el
comportamiento agricola con el de cazar/atrapar meiofauna (ambas agrupadas en
Agrichnia (Hsieh et al., 2019). Lehane y Ekdale (2016) distinguen el comportamiento de
atrapar a la meiofauna en una nueva categoria etoldgica conocida como “Irretichnia”.
También se distingue el cultivo de meiofauna dentro de estructuras abiertas con

bioirrigacion (ej., Noffle et al. 2022). Si bien el comportamiento de atrapar a las presas es
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diferente al del cultivo, existen limitaciones para separarlos. Esto se debe principalmente
al hecho de que los andlogos modernos son poco conocidos y, a que no existen reportes
neoicnoldgicos ni bioldgicos de este tipo de comportamiento (Hsieh et al., 2019; Vallon
et al, 2016). Estas son algunas de las causas por las cuales diferenciar ambos
comportamientos en el registro fosil resultan casi imposible de diferenciar, y por ende, la

categoria etologica Agrichnia contintia en discusion.

3.1.1.3. Clasificacion icnosistematica e icnotaxonomia

La sistematica es la que se encarga de agrupar a las trazas fosiles segun distintos
criterios. Los parametros sistematicos, es decir las interpretaciones y las opiniones sobre
modos de agrupar a los icnofdsiles, han ido variando a lo largo del tiempo. Asimismo, se
han modificado los criterios en la icnotaxonomia, cuyo rol es la denominacion de trazas
fosiles y la asignacion de estas a divisiones taxondmicas con distintas jerarquias. A
diferencia de lo que ocurre en la sistematica de organismos o fosiles corporeos, la maxima
jerarquia formal alcanzada para los icnofésiles es a nivel de género, aunque existen
agrupaciones a nivel familia (Genise, 2000; Knaust, 2015). Por encima de este nivel,
existen agrupamientos informales realizados que son utiles para una identificacion rapida
a grandes rasgos morfologicos conllevando agrupamientos de varios icnotaxones (ej.,
Uchman, 1995, 1998; Bertling et al., 2006). Tal como se menciond anteriormente, el
CINZ es el que rige las normas de nomenclatura en la icnotaxonomia (CINZ, 1999, Art.
10.3), y reglamenta el uso de icnofamilias sugiriendo que sélo se base en caracteristicas
morfologicas (Bromley, 1996).

La relacion estrecha entre la sistematica y la taxonomia conduce a un sistema de
nomenclatura binomial, que se retroalimenta, ya que la sistematica define agrupamientos

de acuerdo con la informacion brindada por la taxonomia, que identifica caracteristicas
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comunes de las trazas fosiles (Bertling, 2007, fig 5.1). A pesar del uso de la
icnotaxonomia se ha puesto en discusion numerosas veces, con distintas propuestas,
debates y reflexiones han tenido lugar para intentar establecer una base teorica
estandarizada para asignar nombres y caracterizar a las trazas fésiles. Del mismo modo
también se han realizado (y se siguen realizando) encuentros periddicos sobre temas
especiales de icnotaxonomia que buscan tener un enfoque uniforme sobre la eleccion de
las caracteristicas validas para identificar icnofdsiles, es decir definir icnotaxobases
apropiados (Bromley, 1990; Bertling et al., 2006, 2022; Bertling, 2007; Miller 111, 2012;
Rindsberg, 2012, 2015, 2018).

A lo largo de la historia, las trazas fésiles han sido clasificadas como plantas,
algas, organismos vermiformes, entre otros y, dependiendo del momento, los criterios de
clasificacion se han ido modificando (Héntzschel, 1962, 1975). Cabe sefialar que los
autores pioneros, es decir aquellos que crearon nombres (hoy icnotaxones) describian
estructuras de organismos, y por ende las diagnosis originales no representan
caracteristicas reconocibles en las trazas fosiles (Bertling, 2007). Actualmente, y desde
1999, el sistema consensuado que se utiliza para nombrar icnotaxones es aquel mediado
por el CINZ. Los criterios para denominar taxones nuevos fueron modificandose en el
tiempo, los que estan reglamentados por las distintas ediciones del CINZ y enmiendas
particulares. El codigo vigente es el CINZ (1999) Alli, ademas de las nuevas
modificaciones, estan reglamentados los icnotaxones definidos con anterioridad a cierta
fecha. Por ejemplo, los taxones creados antes del 1 de enero del 1931 pueden estar
basados en una ilustracion sin una diagnosis. Otro ejemplo esta relacionado con los
taxones creados a nivel icnogenérico y previos al afio 2000, los cuales podian no tener

una icnoespecie tipo asignada. Actualmente, para crear un icnotaxén a nivel de
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icnogénero debe estar acompafiado de una diagnosis y una icnoespecie tipo (CINZ,
Art.13.1).

Si bien existen normas para denominar a los icnofosiles, existen discusiones aun
no resueltas o bien que resurgen cuando se comparan los criterios para nombrar nuevos
icnotaxones. En primer lugar, podriamos discutir cual es la definicion de traza fosil. La
misma fue definida como la expresién sedimentaria del comportamiento de un organismo
(ver Seilacher, 2007). Y es a partir de esta mirada que el hecho de clasificarlas y
nombrarlas no se basa exclusivamente en la morfologia, sino se tienen en cuenta las
categorias etoldgicas. Es por esto por lo que los caracteres diagndsticos, es decir aquellos
rasgos que permiten diferenciar a las trazas fésiles, deben reflejar un comportamiento
especifico y diferenciable y no so6lo diferencias morfoldgicas menores resultantes de
procesos tafondmicos (Uchman, 1998; Bertling etal., 2006; Rindsberg, 2012). La
complejidad adicional para el reconocimiento de icnotaxones se debe principalmente a
diferentes tipos o estadios preservacionales de un mismo icnotaxon (por ejemplo,
semirelieve o incompleto), lo cual ha conllevado a una sobrerepresentacion de
icnotaxones, que, ademas, termina en una interpretacion erronea en la generacion de la
estructura como asi también de su interpretacién etologica. Por ejmplo, Knaut (2012, p
80) menciona que la clasificacion basada en caracteristicas morfologicas tiene la ventaja
de ser descriptiva e independiente de la interpretacion del comportamiento, aunque
utilizar la morfologia sensu estricto como Unico parametro no es suficiente (Knaust y
Neumann, 2016; Giachetti et al., 2020). Es por esto que continta siendo necesario
discutir, asi como generar acuerdos, para unificar procedimientos en la asignacion
icnotaxondmica en todas las divisiones jerarquicas.

Se ha propuesto de manera informal, es decir que no esta regulado por el CINZ,

diferentes rangos de caracteres de acuerdo con la jerarquia taxondémica. A nivel
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icnogenérico, por ejemplo los caracteres significativos (diagndsticos) se condicen con un
determinado comportamiento (Firsich, 1974), por lo que la interpretacion etoldgica debe
ser cuidadosa (Uchman, 1998). Un segundo nivel de caracteres, serian los caracteres
accesorios que se relacionan, por un lado, con una menor variaciéon en el comportamiento
del productor y con las caracteristicas preservacionales que permitirian asignar al
icnofosil a nivel icnoespecifico. Por Gltimo, en un tercer nivel estarian los caracteres que
describen variantes preservacionales a nivel subespecifico (Uchman, 1995; Rindsberg,
2012).Ahora bien, ¢cuéles icnotaxobases son vélidas o més utiles para definir los
icnotaxones? Bertling et al. (2006) han propuesto a las siguientes como recomendables:
la morfologia como resultado del comportamiento, donde se incluyen la forma general,
la orientacion y posicion con respecto al sustrato. Las caracteristicas superficiales
mayormente son Utiles a nivel icnoespecifico, como asi también lo es la estructura interna
(Tabla 3.2.). De esta manera, la biologia del productor desempefia un papel indirecto en
la taxonomia de las trazas fosiles (Buatois y Mangano, 2012). El tipo de sustrato puede
ser (til como icnotaxobase, pero no debe ser el criterio diagnostico principal. Las
diferencias en el tamafio de la estructura, las variantes preservacionales, la asignacién de
productores, asi como la ubicacion temporal y espacial no son criterios relevantes en
icnotaxonomia.

En resumen, la diagnosis debe ser sucinta y abarcar los caracteres esenciales,
utilizando las icnotaxobases validas. Permitiendo reservar otros caracteres para ser
utilizados en las descripciones generales (Bertling, 2007; Bertling et al., 2022), en lo
posible debe evitarse que las mismas no den lugar a subjetividades producto de la
interpretacion o al menos disminuyan a un minimo posibles problemas icnotaxonémicos.
Esto ultimo puede atenuarse con la examinacién de un gran nimero de ejemplares o bien,

con la utilizacion de comparaciones neoicnoldgicas (Minter et al., 2007; Rindsberg, 2018;
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Bertling et al., 2022). Aun hoy no se ha adoptado un procedimiento estandarizado y

comparativo para la interpretacion de trazas fosiles (Miller William, 2007).

ICNOTAXOBASES

Utiles pero con

Recomendadas v Rechazadas
precaucion en su uso
Forma general Tafonomia/ Preservacion
. . Tamario ( solo si es mu
Orientaciéon ( y Productor
diferente)

Sustrato ( en estructuras

Ornamentacién : -
de bioerosion)

Tipo de relleno pasivo
Bioglifos (marcas
asociadas a las trazas
Estructura interna fosiles resulatdo de Consistencia del sustrato
aranar, taladrar,
desplumar, etc)
Estructura de la pared Edad geoldgica
Composicion ( Si es una
estructura de digestion)
Arreglo de las
subunidades que la Ambiente depositacional
componen

Ubicacion geografica

Tabla 3.2. Cuadro con las icnotaxobases validas. Modificada de Bertling et al. (2022, tab 2).

3.1.1.4. Dilemas icnotaxonomicos
Trazas fdsiles compuestas y combinadas

En la mayoria de los casos las trazas fésiles pueden asignarse a una categoria
etoldgica. Sin embargo, existen casos en donde ocurre una continuidad de
comportamientos en un mismo icnotaxén y en un mismo ejemplar, a este tipo de
estructuras se las denomina trazas fosiles compuestas. Las mismas ocurren cuando un
mismo productor modifica su comportamiento, quedando registrado este cambio como

una estructura continua, pero resultan morfologias diferentes que se reconocen como
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distintas subunidades, siendo el limite entre éstas difuso (Pickerill, 1994; Bertling et al.,
2006; Miller William, 2007). Tradicionalmente se reconocieron las subunidades como
icnotaxones distintos. En esos especimenes dada la conexion entre las distintas
morfologias pueden reconocerse intergradaciones. Existen dos opciones para solucionar
este problema a la hora de la asignacion icnotaxonémica. Por un lado, asignar nombres
distintos a cada subunidad en relacion con cada categoria etologica a lo largo de un mismo
espécimen. Por otro lado, la opcion seria sinonimizar las subunidades de la estructura.
Esto ultimo implicaria no tener en cuenta los diferentes comportamientos, lo cual no se
condice con el espiritu de la icnotaxonomia planteada anteriormente.

Entre los ejemplos mas comunes de intergradacién pueden mencionarse los
existentes entre Lockeia ornata y Protovirgularia rugosa (Desjardins et al., 2012, fig 7¢),
o el caso de Hillichnus lobosensis e H. agrioensis (Pazos y Fernandez, 2010). Numerosos
ejemplos existen en trazas fosiles de productores como artropdédos en donde se
intergradan subunidades relacionadas con la categoria etoldgica de locomocién y de
descanso. Por ejemplo, Diplichnites gouldi—Dendroidichnites-Monomorphichnus-
Gluckstadtella cooperi—Huilmuichnus santracruzensis (Melchor y Cardonatto, 2014) o
el caso de Cruziana aff. quadrata con Rusophycus o el de Arthrophycus con Rusophycus
(Rindsberg y Martin, 2003). Sin embargo, existen casos en los que se reconocen estas
intergradaciones y en las que las acciones nomenclaturales se resolvieron de diferente
manera como por ejemplo asignando un Unico nombre a toda la estructura. Una propuesta
fue realizada por Belaustegui et al. (2016) creando el término Icnogenia (ichnogeny).
Estas diferencias pueden estar relacionadas a los estadios ontogénicos. Este concepto si
bien fue reconocido en una revision icnotaxonémica reciente(Bertling et al., 2022), su
aplicacion aun no fue llevada a cabo con excepcion de los autores de la propuesta

(Belaustegui et al., 2016, 2017; Adseré et al., 2020).
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A pesar de los casos existentes en la literatura, y de las diferentes propuestas como
continuar diferenciando a las subunidades de las trazas fosiles compuestas como entes
distintos, no existe un consenso sobre qué acciones realizar en estos tipos de casos, y
queda a criterio de quién esté estudiando ese material la forma de clasificarlo.

Cabe sefialar que existen casos en dénde se observan intergradaciones pero que
no dependen de un cambio en la categoria etologica, sino que son variantes del mismo
comportamiento registrado en distintos sustratos (Braddy, 1998, p 95; Knaust, 2012;
Fernéndez et al., 2018) vy, por lo tanto, no son trazas fdsiles compuestas, sensu stricto. A
este tipo de trazas fosiles se las denomina combinadas, y hacen referencia a distintos
productores en distintos tiempos e icnotaxondémicamente son independientes(Bertling

et al., 2006, 2022).

3.1.1.5. Material tipo: clasificaciones y acciones nomenclatoriales

El material tipo adquiere importancia exclusivamente a nivel nomenclatorial, ya
que dicho material representa las caracteristicas diagnosticas del icnotaxon, y debe
reflejar conceptualmente la asignacion nomenclatorial del autor del icnotaxon. Es por esto
que es importante su eleccion y se sugiere sea el material mas completo posible, aunque
puede ser una parte de él, ya que existen caos de recuperacion incompleta. La asignacion
del material tipo, es una accion nomenclatorial con lo cual también se encuentra bajo las
normas del CINZ.

Las icnoespecies requieren la designacion de ejemplar(es) tipo(s), depositado(s)
en una coleccién que asegure su conservacion CINZ (1999, Art. 16.4). Es por esto que
ademas del ejemplar en si mismo deben darse datos sobre sus datos de identificacion
como ser el lugar donde se halla alojado, el numero de coleccion, localidad, etc. Existen

diferentes categorias de material tipo que son aquellos que portadores de nombre de
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acuerdo a la jerarquia icnotaxonémica a la que se refiera. Como se ha mencionado
previamente, en el caso de la creacion de un icnogénero, éste debe estar acompafiado
ademaés de su diagnosis, por su icnoespecie tipo. En el caso de las icnoespecies, el material
tipo se refiere a ejemplares que son portadores del nombre, los cuales presentan distintas
categorias, dentro de las cuales se incluyen:

. Holotipo: “es el ejemplar tinico sobre el que se basa un nuevo taxén nominal de
nivel de especie en la publicacion original”. Una vez designado el mismo,
automaticamente quedan fijados como paratipos el resto de los ejemplares sobre los
cuales se baso el autor para crear un nueva icnoespecie (CINZ, 1999, Art.72.3.5).

. Sintipos: tipo multiple, todos equivalentes.

. Lectotipo: este material tipo es asignado en el caso de que el autor de la
descripcion original no eligio un holotipo (practica comun hasta mediados del siglo XX),
cualquier autor posterior debe realizar la accion nomenclatorial de designar
explicitamente entre los sintipos un ejemplar Unico que se convierte en el ejemplar tipico
de la especie (ejemplar o ilustracion), este recibe el nombre de lectotipo. EI mismo es
equivalente al holotipo cuando no hubo designaciéon original. En el caso de que existan
mas ejemplares los restantes se convierten en Paralectotipo.

. Neotipo: Es un ejemplar designado con posterioridad a la descripcion de la
icnoespecie, ante la necesidad de fijar su identidad, en el caso de la inexistencia de
material original. Esta accion nomenclatorial debe estar justificada ya que este ejemplar
sustituird a holotipo, al lectotipo o los sintipos. Para estos casos el CINZ da indicaciones
para asegurar cual es el ejemplar mas correcto de ser asignado. Es recomendable que sean
ejemplares estudiados por el autor de la icnoespecie, debe ser equivalente al Holotipo, no
puede ser multiple, debe ser identificado en forma inequivoca y ser depositado en un lugar

gue asegure su conservacién. Es recomendable que sea de una localidad lo mas cercana
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posible a la localidad original. Cabe sefalar que la designacién de neotipos para taxones
ampliamente conocidos y sin problemas taxondémicos que las justifiquen no tienen
validez, requieren de la aprobacion la Comision Internacional de Nomenclatura
Zooldgica.
Existen también otras categorias de material tipos que no son portadores de nombre como,
por ejemplo:

= Paratipo: acomparian al tipo portador de nombre, pero no lo reemplazan.

= Paralectotipo: son aquellos ejemplares que acomparfian al lectotipo.

Ademas de esta clasificacion existe otra asociada al material tipo o a ejemplares
observados por el autor de la icnoespecie pero que no tiene valor nomenclatorial sin
embargo algunos presentan valor icnotaxonémico. Un caso son los ejemplares
identificados como de esa icnoespecie por el autor del nombre de la icnoespecie son lo
gue se conocen como Metatipos. Otro caso es el lugar de proveniencia del material tipo
que se denomina Localidad tipo y/o Estrato tipo.

Aquellas estructuras fosiles que no han sido reconocidas originalmente como
trazas fosiles presentan problemas relacionados por un lado con las diagnosis originales
como se menciond en el apartado anterior, y por el otro en la asignacion de materiales
tipo (Bertling, 2007). El espécimen tipo puede haberse perdido o no estar indicado dentro
de un conjunto de ejemplares idénticos, o puede que no muestre los criterios considerados
diagnosticos hoy en dia. En particular, en el caso de que el espécimen tipo esté perdido,
la solucion es aclarar la situacion y puede sustituirse por un nuevo espécimen
cuidadosamente seleccionado, segun las normas del codigo. Este podria ser un neotipo, o
un lectotipo. Esta accion nomenclatorial no es necesaria si los ejemplares pueden
identificarse correctamente con la descripcion original entonces el hecho de que no haya

tipo carece de importancia.
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3.2. Icnologia en la Formacion Rio Seco de los Castafios: Antecedentes

3.2.1. Generalidades

La Formacion Rio Seco de los Castafios en esta Tesis ha sido estudiada en varias
localidades (Figs. 1.1, 2.1A) y presenta diferencias en la composicion icnofaunistica entre
algunas de ellas. En las Localidades 1 y 3 se han mencionado en la literatura la presencia
de Nereites e icnogéneros de “tipo Nereites” (Criado Roque y Ibafiez, 1979; Poiré et al.,
2002; Manassero et al., 2005). En la Localidad 1, la presencia de bioturbacion fue
seflalada en un perfil sedimentario, pero no fueron distinguidos los icnotaxones
(Manassero et al., 2009, fig 5a). El contenido icnoldgico de la Localidad 1 fue asignado
a la Icnofacies de Nereites, aunque los icnotaxones no fueron descriptos ni ilustrados
(Manassero et al., 2005). Luego, esta misma localidad fue asignada a la Icnofacies de
Nereites—Mermia (Manassero et al., 2009). Por otro lado, la Localidad 4, en particular en
Agua del Blanco, se menciona la abundancia de “rastros de vermes” y “tubicolas
indeterminables” (Criado Roque, 1972; Di Persia, 1972; Nufiez, 1976; Criado Roque y
Ibafez, 1979). Y, posteriormente, se reconocieron 9 icnotaxones (Tabla 3.3), los cuales
fueron asignados a la Icnofacies de Cruziana (Poiré et al., 2002).

Los estudios de icnologicos mas detallados hasta el momento fueron llevados a
cabo en las Localidades 1 y 3, en donde se reconocieron 14 icnotaxones (Heredia,
2015; Pazos etal.,, 2015a; b). En estos trabajos se describieron con criterio
icnotaxondmico a los icnotaxones por primera vez en estas localidades. Es en esta
Tesis se reconocieron los icnotaxones descriptos previamente y se confirmaron
algunos de los registros que estaban en duda (Tabla 3.3). Ademas de la mencion y
descripcion de nuevos icnotaxones, se contextualizard al contenido icnoldgico en
sentido estratigrafico y sedimentoldgico. Resultados parciales de esta seccion fueron

publicados en Gutiérrez et al. (2021a; b) en donde se registraron 14 icnotaxones. En
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este trabajo se reconocieron icnogéneros mencionados para la Localidad 1, por primera
vez en la Localidad 2 como por ejemplo Dictyodora atuelica Pazos et al. 2015b,
Dictyodora scotica M’Coy 1851, Gordia isp., Helminthoidichnites isp., Nereites
missouriensis Weller 1899, and Zoophycos isp. Nuevos icnotaxones fueron reconocidos
para la unidad como ser: Chondrites intricatus Brongniart, 1823, Chondrites targionii
Brongniart, 1828, Chondrites? isp., Dictyodora zimmermanni Hundt, 1913 y formas
similares a Dictyodora liebeana (Gutiérrez et al., 2021b, fig 8).

Ademas, en la unidad se reconocieron casos de intergradacion entre Nereites
missouriensis con Nereites jacksoni Emmons, 1844 (Gutiérrez et al., 2021b, fig 8a)
Asimismo, transiciones en Dictyodora fueron reconocidas como por ejemplo Dictyodora
scotica con D. atuelica y con Dictyodora tenuis M’Coy, 1851 (Gutiérrez et al., 2021b, fig
8b).

En las secciones siguientes de este Capitulo se desarrollaran en mayor detalle algunos
de los icnogéneros relevantes en el sentido de abundancia y diversidad, como ser
Dictyodora (Seccidn 3.3), Nereites (Seccion 3.4), Chondrites (Seccion 3.5) y, por altimo,
Zoophycos (Seccion 3.6). Se describen en este orden segun su abundancia. El resto de los
icnotaxones que se hallaron son descriptos en la Seccion 3.7. La decision de esto se debe
a que ademas de la abundancia y diversidad de los icnogéneros descriptos en mayor
detalle son claves debido a la informacion que aportan en las discusiones a nivel

paleoambiental, etoldgicas y de Icnofacies.
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Formacion Rio Seco de los Castaiios (Silurico tardio—Devénico temprano)
Localidad 1 Localidad 2 Localidad 3 Localidad 4
Icnogéneros Icnoespecies Antecedentes Aportandt? engta Antecedentes &po rtado.en el Antecedentes £49 rtandc_: enesia Antecedentes
tesis tesis tesis
Arenicolites Arenicolites isp. X
Artrophycus Artrophycus isp. 7
Bergaueria Bergaueria isp. X
Caridolites Caridolites isp. X
Cochlichnus Cochlichnus isp. X
Chondrites isp. X ? X
Chondrites C .intricatus X X
C. targionii X X
Cruziana Cruziana isp. X
Diplichnites Diplichnites isp. P X
Dictyodora isp. X X X X
D . atuelica X X X X
D. liebeana T 7
Dictyodora D. scotica X X X X
D. silurica X X
D. tenuis X X
D. zZimmermmanni X X
Gordia Gordia isp. X X X X
Helminthoidichnites | Helminthoidichnites isp. X X
Mammilichnis Mammlichnis isp. X
Nereites isp. X X X X X
N . cambrensis cf. X X
N. irregularis ? X X
Nereites N. jacksoni X X X
N . macleayii X X X X
N. missouriensis X X X X
N. pugnus X X X
Palaeophycus Palaeophycus isp. X
Phycodes Phycodes isp. X
Rhizocorallium R . commune? X
Rusophycus Rusophycus isp. X
Taenidium Taenidium isp. X X X
Teichichnus Teichichnus isp. X
Thalassinoides Thalassinoides isp. X
Undichnia Undichnia isp. ?
Zoophycos Zoophycos isp. X X X

Tabla 3.3. Registros de icnotaxones en las distintas localidades de la Formacion Rio Seco de los Castafios. Los antecedentes fueron tomados de la literatura citada en la Seccién

3.2.
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3.3. El icnogénero Dictyodora Weiss 1884a
3.3.1. Introduccion

Dictyodora es una traza fésil compleja, caracteristica del Paleozoico, que se desarrolla
tridimensionalmente. Se registra sin dudas desde el Ordovicico tanto en depdsitos
marinos someros como profundos (ej., Mikulas, 1993; Jensen et al., 2016), aunque se han
asignados ejemplares a este icnogénero con duda en depositos marinos someros del
Cambrico temprano (Stachacz, 2012). En depositos del Paleozoico medio en facies de
plataforma se lo encuentra Unicamente de Argentina (De Luca y Basilici, 2013; Pazos et
al., 2015a; b; Gutiérrez et al., 2021), mientras que la mayoria de los registros a nivel
mundial se encuentran en zonas batiales (Fig. 3.1, ej., Benton y Trewin, 1980; Yang y
Hu, 1992; Orr, 1995; Orr y Pickerill, 1995; Smelror etal., 2022). Histéricamente,
Dictyodora es un icnofésil que ha sido reconocido y estudiado en las caracteristicas
“facies del culm” del Paleozoico europeo (Alemania: Benton, 1982a; b; Islas Baleares:
Orr, 1994; Orr et al., 1996; Reptblica Checa: Mikulas et al., 2002, 2004; Babek et al.,
2004; Austria e Italia: Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Polonia: Muszer y Uglik, 2013;
Kovacek y Lehotsky, 2016; Muszer, 2020a; b). Ademas, ha sido utilizado como indicador
icnoestratigrafico hasta que su utilidad fue puesta en discusion (Pazos et al., 2015b; ver
Seccion 3.3.11). En las unidades carboniferas, se ha registrado s6lo en Laurentia tanto en
ambientes de aguas profundas, incluyendo zonas batiales (Benton, 1982a; Mikulas et al.,
2004; Baucon y Neto de Carvalho, 2008) como en sucesiones de prodelta (Muszer,
2020b). En unidades pérmicas, se registra Unicamente en depdsitos de aguas profundas
de China (Fig. 3.1; Zhang et al., 2020).

La mayoria de las icnoespecies de Dictyodora fueron definidas y documentadas

primero en Laurentia (Alemania, Canada, Escocia, Espafia, Estados Unidos, Polonia,

Portugal, Reino Unido, Republica Checa). En el margen occidental de Gondwana se
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reportan escasos registros, particularmente en las cuencas Siluro—Devénicas del terreno
de Cuyania, pero en ellos se registran la mayoria de las icnoespecies y ha sido definida
una nueva (De Luca y Basilici, 2013; Pazos et al., 2015a; b; Gutiérrez et al., 2021b). Por
otro lado, en el Paleotetis, s6lo se registra y se define una Unica icnoespecie en los
yacimientos de China (Fig. 3.1; Yang y Hu, 1992).

Se ha interpretado a Dictyodora como una traza fosil producto de la
exploracion de materia orgénica de un animal infaunal que utiliza complejas
estrategias de forrajeo, donde el productor tiene la habilidad de migrar a diferentes
niveles estratindbmicos (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982b; a; Neto de
Carvalho, 2001; Pazos et al., 2015b). El productor podria explotar sistemética y
eficientemente los recursos alimenticios en un area determinada (Benton, 1982a;

Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Zhang et al., 2020).
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Figura 3.1. Reconstrucciones paleogeogréaficas modificadas de (Ruban et al., 2007, figs 7,9) con registros
de las icnoespecies de Dictyodora. Cada color del rectangulo representa la edad de los registros, y cada
namero se corresponde con la icnoespecie de Dictyodora que figura abajo en las referencias de la figura.
Las reconstrucciones del icnogénero e icnoespecies fueron modificadas de trabajos previos (Benton y
Trewin, 1980, fig 1B; Pazos et al., 2015b, fig 4). A) Paleogeografia del Devonico Temprano con los
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registros del Ordovicico (Delgado, 1910; Benton, 1982b; Pickerill et al., 1987; Mikulas, 1993; Orr, 1996;
Chlupac, 1997; Orr y Howe, 1999; Neto de Carvalho, 2001; Uchman et al., 2005; Reynolds, 2015; Jensen
et al., 2016; Smelror et al., 2022), SilGrico (Emmons, 1844, 1855; Hundt, 1912, 1913; Benton y Trewin,
1980; Benton, 1982b; a; Pickerill et al., 1987; McCann, 1990; Crimes y Crossley, 1991; Yang y Hu, 1992;
McCann, 1993; Orr, 1995; Orr y Pickerill, 1995; Chowns y Rindsberg, 2015) y Devonico (De Luca y
Basilici, 2013; Pazos et al., 2015b; a; Gutiérrez et al., 2021b; a). B) Paleogeografia del Carbonifero tardio
con los registros del Carbonifero (Nathorst, 1881; Zimmermann, 1889, 1891, 1892; Rauff, 1892;
Veselinovi¢, 1958; Kosti¢ et al., 1976; Pek et al., 1978; Benton, 1982a; Stepanek y Geyer, 1989; Orr, 1994;
Orr etal., 1996; Babek et al., 2004; Mikulas et al., 2004; Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Kovacek y
Lehotsky, 2016; Lehotsky, 2016; Muszer, 2020b; a; Radonji¢, 2020) y del Pérmico (Zhang et al., 2020).

3.3.2. Sistematica: resefia historica y desafios

El material que actualmente se reconoce como Dictyodora fue originalmente
hallado en Turingia (Alemania). Fue descripto e interpretado como una nueva especie de
planta y asignado con duda dentro del género Dictyophyton Hall, nombrandolo
Dictyophyton liebeanum Geinitz, 1867a (Fig. 3.2A). Ha sido descripta con caracteres
morfologicos tales como ser un cuerpo plegado en forma de abanico con estructuras
longitudinales y transversales finas (las cuales se interpretaron originalmente como lineas
de crecimiento), asi como también su forma tridimensional (Geinitz, 1867b; a; Geinitz y
Liebe, 1867). Estos primeros estudios ilustraron ademas otros taxones que posteriormente
fueron incluidos en Dictyodora. Algunos de estos materiales se alojan en el Museo de
Historia Natural de Gera (Alemania) mientras otros como el material tipo fue perdido
durante la segunda guerra mundial (Pfeiffer, 1968, p 656; Fig. 3.2B—E). En las
descripciones originales se puntualizé que se preservaban en angulo con respecto al plano
de estratificacion, y se describio al cuerpo (sic) en distintas capas con forma de banda
angosta o en forma de abanico con pliegues entrelazados. Posteriormente, con la
observacion de otros especimenes y al aumentar la cantidad de ejemplares analizados que

pertenecian sin duda alguna a un mismo grupo, pero que, sin embargo, presentaban
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caracteristicas diferentes a Dictyophyton, se cred el nuevo género Dictyodora (Weiss,
1884a). En la primera descripcion del icnogénero se mencionaron las justificaciones de
la creacion de este, nombrando las diferencias ya mencionadas por Hans Bruno Geinitz
cuando cred a la icnoespecie liebeanum (Geinitz, 1867a), y adicionando otras nuevas;
aunque la descripcion fue escueta (Weiss, 1884a). Posteriormente, como se estilaba hacer
después de la primera descripcion, hubo una segunda descripcion (Weiss, 1884b). Este
trabajo publicado en el mismo afio y poco citado en trabajos posteriores, detallé de manera
exhaustiva tanto las caracteristicas del icnogénero Dictyodora, como sus preservaciones,
y discutio su afinidad bioldgica, ademas de ilustrarlo (Weiss, 1884b; Fig. 3.3). Cabe sefial
que el material no solo fue analizado y discutido por el creador del icnogénero, sino que
estuvo de acuerdo con otros investigadores como el Profesor Karl Theodor Liebe, quién
realizd las hojas geoldgicas de la zona y descubrié el material que Geinitz asigno a
Dictyophyton liebeanum, y con otro investigador (Dr. Ernst Zimmermann). Estos ultimos
investigadores habian examinado este tipo de especimenes, pero del Carbonifero en
Turingia (Alemania), y le comunicaron sus conclusiones a Weiss (Weiss, 1884b). Alli, se
describen caracteristicas morfolégicas como ser un cuerpo (sic) plano plegado que
cuando se comprime presenta forma de abanico. La superficie del cuerpo se ensancha
hacia la parte superior, finalizando en forma recta a veces con un borde en forma de perla
(ver orientacién en Fig. 3.3E). El tamafio del cuerpo es pequefio, de hasta 1 milimetro. La
superficie presenta en ambos lados radiantes (sic), casi paralelas lineas longitudinales
interpretadas como costillas finas cuyo nimero no es constante entre especimenes.
Presentan morfologias variadas del “cuerpo/cinta” como ser una linea muy compleja,
cuyo curso es muy variable y difiere en cada espécimen, desde cerrado y meandroso, a
abierto, con extremos muy separados entre si, y total a parcialmente espiralado, sin

entrecruzamento y sin siquiera estar en contacto. Presenta también, una parte del cuerpo
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redondeada ya sea bulbosa o abultada. Ademas, explicita que existe un gran nimero de
ejemplares y que adquieren un aspecto bastante diferente segun el tipo de preservacién
pero que conservan la caracteristica comun en la expresion superficial (epichnia). La
forma de la estructura tridimensional es fuertemente curvada, casi cerrada. La
comparacion morfoldgica permitio discutir su similitud con ciertas huellas de gusanos,
aunque las descarta, y las relaciona con algas, si bien sostiene que las estructuras que
presenta son problematicas para su interpretacion. La altura total de la pared o de la
superficie similar a la piel (sic) no es considerable; si bien puede superar los 16
centimetros, no es lo frecuente (Weiss, 1884b).

Dictyodora fue mencionado, descripto y graficado o ilustrado en numerosos
trabajos clésicos del siglo XI1X (Macleay, 1839; Emmons, 1844, 1855; M’ Coy, 1851a;
b; Nathorst, 1881; Zimmermann, 1889, 1891, 1892; Rauff, 1892). A su vez, algunos de
los investigadores britanicos describen e ilustran diversos ejemplares interpretados como
animales blandos y vermiformes (Macleay, 1839), con los cuales se crearon nuevos
icnotaxones como Nereites, Myrianites y Nemertites (Macleay, 1839; Murchison, 1839;
Emmons, 1844, 1855; M’ Coy, 1851a) que se encuentran morfolégicamente relacionados
con Dictyodora, como se vera mas adelante. En estos trabajos se describen casos en los
que el supuesto gusano, antes de enroscarse, se mueve con dificultad a través del “barro”
(Macleay, 1839, p 700).

Una de las primeras revisiones del icnogénero del siglo XIX fue llevada a cabo por
Zimmerman (1889, 1891, 1892), quien también recolectd nuevos especimenes y fue el
primero en describir y marcar la similitud de Dictyodora con Nemertites y Myrianites
(actualmente en sinonimia con Nereites, ej., Orr y Pickerill, 1995; Uchman, 1995) e
interpretar por primera vez al icnogénero como posibles "huellas de gusanos”, aunque

previamente la habia asignado a conularidos (Zimmermann, 1889). Anteriormente, ya se
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habia interpretado a otras estructuras como Crossopodia, Myrianites 0 Nemertites como
icnofdsiles en lugar de fucoides (algas) (Nicholson, 1873; Nicholson y Etheridge, 1880).
Los trabajos de Zimmermann (1889, 1891, 1892) ampliaron las caracteristicas de
Dictyodora incorporando diferentes morfologias de tipo serpentinas, y lineas sinuosas
que podrian formar parte de una estructura espiralada, enfatizando el caracter
tridimensional del icnogénero. Estos trabajos comparan a Dictyodora con icnotaxones
pre-carboniferos descriptos en el Reino Unido que presentan caracteristicas y patrones de
giros similares, como Nereites loomisi Emmons. También explicitan que, al igual que
ocurre con otros ejemplares del Reino Unido (Crossopodia, Myrianites, Nemertites),
varios ejemplares del Carbonifero europeo asignados a Dictyodora representarian
distintas partes de una misma estructura. Esto es explicitado en la descripcion de una
figura donde se encuentra Dictyodora liebeana en relacion continua con Palaeochorda
marina y con Crossopodia (Zimmermann, 1892, pp 62-63; Fig. 3.4).

A comienzos del siglo XX se destacan varios trabajos como el de Delgado (1910)
quién estudia material de Portugal y lo asigna a icnogéneros tales como como Nereites,
Myrianites, y Crossopodia, entre otros; dentro de éstos, se observaron especimenes
definidos como “ciertamente Dictyodora” (Benton y Trewin, 1980, p 503) y que,
posteriormente, han sido sinonimizados con este icnogénero (Neto de Carvalho, 2001).
Asimismo, existen otros trabajos cuyas descripciones, discusiones, sinonimias e
interpretaciones sobre el origen y la evolucion de Dictyodora han sido muy detallados y
engloban, en algunos casos, lo propuesto por estudios previos (ej., Korn, 1929; Abel,
1935; Seilacher, 1955, 1967a; b, 1974; Pfeiffer, 1959, 1968; Hantzschel, 1962, 1975;
Miiller, 1962, 1971). Se destaca en particular el trabajo de Pfeiffer (1968) quién reviso el
material de Dictyodora liebeanum (sic) -especie tipo- y destaca que los especimenes

estudiados por Zimmerman fueron conservados, no ocurriendo lo mismo con otros
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materiales estudiados previamente a 1945 debido a las sucesivas guerras. Este punto en
particular sera abordado en la Seccion 3.3.7.

La ultima diagnosis enmendada de Dictyodora fue propuesta por Hantzschel
(1975), aunque no sin errores (Benton y Trewin, 1980, p 503). En las referencias
bibliograficas figura el trabajo mencionado previamente de Weiss (1884b), pero no lo cita
en la descripciéon del icnogénero, ni tampoco cuando se incluyen otros trabajos de
obligada referencia en estudios del icnogénero Dictyodora. De acuerdo con esta ultima
diagnosis, Dictyodora incluye estructuras tridimensionales complejas con spreiten,
irregularmente conicas y verticales con respecto al plano de estratificacion. El &pice del
cono se dirige hacia arriba, el spreite es muy fino, presentando una superficie exterior
delicadamente estriada y “plegada”, la cual puede entrecruzarse consigo misma
generando estructuras en forma de medialuna cuando se la observa en corte transversal.
En los planos de estratificacion, la estructura se presenta como un espiral o0 meandros en
forma de "banda", que se corresponde con la interseccion del spreite verticalmente con
los planos paralelos a la estratificacion. EI margen inferior es subhorizontal y grueso,
presentando forma de tubo con almohadillas (Fig. 3.5). A esta informacion presentada en
Héntzschel (1975) se le agrega una altura maxima de 25 mm (Benton y Trewin, 1980;
Benton, 1982a). Ademas de los caracteres que describe, Hantzschel (1975) agrega el
modelo de evolucion morfoldgica de la estructura de Dictyodora propuesta por Seilacher
(1967, p 78) quién postul6 que se encontraba relacionada con el incremento del tamafio
de sifones, estructuras que interpreta deberia tener el productor del icnogénero. Seilacher
(1967) también modeliza el inicio de la construccion de la estructura desde un nivel
superior, en el cual el productor desciende con fines de alimentacion a lo largo de un
camino en forma de tirabuzon (corkscrew) hacia niveles mas profundos (inferiores), en

donde luego continta alimentdndose de forma serpenteante de manera restringida. Sin
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embargo, Hantzschel (1975, p W61) pone en duda la presencia de sifones en un posible
productor (desconocido) e invita a leer las discusiones y postulados de trabajos anteriores
con respecto a este punto. Las caracteristicas descriptivas de los trabajos mencionados y,
en combinacion con el estudio de nuevos especimenes, fueron recopiladas y revisadas por
Benton y Trewin (1980) y Benton (1982a; b), los que se convirtieron en los trabajos de
referencia en las caracteristicas descriptivas relevantes y en las discusiones
icnotaxondmicas a posteriori.

Tal como se menciono anteriormente, Dictyodora es una traza compleja y, por
ende, diferentes componentes de su estructura se reconocieron histéricamente con
nombres de otros icnotaxones: diferentes secciones del spreite han sido incluidas dentro
de Myrianites mientras que a los niveles inferiores se los ha incluido dentro de
Crossopodia o Nemertites (ver Benton y Trewin, 1980). Asi, especimenes asignados a
estos icnogéneros, junto a otros ya mencionados, como el caso del material de Nereites
loomisi posteriormente se sinonimizaron de manera formal con Dictyodora (Orr y
Pickerill, 1995).

Cabe sefialar que, con posterioridad a la diagnosis de Héntzschel (1975), se
afiadieron informalmente otras caracteristicas como, por ejemplo, la dimensién, la forma
y el relleno del nivel inferior (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a; b; Orr y Pickerill,
1995; Orr et al., 1996; Pazos et al., 2015b; Zhang et al., 2020). Adicionalmente, a las
expresiones horizontales del spreite de Dictyodora (observables en la expresién
horizontal de la pared) mencionadas en la diagnosis, se han reconocido otras morfologias
tales como horizontales, rectas a irregulares o sistematicamente serpenteantes, formas
espiraladas horizontalmente y/o helicoespirales (Orr y Pickerill, 1995). La expresién
principalmente horizontal del spreite de Dictyodora es el rasgo que se preserva de manera

frecuente, con una amplia gama de morfologias que han sido utilizadas para diferenciar
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especimenes a nivel icnoespecifico (Pazos et al., 2015b). A pesar de que el spreite es un
carécter diagndstico, éste ha recibido diferentes nombres en la literatura tales como: pared
vertical estriada (Benton y Trewin, 1980), estructura mural (Orr y Pickerill, 1995),
estructura de "pared" estrecha (Orr y Howe, 1999), cortina vertical dorsal de sedimento
(Mangano et al., 2003), pared en forma de cresta (Uchman et al., 2005), pared vertical
(Pazos et al., 2015a; b), cresta vertical media dorsal (Radonji¢, 2020) o snorkel spreite
(Seilacher, 2007, p 83). Asi mismo, el margen inferior o tubo (Héntzschel, 1975; Chowns
y Rindsberg, 2015) ha sido denominado cordén inferior (Baucon y Neto de Carvalho,
2008), seccion inferior (Pazos et al., 2015a; b) o excavacion basal (Benton y Trewin,
1980; Orr y Howe, 1999; Radonji¢, 2020). Las diferentes terminologias utilizadas para
describir partes de Dictyodora, los distintos caracteres diagndésticos, y el hecho de que
Dictyodora no suele conservarse en su totalidad (aunque existen algunos escasos
ejemplos; Orr et al., 1996, fig 7), se asocia con distintos tipos de problemas. Por un lado,
a lo largo del tiempo se reconocieron diferentes icnotaxones para diferentes partes de una
misma estructura. Por el otro, el reconocimiento de la morfologia tridimensional de la
estructura completa no existe como caracter diagnéstico. Tal como se menciona en Pazos
et al. (2015b) "se carece de una diagnosis clara, completa e inequivoca del icnogénero,
pero la pared como parte de la estructura tridimensional es la icnotaxobase mas

importante".
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Figura 3.2. A) llustracion de Dictyophyton liebeanum del Carbonifero temprano de Turingia (Alemania),
tomada de Geinitz (1867a, PI. l11, fig. 3). B—E) Material e ilustraciones de material estudiado por (Geinitz,
1867b) e ilustrado por Benton (1982a). B) Fotografia del material alojado en el Museo de Historia Natural
de Gera (Alemania) con nimero de coleccién 9057, figurado como Palaeochorda marina (Geinitz, 1867b,
fig 6.2). B") llustracion de dicho material (B) descripto como excavacion basal y asignado a D. liebeana
(Benton, 19823, fig 7E). C) Fotografia del material alojado en el Museo de Historia Natural de Gera con
namero de coleccién 9061, Palaeochorda spiralis (Geinitz, 1867b, fig 6.1). C") llustracion de dicho
material (C) interpretada como la porcidn central de la estructura espiralada de D. liebeana (Benton, 1982a,
fig 7F). D-D") Fotografia e ilustracion del material alojado en Museo de Historia Natural de Gera con
namero de coleccion 9058 Phyllodocites jacksoni (Geinitz, 1867b, fig 2.1). E) Fotografia del material
alojado en el Museo de Historia Natural de Gera con nimero de coleccion 9059 Crossopodia henrici
(Geinitz, 1867h, fig 5.1). E") llustracion de dicho material (E) descripto como excavacion basal y asignado
a D. liebeana (Benton, 1982a, fig 7C).
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Figura 3.3. llustraciones y ejemplares de Dictyodora liebeana. A) Ilustracion de ejemplar recolectado en
Liebschwitz, cerca de Gera, tomada de Weiss (1884b, fig XI). B) llustracion tomada de Weiss (1884b, pl
XIl, fig 1) de ejemplar recolectado entre las localidades de Ziegenriick y Liebschwitz. C) llustracién tomada
de Weiss (1884b, pl XII, fig 3) de ejemplar recolectado en Altenbeuthen en la carretera a Linckenmdihle al
suroeste de Ziegenriick. D) llustracion tomada de Weiss (1884b, pl XII, fig 5) de ejemplar recolectado en
Liebschwitz. D*) Figura esquematizada por Benton (1982, fig 71) en donde orienta al espécimen. E)
lHustracién tomada de Weiss (1884b, pl XII, fig 4) de material recolectado en la localidad de Liebschwitz.

F) llustracion tomada de Weiss (1884b, pl XIl, fig 2). F") Fotografia del Unico material original de Weiss
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(1884, pl. XII, fig 2) preservado y alojado en el Museo de Historia Natural de Gera con nimero de coleccion
8967. El ejemplar fue hallado en las facies del Culm, Formacién Oberkulm, Ziegenriick- de edad
Carbonifero inferior en Liebschwitz, Fuchsberg (Alemania, Turingia, Gera). Este ejemplar pertenecio a la
Coleccion Geoldgica Estatal de Rutheneum (Geologische Landessammlung Rutheneum) con nimero 1263

de Zimmermann, tal como se observa en la etiqueta.

Dictyodora Liebeana (Weiss)

im Zusammenhang mit

Figura 3.4. llustracion tomada de Zimmermann (1892, p 62-63) en donde describe a Dictyodora liebeana en asociacion
de continuidad con Palaeochorda marina y con Crossopodia en el Carbonifero inferior de Wurzbach, Frankenwald en
el estado de Turingia (Alemania).

Figura 3.5. Figura tomada de (Héntzschel, 1975, fig 38) donde utiliza modelos y fotografias tomadas de otros: A, B)
Modelos de Dictyodora propuestos por Seilacher (1955, 1974) C) Fotografia de D. liebeana de material del Carbonifero
temprano de Abel (1935). D). Fotografia de D. liebeana de facies del Culm de Wurzbach (Frankenwald); X0.5 de
Miiller (1962).
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3.3.3. Caracteristicas morfologicas del icnogénero Dictyodora y terminologia
utilizada en esta Tesis

Como se menciond anteriormente, Dictyodora es una traza fosil compleja que
presenta una estructura tridimensional, la cual se compone principalmente en la base de
la estructura por una excavacion basal y, en posicion medial dorsal a ésta presenta spreite
que se extiende de manera inclinada (40° a 90°) en direccidn hacia el tope de la estructura
(Figs. 3.6, 3.7). En esta Tesis sera utilizado el término excavacion basal, ya que el uso de
“margen inferior” o “tubo” no parece apropiado y, ademas, no ha sido utilizado en la
bibliografia in extenso. Asimismo, la utilizacion del término tubo hace referencia a una
Unica estructura cilindrica y existen, en algunos casos, estructuras asociadas a ésta 'y que
no necesariamente presentan morfologias cilindricas en su conjunto, sino méas bien
lenticulares, ovoides y hasta trilobadas. Para la estructura dorsal a la excavacion basal se
utilizara el término spreite, en primer lugar, porque es el término utilizado en la diagnosis
de Héntzschel (1975), pero principalmente porque es un término descriptivo y que sefiala
caracteristicas de la estructura como ser las delicadas y finas estrias observables en
exposiciones verticales laterales. Ademas, porque es un término que se ha utilizado en la
bibliografia extensamente y que, a pesar de ser un rasgo morfoldgico que se reconoce en
varios icnofésiles, es un término descriptivo ostensible. Por ultimo, esta estructura
presenta un amplio rango de inclinaciones y no se condice con que se la denomine “una
estructura vertical” sensu estricto. En definitiva, se considera al spreite como la
caracteristica diagndstica mas importante del icnogénero (Uchman et al., 2005, p 177).

Si se tiene en cuenta la tridimensionalidad de la traza fosil (excavacion basal mas
spreite) la misma por lo general no se preserva de manera completa, no siempre esta claro
a queé profundidad relativa se intercepta cada parte de la estructura con el plano horizontal,

especialmente en el caso del spreite. Dicho de otra manera, como consecuencia de su
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estructura tridimensional, en los planos horizontales de los distintos niveles se observan
diferentes expresiones del mismo componente de la estructura (Figs. 3.6, 3.7). Por
consiguiente, se diferenciard y describira a las estructuras del icnogénero como se detalla
a continuacion: en la seccién mas profunda de la traza fosil se encuentra la excavacion
basal. Por encima de ésta, se encuentra el spreite que ocupa niveles intermedios hasta la
superficie real o de exposicion. En particular, se diferenciaran tres secciones para los
posibles multiples niveles de corte del spreite con los planos horizontales: i) una seccion
inferior, que es la expresion del spreite que refleja la posicion méas cercana a la excavacion
basal, incluyendo el contacto entre ambas estructuras (Figs. 3.6, 3.8); ii) una seccion
media que conectara los extremos del spreite (seccion inferior y el mas alejado, Figs. 3.6,
3.8);y, por ultimo, una seccion superior que sera aquella que se encuentre mas cercana al
nivel suprayacente de la traza fosil (Figs. 3.6, 3.8). Cabe sefialar que el ancho del spreite
en expresion horizontal de Dictyodora aumenta a medida que nos acercamos al punto mas
profundo de la traza, es decir desde la seccion superior a la inferior (Pickerill et al., 1987;
Seilacher, 2007). En esta Tesis se distinguird solamente entre secciones media y superior
cuando exista una diferencia del doble en el ancho del spreite, cuando se observe un
cambio morfoldgico entre ambas, o cuando se encuentre la excavacion basal en conexion.

La excavacion basal se encuentra en posicion subhorizontal y se reporté con un
ancho que varia de 1.2 mm a 15 mm (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a; Orr et al.,
1996; Chowns y Rindsberg, 2015). La preservacion de esta estructura para algunas
icnoespecies es poco frecuente (ej., Benton, 1982a, p 118). Benton (1982a, fig 10D)
distingue en algunos de los especimenes estudiados por él y en especimenes estudiados
por Geinitz (1867a), los cuales incluye en Dictyodora liebeana, una morfologia trilobada
de tipo Nereites en la excavacion basal, explicitindolo mediante una modificacién en la

reconstruccion del icnofésil anteriormente ilustrada por Seilacher (1967a, 1974).
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Desafortunadamente, en las fotografias del material ilustrado por Benton (1982a) no se
distingue esta morfologia. A su vez, en la excavacion basal Benton (1982a) reconoce
marcas laterales levemente curvadas que se encuentran inclinadas a 45° con respecto a la
direccion de movimiento y terminan en punta o bien convergen con las marcas adyacentes
(Benton, 19823, p 127).

La excavacion basal fue descripta con un relleno masivo o con estructuras de
relleno meniscada (Benton, 1982a). Cuando se presentan las Gltimas, los meniscos
individuales son delgados y suavemente curvados de entre 1 y 2 mm de ancho (Benton,
19823, fig 7C; Orr et al., 1996, fig 7a). Cabe sefialar que en los ejemplares en donde se
tomaron la mayoria de estas medidas no fue explicitado si se encontraban en conexién
con el spreite (Bentony Trewin, 1980; Benton, 1982a).

La seccidn inferior, aquella en donde se observa la conexidn entre la excavacion
basal y el spreite, se puede observar s6lo en expresiones verticales u oblicuas, lo cual es
poco frecuente (Fig. 3.8; Benton y Trewin, 1980, p le,f; Radonji¢, 2020, fig 10e; Zhang
etal., 2020, fig 5b). El spreite presenta exteriormente sets de estrias que se disponen
oblicuamente o perpendiculares a la excavacion basal (Mikulas, 1993, fig IV. 5; Orret al.,
1996). En secciones delgadas y bajo el microscopio electronico de barrido (SEM-EDAX)
se observd reorientacion de minerales laminados en el limite del spreite con la roca
hospedante (sensu Benton y Trewin, 1980), y un contenido de carbono superior al 18%
en peso en comparacion con el 1% presente en la roca hospedante (Pazos et al., 2015b,
fig 6). Los mapas composicionales de elementos como Mg, O, Si, Al, Fe, K, y Pt muestran
que la distribucién de los mismos es homogénea entre la pared y la roca (Heredia, 2015,
fig 23) o bien que se presenta una mayor concentracion de elementos como Mg, Al y Si
en la pared mientras que la roca hospedante se encuentra compuesta por granos de silice

con altos contenido en Si'y O (Zhang et al., 2020, fig 5SE—F).
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Las secciones medias y superiores que reflejan las expresiones horizontales del
spreite son las que mayormente se preservan, con un amplio rango morfoldgico
dependiendo de la seccion en la cual se preserven. Generalmente, son estas diferencias
morfoldgicas las que se utilizan para distinguir las icnoespecies (Benton y Trewin, 1980;
Benton, 1982a; b). Las mismas, pueden incluir desde un Unico orden de meandros
regulares hasta dos 0 mas 6rdenes de meandros, y formas espiraladas. La misma expresion
horizontal meandriforme del spreite es repetida en los niveles subsecuentes, aunque su
ancho disminuye (Seilacher, 2007). Asi también se ha utilizado la altura del spreite como
caracteristica distintiva (Benton y Trewin, 1980). Internamente, e infrecuentemente se
han observado estructuras heterogéneas de relleno de tipo chevrones (Nicholson y
Etheridge, 1880, pp 307-308).

En esta Tesis se utiliza la terminologia sefialada en las figuras 3.6 y 3.7 para
describir la morfologia del spreite en niveles horizontales. Asimismo, se describe la
morfologia de la trayectoria de la traza fésil segln se pueda distinguir un curso
meandriforme (Fig. 3.7A) o no (Fig. 3.7B). En el caso en que se distingan meandros se
diferencian si hay un Unico orden de sinuosidad o mas. En cada orden de sinuosidad se
distingue si son regulares o irregulares (Fig. 3.7A). Asimismo, se toman distintas medidas
como la distancia entre meandros, la amplitud, la longitud y el ancho tal como se muestra
en la figura 3.7A, para ser utilizadas para describir y comparar el material con el ya
descripto dado que en la bibliografia se han utilizado términos ambiguos (ej., Seilacher,
1967a; Benton, 1982a; Neto de Carvalho, 2001). Por otro lado, en el caso de que la
trayectoria del especimen no presente un curso meandriforme, para describir el eje de la
traza fosil en el plano horizontal se utilizan los siguientes términos: rulo (loop) -en el caso

en que se observe entrecruzamiento-, y espiral — en el caso en que el eje de la traza fésil
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se curve dando vueltas alrededor de un punto hipotético alejandose de él en cada una de
las vueltas- (Fig. 3.7B).

Como se menciono anteriormente, el productor de Dictyodora tenia la capacidad
de migrar hacia otros niveles estratindmicos con lo cual se complejiza la estructura y su
interpretacion. Esta tendencia ha sido registrada en varias icnoespecies (Benton, 1982a;
b; Neto de Carvalho, 2001; Pazos et al., 2015b). Es por esto por lo que a continuacion se
detallan los términos que se utilizan en esta Tesis para describir a la estructura cuando
cambia de niveles estratindmicos. En el caso méas simple, en donde la migracion de nivel
no produce un entrecruzamiento de la estructura, se podra evidenciar la migracion vertical
del productor por la variacion en el ancho de la expresion horizontal del spreite o por la
posicién relativa de la excavacion basal en el caso de preservarse. Ademas, la presencia
de estructuras circulares conectadas a la traza fésil ha sido interpretadas como
terminaciones de la excavacién basal, indicando cambios en el nivel estratinémico (Fig.
3.x.8B; Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a). En el caso de que se produzca
entrecruzamiento se observara como se ilustra en el espécimen del Ordovicico de Portugal
(Neto de Carvalho, 2001, fig 2).

Otro caso es aquel en donde el organismo productor se desplazo
(“ascendid/descendid”) a otros niveles estratindmicos de manera espiralada, generandose
una estructura de tipo tirabuzén o helicospiral (Benton, 1982a). En este caso se podran
distinguir ciclos en donde, en cada uno de ellos, el spreite representaria la parte externa
de un cono, e interiormente se encontraria sedimento no modificado por el productor. En
este caso se puede preservar el spreite junto (0 no) con la excavacion basal en distinta
disposicion en los distintos niveles horizontales. En el caso de estructuras con forma
helicoidal se observa la morfologia tipo cénica en cada ciclo. La excavacién basal tiende

a “desviarse hacia abajo y hacia el interior en las zonas espiraladas lo que se denomina
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un efecto de esquina” producto de que el spreite puede acompafar este movimiento
(Benton, 1982a, p 128, fig 7b). Mientras que en otros casos mencionados en otro trabajo
el spreite en los trayectos espiralados se observa oblicuo, pero no se menciona un cambio

en la inclinacion de la excavacion basal (Orr et al., 1996, fig 7f).
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spreite

excavacion basal [ ] Preservacion horizontal
B Epirelieve negativo
[ Preservacion vertical
Relleno meniscado

[ Preservacion oblicua

Il Epirelieve positivo

Seccion superior

Figura 3.6. Bloque diagrama de Dictyodora modificado de (Benton y Trewin, 1980, fig 1C). Se distinguen las distintas expresiones preservacionales del spreite y de la
excavacion basal, junto con la terminologia utilizada en esta Tesis
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Expresion horizontal del spreite

meandros regulares

ancho distancia
arco entre meandros

Trayectoria de la traza fosil

Trayectorias horizontales de la traza fésil

meandriforme espiralado isantipoimeeEtlines

\ﬁx_l

Figura 3.7. A) Expresiones horizontales del spreite con la terminologia asociada. Abreviaciones: sinuosidad secundaria regular (s.s.r), sinuosidad secundaria irregular (s.s.i:).

B) Terminologia utilizada para describir la trayectoria horizontal del spreite.
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Seccion media

¥ Seccion superior

Seccion inferior

2 o

/

Seccion superior

Figura 3.8. A) Fotografia de campo de Dictyodora preservada en banco pelitico dentro de intervalo
heterolitico en las Facies 2 en la Localidad 1. Presenta una trayectoria meandriforme tanto del spreite como
de la excavacion basal (e.b). Se distinguen las secciones media y superior del spreite. B-B") Fotografia del
espécimen IANIGLA-Icn 37 donde se observa la excavacion basal espiralada con relleno meniscado en
conexion con el spreite que presenta una trayectoria meandriforme con meandros de arcos en angulo en la
seccion superior. En B’ se esquematiza la trayectoria. C) Dictyodora con una trayectoria meandriforme del
spreite, preservada en arenisca fina con excavacion basal conectada con meandros de arcos redondeados
con sinuosidad primaria regular del spreite. D) Fotografia tomada con lupa del espécimen IANIGLA-Icn

37 donde se observa la conexion del spreite con la excavacion basal.
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3.3.4. Caracteristicas a nivel icnoespecifico

Dentro del icnogénero Dictyodora se reconocen seis icnoespecies validas hasta el
momento (Pazos et al., 2015b): Dictyodora atuelica Pazos et al. 2015b, Dictyodora
liebeana Geinitz 1867b, Dictyodora scotica M‘Coy 1851, Dictyodora silurica Yang y Hu
1992, Dictyodora tenuis M’ Coy 1851, y Dictyodora zimmermanni Hundt 1913 (Fig. 3.9;
Tabla 3.4). Los trabajos taxondmicos mas recientes que revisan y realizan acciones
nomenclatoriales relacionadas con algunas de estas icnoespecies son los desarrollados por
Benton y Trewin (1980) y Benton (1982a), quiénes realizan nuevas combinaciones, y
revisan el material tipo y ejemplares de las localidades en donde se recolecto el material
tipo de Crossopodia scotica y Myrianites tenuis. Ademas, el trabajo de Benton (1982a)
incluye icnofosiles colectados por él en localidades donde Hundt (1912, 1913), quién crea
a D. zimmermanni, describe ejemplares colectados y estudiados previamente por A.
Auerbach quién lo ubic6 en D. liebeana. El trabajo donde se define D. zimmermanni
cuenta con descripciones escuetas e imprecisas y sin las figuras o esquemas (Hundt, 1912,
p 93., 1913, p 180-181).

La otra icnoespecie que revisa Benton (1982a) es la icnoespecie tipo, D. liebeana,
estudiando el material colectado y revisado anteriormente por Pfeiffer (1954, 1959, 1968)
quién observo que el material tipo fue perdido, y gener6 una lista de ejemplares
depositados en varios museos de Alemania estudiados previamente por otros autores
(Geinitz, 1867a; b; Geinitz y Liebe, 1867; Gumbhel, 1879; Weiss, 1884b; Zimmermann,
1889, 1891, 1892). D. liebeana es la que presenta los caracteres que fijaron la identidad
del icnogénero dentro de los que se encuentran una estructura con spreiten compleja
(Hantzschel, 1962). Las icnoespecies que fueron reasignadas desde otros icnogéeneros
como se mencion0 anteriormente (Seccién 3.3.2) incluyen D. zimmermanni, D. scotica,

y D. tenuis. Estas icnoespecies fueron definidas antes de las primeras ediciones del
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Caodigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica, por lo que la mayoria de ellas
presentan descripciones “indicativas" para el Cddigo Internacional de Nomenclatura
Zooldgica (1999, Art. 16) o descripciones incompletas. En cambio, las establecidas con
posterioridad, como D. silurica y D. atuelica, fueron descriptas y sus respectivos
materiales tipo fueron asignados y alojados en el repositorio de la provincia de Sichuan
(China) y en el IANIGLA (Argentina), respectivamente.

Hasta el momento no existe un trabajo en el cual las diagnosis se enmienden
formal y explicitamente tanto como para el icnogenero como para las icnoespecies. Sin
embargo, como se menciond anteriormente, han sido agregados caracteres como tipicos
del icnogénero desde 1975. Cuando esto ocurre se explicita de qué trabajos fueron
tomadas esas caracteristicas adicionales que son utilizadas como diagnosticas (ej.,
Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Stachacz, 2012). Con respecto a las icnoespecies, los
caracteres estan explicitados por descripciones y no diagnosis sensu stricto. Es por esto
por lo que, ademas de utilizar las descripciones originales sobre el material tipo, en esta
Tesis se agregan trabajos donde se asignan especimenes a dichas icnoespecies y se
describen otras caracteristicas que traen aparejados problemas en la asignacion
icnosistematica como se describe a continuacion.

Las icnotaxobases mas utilizadas para describir a las icnoespecies se relacionan
con el spreite, y principalmente la morfologia de la expresion horizontal del mismo. Por
ejemplo, Dictyodora scotica se distingue por presentar meandros de primer orden
regulares (Benton y Trewin, 1980; Fig. 3.9) en comparacién con otras icnoespecies,
aunque también pueden ser irregulares segn los mismos autores (Benton y Trewin, 1980,
p 505). Asimismo, D. silurica presenta tanto meandros regulares como irregulares (Yang
y Hu, 1992, fig 2). En el caso de D. tenuis la morfologia de los meandros es irregular

(Bentony Trewin, 1980), pero también ha sido descripta como “completamente” irregular
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0 mas 0 menos regular (Mikulas, 1993). Otro caso es el de D. zimmermanni donde la
forma de los meandros es bastante irregular (Benton, 1982a), o es menos regular que en
D. scotica (Pickerill et al., 1987) o bien puede presentar ambas morfologias (Mikulas,
1993). Tal como ha sido usado hasta el momento este caracter no es de utilidad al
momento de querer diferenciar icnoespecies.

Otro carécter ambiguo es el tipo de regularidad de la sinuosidad secundaria en
aquellas icnoespecies que la presentan. En D. tenuis se observa irregular en figuras donde
se esquematizan ejemplares que son parte del material tipo (Benton y Trewin, 1980, fig
5), pero también ha sido descripta como regular (Pickerill et al., 1987) o como muy
variable desde notoriamente regular a poco regular o directamente no desarrollada
(Mikulas, 1993, p 175). D. zimmermanni fue descripta como que no presenta sinuosidad
secundaria regular (Benton, 1982a, p 120) aunque cuando se esquematiza parece estar
presente y ser regular (Benton, 1982a, fig 10); en otros casos se ha descripto como con
sinuosidad secundaria irregular (Pickerill etal., 1987), mientras que otros autores
consideran que no presenta sinuosidad secundaria (Mikulas, 1993). Aunque no fue
explicitado en su diagnosis, D. silurica presenta sinuosidad secundaria irregular (Yang y
Hu, 1992, fig 2.5; Fig. 3.9).

Otro caracter morfologico tenido en cuenta es la trayectoria de la expresién
horizontal del spreite en un mismo nivel (Fig. 3.7B). Por ejemplo, la trayectoria
meandriforme tiende a formar curvas espiraladas no regulares, caracteristica diagnostica
de D. silurica (Yang y Hu, 1992, p 389). En otros casos, como en D. liebeana, la
trayectoria forma complejos espirales lo que la hace claramente distinguible pero también
ha sido descripta con trayectorias meandriformes tanto con meandros regulares como
irregulares (Benton, 1982a, p 125). Se ha descripto también si una trayectoria presenta

entrecruzamientos produciendo rulos (looping), los cuales se distinguen en D.

89



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

zimmermanni pudiendo desarrollarse en continuidad, aunque también puede presentar
trayectorias relativamente largas sin que se desarrollen (Benton, 1982a). Asimismo,
cuando D. zimmermanni es comparada con D. scotica se expone que presenta “less
regular looping pattern” en comparacion con la ultima. Se interpreta que esto hace
referencia a la morfologia de la expresion horizontal del spreite, es decir el patrén
meandriforme ya que este autor utiliza en este caso la palabra loop para hacer referencia
al meandro (Benton, 1982b, p 71) en vez de a un “rulo”.

A nivel de la excavacion basal existen descripciones donde usualmente los
parametros que se toman se relacionan con el tamafio de la misma, como ser el ancho, la
altura y la longitud. Por otro lado, todas las icnoespecies comparten que la excavacién
basal se preserva, en corte transversal, con una morfologia lenticular, a excepcion de D.
licbeana que presenta una morfologia tripartita, por lo que distinguirlas
icnoespecificamente no es de utilidad. Sin embargo, algunas de las icnoespecies podrian
diferenciarse por el ancho de la excavacion basal en funcion de las descripciones
realizadas (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a; Orr et al., 1995). Mas alla de esto el
tamafio es una icnotaxobase no recomendada (ver Seccion 3.1.4).

Generalmente la excavacién basal presenta una trayectoria meandriforme con una
distancia entre meandros mucho mas pequefia que la que se observa en trayectorias
meandriformes del spreite. En cuanto al relleno de la excavacion basal se observa, en
todas las icnoespecies, un relleno de tipo meniscado en donde el ancho de los meniscos
presenta un maximo de 2 mm (excepto para D. liebeana que no se pudo medir el ancho
de los mismos). Como se menciond anteriormente la preservacién de la excavacién basal
en conexidn con el spreite es poco frecuente. En la literatura son pocos los ejemplos de

descripciones de excavaciones basales (ej., Bentony Trewin, 1980; Orr y Pickerill, 1995);
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en los pocos casos existentes se asignan a icnoespecies presentes en 1os mismos niveles a
pesar de no encontrarlas en conexién con el spreite.

Se han descripto estructuras circulares u ovoidales en especimenes asignados a las
icnoespecies D. tenuis, D. zimmermanni, D. atuelica, D. silurica, y D. liebeana. Las
mismas han sido interpretadas como producto de la migracion del productor a otro nivel
estratindmico, es decir la terminacion de la traza fosil por Benton y Trewin (1980) y
Benton (1982a).

Finalmente, en esta Tesis se propone entender a la traza fosil en su expresion
tridimensional completa para poder caracterizarla a nivel icnoespecifico, tal como se ha
mencionado anteriormente, ya que “la mayoria de los especimenes pueden ser claramente
asignados a Dictyodora en vista de su morfologia general y (...) las expresiones
observadas a lo largo de los diferentes niveles estratificados y friables ilustran su
tridimensionalidad y ligeros cambios morfoldgicos con respecto a esta dimension”

(Pickerill et al., 1987, p 82).
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Morfologia en corte
transversal

A
D. atuelica D. liebeana otica D D D erma
Autores de la Pazos etal. 2015a| Geinitz 1867a M' Coy 1851 Yang y Hu 1992-China| M’ Coy 1851 Hundt 1913
Trayectoria de la
excavacion basal
17
2
§ Trayectoria del spreite
)
2
L
A d
2
% Terminacién de la marcas owoides (Benton)
8 traza fésil 1982a)
8
Morfologia 3D
Migracién del presente presente
Patrén de ' estrofotécﬁcoy
tigmotactico (Orr etal.,
comportamiento 1995)
Sl
Caracteristicas de la excavacién basal
D D. liebeana D D D e
Caracteristicas Paredlisa (Orr etal qﬁz"s'fr:h”‘zfgfr"‘;:'gjn
externas 1994, 1996) cirelano
1-2 mm (Orr et al
1994, 1996) /20 mm
con 2,5 mm tunel 1,5-6 mm (Benton
Ancho central (Benton, 1982b)/ 14 mm 4-5 mm (Benton 1982a)
1982a) 1,27 cm (Zhang et al., 2020)
(Baucony Neto de
Canvhalo, 2008)
10-15 mm (Orr et al 5 mm (Neto de
1994, 1996) Canvalho, 2001) | 3™m (Benton 1982a)

relleno meniscado
interno (Orr 1995)

Tabla 3.4. Caracteristicas resumidas de las icnoespecies de Dictyodora hasta el momento. El texto que se encuentra

en negrita y fondo gris es aquel descripto en el material tipo. Las demas caracteristicas provienen de descripciones de

la literatura citadas alli. A) Caracteristicas generales. B) Caracteristicas de la excavacion basal. C) Caracteristicas del

spreite.
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Caracteristicas del spreite

B D. atuelica D. liebeana D. scotica D. silurica D. tenuis

estriaciones estriaciones muy
longitudinales 4/mm) Sl:elgtl;:recsrec:tgs
Sl suaves )(/Mi kalas
(Orr y Pickerill, 1995) e

méaximo 100 mm
(Orr etal., 1996) 1,8
cm (Baucon y Neto
de Carvhalo, 2008)

14 mm (Benton,
1982b)

menora 10 mm
(Benton, 1982b)

D.zimmermanni
estrias onduladas
(Benton, 1982a) que
coinciden con el
espaciado del relleno de
la e.b (Benton, 1982a)

2-25 mm (Benton,
1982a)

1-2 mm (Orr etal. ﬂ'gggyég"miz;'::g" 0207mm | 1,5mm (Zhang etal,
1994) etal, 2020) (Benton, 1982b) 2020)
relleno y minerales reorientados (Pazos et al., 2015; Zhang, 2020)
relleno meniscado
con paquetes de 0,5
2mm (Orretal.,
1994; 1996)
0-20 mm (Benton, 5-20 mm (Mikdlas, 10-20 mm (Benton,
1982b) 1993) 1982a)
hasta 90 mm (Benton, regulares 2-4 mm 18 cm (Zhang etal.,
1982b) (Mikdlas, 1993) 2020)
3-15mmo de 40-60 mm (Benton,
10-80 mm (30-50) longitud aprox,e 1982a)/23-30 cm
igual a la anchura Zhang et al., 2020

enteramente

irregulares o mas o

menos regulares
Mikulas 1993

irregular o en zig-zag
(Benton 1982a)

menos regular que D.
scotica (Pickerill etal.,
1987)

regular (Pickerill et
al., 1987) 2
ordenes pero muy
variable (Mikdlas,
1993)

regular (Benton ,1982a)

/ausente o o irregular

(Pickerill etal., 1987)/

ausente (Mikdlas, 1993)/

irregular (Zhang et al.,
2020)

si presenta son
pequefios (Benton,
1982a

Si(Nicholson &
Etheridge, 1880)

generalmente rulos
irregulares espaciados

‘BertonI 198232
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A C

Dictyodora atuelica Dictyodora liebeana Dictyodora scotica

arcos puntiagudos

meandros regulares

arcos redondeado:

meandros regulares

rica
T

Dictyodora silu

meandros regulares Trayecto irregular

meandros regulares

Figura 3.9. Icnoespecies de Dictyodora A) Dictyodora atuelica. llustracion del holotipo CPBA
21653(Pazos et al., 2015b, fig 4a). B) Dictyodora liebeana. llustracion del material tipo Geinitz (1867b,
fig. 111. 3) C) Dictyodora scotica. llustracion de parte del material tipo SM A45575 (Benton y Trewin, 1980,
fig 2). D) Dictyodora silurica. Fotografia del material tipo (Yang y Hu, 1992, fig. 2.5) E) Dictyodora tenuis.
lHustracion de parte del material tipo SM A45579 (Benton y Trewin, 1980, fig 5a). F) Dictyodora
zimmermanni. llustracion del material de Zimmermann (1892, p.62-63) asignado a esta icnoespecie por
Hundt (1913).

3.3.5. Consideraciones preservacionales

El icnogénero Dictyodora se encuentra preservado tipicamente en sedimentitas de
grano fino con una alternancia entre limoarenitas y arcillas. Gracias a esta litologia es
que rasgos morfoldgicos delicados quedan preservados. Generalmente es gracias a la
alternancia de litologia que se encuentran comdnmente preservada una de las
estructuras (el spreite) o la otra, la excavacion basal. El tope de la excavacién basal
se preserva de manera poco frecuente, pero en el caso de hallarse se preserva en

epirrelieve concava (Figs. 3.6,3.8A). Cuando se preserva la base de la excavacion

basal, se observa el relleno de la misma como meniscos en relieve positivos mientras

que el espacio entre los meniscos se preserva como epirelieve negativo (Figs. 3.6,
3.8B-D).
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3.3.6. Etologia y productores: antecedentes

Dictyodora ha sido incluida dentro de la categoria etoldgica de alimentacion
(Fodinichnia; ej., Muller, 1971; Benton y Trewin, 1980) o se la ha interpretado como una
traza de pastoreo (Pascichnia; ej., Buatois y Méangano, 2011; Uchman y Wetzel, 2012).
Como productores, han sido propuestos invertebrados suspensivoros (Pek, 1986) o
depositivoros infaunales que extraen el alimento dentro del sustrato y mantienen una
conexidn abierta con la interfase sustrato- agua del fondo marino utilizando una estrategia
de "mineria subterranea” (Benton y Trewin, 1980; Seilacher, 2007; Buatois y Mangano,
2011; Pazos etal., 2015b; Zhang etal., 2020). Los organismos propuestos como
productores fueron anélidos, hemicordados, holotdridos, y moluscos (Nicholson y
Etheridge, 1880, p 310; Seilacher, 1967a; Benton, 1982a; Pazos et al., 2015Db), siendo los
de tipo vermiformes o moluscos sin concha los productores propuestos como mas
plausibles (Neto de Carvalho, 2001; Pazos et al., 2015b).

La propuesta de la conexidn abierta fue discutida por (Orr et al., 1996) en funcion
de interpretaciones previas relacionadas con la funcion respiratoria de la estructura
generadora del spreite. En ciertos casos fue observado que el spreite no alcanzaba la
interfase (Orr et al., 1996), y no existen en la literatura ejemplos claros de preservaciones
donde el spreite alcance la interfase. Otra posibilidad propuesta por Orr et al. (1996) es
que la estructura generadora del spreite sélo se extendiera hacia arriba hasta un nivel
critico dentro del sedimento en donde el agua de los espacios intersticiales se encontraba
lo suficientemente oxigenada. Una tercera opcion es que el productor realizara

excursiones periddicas a otros niveles menos profundos del sustrato para establecer

contacto entre la estructura generadora del spreite y aguas de fondo oxigenadas mientras

una parte del cuerpo del animal permanecia infaunal (Orr et al., 1996).
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Respecto a la estrategia de alimentacion, se considera que el productor se movia
a través de la excavacion basal buscando comida con un patron meandriforme con
distancias entre meandros amplias mientras que cuando encontraba una zona rica en
alimento disminuia entre los mismos (Benton y Trewin, 1980). Asimismo, autores
proponen que la presencia de rulos y espiralamiento dan cuenta de ello (ej., Benton,
1982a; Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Zhang et al., 2020). El spreite fue descartado
como una estructura relacionada inicamente a la respiracion (Benton y Trewin, 1980) ya
que se encontrd relleno activo permitiendo a su vez descartar un modelo de cultivo de

bacterias (Pazos et al., 2015b; Zhang et al., 2020).

Como se menciond anteriormente (Seccion 3.1.3) una propuesta de forrajeo en el
sustrato esta relacionada a la interpretacion del tipo de locomocion que sustenta que el
productor explora el sedimento en distintos niveles migrando en forma de tirabuzén para
luego continuar la alimentacion en trayectorias meandriformes horizontales. En la
excavacion basal en trayectorias helicoidales generalmente no se observa la morfologia
tripartita en corte transversal, como en el caso de D. liebeana, por ausencia de marcas
laterales lo cual podria indicar un modo de locomocion diferente, probablemente mas
lento sin el uso de “parapodios” (Benton, 1982a). La morfologia de la excavacién basal
permitio interpretar la forma de parte del productor como circular, y el movimiento pudo
ser de tipo peristaltico (Benton, 1982a). Por otro lado, la zonacién y la estructura tripartita
de tipo Nereites llevd a considerar la presencia de extremidades laterales en el productor
de Dictyodora. Algunas de las excavaciones basales interpretadas como Dictyodora
scotica también lo sugeririan (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a). A su vez, las

morfologias relacionadas con la explotacion sistematica de una zona rica en alimento, con
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trayectorias con entrecruzamientos y rulos (Baucon y Neto de Carvalho, 2008) evidencian
que el productor presenta movimientos tigmostaticos (Orr, 1994).

Para abordar el posible productor la interpretacion funcional del spreite es clave.
Como se menciono anteriormente, el spreite ha sido interpretado tradicionalmente como
el resultado de la actividad de un drgano con funcidn respiratoria el cual es lo
suficientemente rigido, desplazado hacia atrds y hacia adentro, con respecto a la
excavacion basal y a la posicion del resto del organismo (Benton y Trewin, 1980). Si se
considera que dicho 6rgano deberia haber sido extremadamente resistente y flexible, se
ha sugerido que pudo presentar un borde afilado o bien estar recubierto de cilios (Benton,
1982a). Adicionalmente, debido a la altura del spreite es que se sugiere la presencia de
extremidades que el productor utilizaria para vencer la resistencia dentro del sustrato y
moverse (ej., Benton, 1982a, p 127). El spreite, producto de un “6rgano de tipo snorkel”,
“Organo de la pared” o “sifones” estaria ligado directamente a la profundidad de la traza
fosil (Seilacher, 1967a, 2007; Benton 'y Trewin, 1980; Baucon y Neto de Carvalho, 2008).
En trabajos mas recientes esta interpretacion continta siendo discutida (Orr et al., 1996;
Pazos et al., 2015b) tal como ocurrié previamente (Seccion 3.3.2). Asimismo, el uso del
término “sifon” conlleva a la idea de un determinado productor asociado, lo cual es

restrictivo para la discusion de posibles productores.
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3.3.7. Analisis y consideraciones sobre los materiales tipo

Tal como se mencioné anteriormente en la Seccién 3.1.4.2 sobre la asignacion,
situacion y acciones nomenclatoriales sobre el material tipo en general es que ahora se
detalla el caso particular de Dictyodora (Tabla 3.5). ElI material con el que se creo la
icnoespecie D. liebeana o icnoespecie tipo del icnogénero Dictyodora, debe su nombre
icnoespecifico a que el material tipo fue descubierto por el profesor Karl Theodor Liebe
en esquistos de edad carbonifera. EI material procedia de un afloramiento entre Gera 'y
Weida (Weiss, 1884b, p 89), en el estado de Turingia (Alemania). Fue creada, descripta,
e ilustrada por Geinitz (1867b, fig 3; Fig. 3.x.2A). El material tipo no pudo ser localizado
posteriormente, pero se supone habria sido alojado en Gera o Dresden ya que pertenecia
a la coleccion del principe heredero von Reuss de Gera. EI material alojado en el Museo
Zwinger de Dresden fue perdido, y material alojado en Gera fue incendiado ambos a causa
de la segunda guerra mundial en 1945 (Pfeiffer, 1968; Benton, 1982a). Sin embargo, el
actual curador del museo de Dresden sostiene que el material tipo de Geinitz nunca fue
alojado alli (Markus Wilmsen, 2019 comunicacion personal). En cuanto al material en
Gera, escasos ejemplares fueron recuperados gracias al director Renz (Pfeiffer, 1968, p
655). Actualmente sélo se cuenta con la figura del ejemplar que constituye el holotipo
(Fig. 3.2A). En la revision del material realizada por Pfeiffer (1968), el autor resalta
positivamente la cuidadosa descripcion e ilustracion de especimenes estudiados por
Geinitz, y sostiene que sus descripciones son “dignas de confianza incluso cuando hay
que lamentar la pérdida de los mismos” (Pfeiffer, 1968, p 655). Se asume que es debido
a esto que Pfeiffer (1968) y Benton (1982a) no realizan acciones nomenclatoriales sobre
el material tipo, pero si detallan que existen numerosos ejemplares de esta icnoespecie en
distintas colecciones. Pfeiffer (1968) menciona que el material estudiado por Weiss

(1884b; Figs. 3.3, 4) asignado a esta icnoespecie se encuentra alojado en el Museo de
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Historia Natural de Gera (Fig. 3.3F), informacion corroborada por el curador actual del
museo, Frank Hrouda (comunicacion personal, 2022). En particular expone que la
coleccion proporcionada y estudiada por Zimmermann (1889, 1891, 1892) , aunque no se
trate de la serie tipo, es una de las que se conservaron en el tiempo, siendo incluso algunos
especimenes expuestos en el Museo Nacional de Zdrich y otros alojados en el Instituto
de Paleontologia de la Universidad de Humboldt (Pfeiffer, 1968).

Cabe mencionar que existe numeroso material estudiado por el autor de la
icnoespecie, en particular aquel publicado en el mismo afio de creacion (Geinitz, 1867b),
y que el mismo se encuentra alojado en el Museo de Historia Natural de Gera (Fig. 3.2).
Estos ejemplares asignados a otros taxones por Geinitz (1867b) fueron sinonimizados
posteriormente y asignados a Dictyodora liebeana (Benton 1982a). Sin embargo, Pfeiffer
(1968) solo encuentra en dicho museo dos de estos ejemplares, aunque en la lista
sinonimica incluye a otros. En esta Tesis se confirma que los ejemplares restantes se
encuentran alojados en el mismo museo (Frank Hrouda, comunicacién personal, 2022;
Figs. 3.2B—E, 3).

Debido a que el holotipo se encuentra destruido/perdido, y en particular el hecho
de que no existe una serie tipo es que a pesar de que la representacidn del icnogénero es
conocida, en esta Tesis se sugiere la designacion de un neotipo. La ilustracion del material
original no es representativa (Fig. 3.2A) como asi tampoco la descripcion original (Anexo
1); ya que no permiten identificar a la icnoespecie. ES por esto que se propone como
neotipo al ejemplar revisado por Zimmermann y estudiado por Weiss alojado en el Museo
de Historia Natural de Gera con el numero de coleccion 8967 (Weiss, 1884b, PI. XII,
Figs. 3.2A.; 3F), siguiendo lo estipulado en el articulo 75.3 del CINZ. EI mismo proviene

de las facies del Culm, Oberkulm, Ziegenriick, que presentan la misma edad que el
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material original, y proviene de la localidad de Liebschwitz, ubicada entre Gera 'y Weyda
en Turingia, tal como el material original.

El material tipo de Dictyodora scotica, originalmente asignado a Crossopodia
scotica, se alojo inicialmente en la Universidad de Cambridge (M’ Coy, 1851a, p 395).
Posteriormente fue revisado y se observé que el material figurado (M’ Coy, 1851b, fig
1D. 15) estaba compuesto por tres especimenes provenientes de la localidad de Thorney
Lee Quarry de edad silUrica los cuales se encuentran alojados en el Museo de Sedgwick
(SM) en Cambridge con el nimero SM A45575a-c (Benton y Trewin, 1980). Benton y
Trewin (1980) designan como lectotipo al espécimen SM A45575a (Fig. 3.9C), quedando
el resto de los ejemplares como paralectotipos. La serie tipo estd compuesta por el
lectotipo SM A45575a y los paralectotipos A45575b, c. En la coleccion del mismo museo
hay mas especimenes (SM A45576 - A45578), provenientes de la localidad de Ashestiel,
que figuran como paratipos (Matt Riley, comunicacion personal), aunque los mismos
deberian haber perdido ese estatus y haber pasado a ser también paralectotipos (CINZ,
Art. 73.1.3). En otros museos de Escocia, existen especimenes alojados provenientes de
la localidad tipo estudiados por M’ Coy, (1851a; b). Por ejemplo, en la Universidad de
Aberdeen se alojan especimenes bajo el nombre de Crossopodia scotica (ABDUG
Pal.8819, 9224, 10606). Ademas, hay otros provenientes de la localidad tipo y zonas
aledafias como la cantera de Grieston (ABDUG Pal. 8820, 10693-10710, 10723), los
cuales fueron mencionados en el trabajo de Benton y Trewin (1980), junto con otros
alojados en el Museo de Historia Natural de Gran Bretafia, el de Londres y el de
Cambridge.

En cuanto al material tipo de Dictyodora tenuis, originalmente asignado a
Myrianites tenuis, se encuentra alojado en Museo de Sedgwick (SM) en Cambridge, con

el espécimen SM A45579 designado como holotipo, el cual presenta dos partes (a-b). El

100



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

espécimen SM A45579a fue asignado como lectotipo posteriormente (Benton y Trewin,
1980). La localidad tipo es la cantera de Grieston, de edad silurica. Al igual que lo que
ocurre con D. scotica, existe material proveniente de la localidad tipo estudiada por M’
Coy en la coleccion de la Universidad de Aberdeen en Escocia bajo los nimeros de
coleccion: AUGD9224, 10329, 10607, 10612, y 10711-10720, y el ejemplar AUGD
10710 proveniente de la cantera Thornylee. Este material fue mencionado en el trabajo
de Benton y Trewin (1980). Sin embargo, fue confirmada la localizacion de los
ejemplares AUGD10710 a 10720 por el curador de la coleccién (Abeer Eladany,
comunicacion personal, 2019).

En cuanto a Dictyodora zimmermanni, su descripcion original fue escueta, sin
ilustraciones (Hundt, 1913); es por esto que fue criticada por varios autores (Pfeiffer 1968,
p 655; Benton 1982a, p120). El material original de ésta fue descubierto por Zimmermann
en la localidad de Ldssau cerca de Schleiz en Turingia en dep6sitos de edad sildrica
inferior quién la asignd a Palaeochorda marina en conexion (“im Zusammenhang mit”,
sic.) con Dictyodora liebeana y Crossopodia (Zimmermann, 1892; Hundt, 1913). Tal
como se menciond anteriormente, posiblemente el material tipo de D. zimmermanni se
encuentre alojado en el museo de Museo Nacional de Zdrich o bien en el Instituto de
Paleontologia de la Universidad Humboldt, en base a lo mencionado acerca del material
original de Zimmermann por Pfeiffer (1968). Lamentablemente, se ha intentado localizar
el material sin éxito, aunque existe la posibilidad de que se encuentre en la Coleccién del
Instituto de Paleontologia del Museo de Historia Natural de Berlin informacion dada por
el responsable de la coleccion de invertebrados fésiles de Berlin (Abele Andreas,
comunicacion personal, 2022). Ninguno de los revisores del material asignable a esta
icnoespecie examind ni especifico cual seria el material tipo ni realizdé una enmienda de

la diagnosis formal. Si bien en la lista sinonimica de Benton (1982a, p 118) del material
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expuesto por Zimmermann (1892) se menciona Unicamente a Palaeochorda
(Zimmermann, 1892, p 61), en esta Tesis se considera que el autor quiso asignar al
ejemplar completo a D. zimmermanni tal como lo explicité Hundt (1913, p 180) al crear
la icnoespecie. Se considera que el espécimen ilustrado a la izquierda en Zimmermann
(1892, p 62-63) seria un lectotipo adecuado.

El material tipo de la Ultima icnoespecie creada, Dictyodora atuelica del Siluro—
Devonico se alojo originalmente en la coleccion del Area de Paleontologia, Departamento
de Ciencias Geoldgicas, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales (FCEN), Universidad
de Buenos Aires (UBA) con las siglas CPBA identificandose al material tipo con los
nimeros CPBA 21653 (holotipo), CPBA 21651, CPBA 21650, y CPBA 21683
(paratipos) (Heredia, 2015; Pazos et al., 2015b). Ademas, esta ingresado otro material
proveniente de los mismos niveles de la misma localidad con los nUmeros CPBA 20466,
CPBA 21657, CPBA 21659, y CPBA 21682 (Heredia, 2015; Pazos et al., 2015b). Debido
a la legislacion vigente en Argentina, este material junto con el material de esta Tesis fue
trasladado e ingresado a la Coleccion de Icnologia del Instituto Argentino de Nivologia,
Glaciologia y Ciencias Ambientales (IANIGLA) en Mendoza, Argentina, bajo el
acronimo de IANIGLA-Icn con nuevos numeros de identificacion (ver Anexo 2).

En cuanto al material tipo de Dictyodora silurica el lugar donde esta alojado el material

tipo no estd mencionado en el trabajo de Yang y Hu (1992). Las localidades tipo en donde

fue colectado el material fueron B&igou (L&), Zhanwa (/57F), y Ruo'érgai (£/R&) en

la provincia de Sichuan. Se intento rastrear la localizacion de los materiales y a los
autores. Lamentablemente, no se ha podido encontrar los mismos ni localizar el
repositorio, aunque se asume por las localidades que deberia encontrarse en el repositorio
de Sichuan, con lo cual solo se cuenta son con las imagenes y descripciones publicadas

(Yang y Hu, 1992, fig 2. 1-7).
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Icnoespecies de Dictyodora

D. scotica D. silurica D. atuelica

D. tenuis D.zimmermanni

D. liebeana

Pazos et al., 2015b, fig.

M’ Coy 1851 (pl. | M’ Coy 1851 Material estud!ado por 3a)-Universidad de
Geinitz (1867a. pl. 3 1D, fig. 15 )- (1851,pl. 1D, fig. | Auerbach y revisado por repositorio de Buenos Aires
HOLOTIPOS einitz (18672, pl.3, | Museode | 13)-Museode | Hundt19121913sin pe = —
fig. 3) § =2 Sichuan Facultad de Ciencias
Sedgwick SM Sedgwick SM ilustracion- Exactas y Naturales
A45575a-c. A45579a,b descripcion escueta CPBA 21653
CPBA 21651,
PARATIPOS SM A45575a, b, c 21683,21650
tesis : Museo de po: SM totipo: SM NO ASIGNADO-
Historia Natural de A45575a A45579a. PERDIDO?Coleccion de
NEOTIPOS Gera conelnimero | designado por designado por | Auerbach Collection, de

tipo

Cambridge, Reino Unido

Natural de Berlin ?/
PERDIDO

de coleccion 8967 Bentony Trewin | Bentony Trewin [Hundt, Museo de Historia
(Weiss, 1884b, pl. XII, (1980) (1980) Natural de Gera (?).
fig. 2)
Edad d?l matsrial Carbonifero inferior Sildrico Sildrico Sildrico temprano Slltrcotardi Siiiricotard=Devonico
tipo temprano temprano
Béigou (4L 34), en
facies del Culm entre i | Zhanwa (&i%). en Fm. Rio Seco de los
Localidades tipo Gera y Weida CTantera de Can_tera de kdssay ot d? Schiels Ruo'érgai (& ), | Castafios (Mendoza,
e i homylee Grieston en Turingia e . 4
(Turingia, Alemania) provincia de Sichuan Argentina)
(China)
coleccion del principe Museo Nacional de Cge::t:l?nn tljel‘Ar;aalde
Ubicacion original | heredero von Reuss | Universidad de Cambridge (M' Coy, | Zurich o en el Instituto de albomo0ga ¢e.
- . Facultad de Cs Exactas )|
del material tipo de Gera (Gera, 1851) Paleontologia de la : ;
3 : 5 Naturales- Universidad
Alemania) Universidad Humboldt 2
de Buenos Aires
. - . Nueva ubicacién enla
"g:ﬁ:zgatga;:ﬁzo Coleccion de Icnologia
Estado del material PERDIDO Museo de Sedgwick (SM), Misos dé Hiskoria NO CONTACTADO del Instituto Argentino de

Nivologia, Glaciologia y
Ciencias Ambientales
(IANIGLA) (ver Anexo 2)

Tabla 3.5. Caracteristicas sobre el material tipo de Dictyodora.

3.3.8. Dictyodora en la Formacién Rio Seco de los Castafios

Los nuevos especimenes hallados de Dictyodora en la Formacion Rio Seco de los
Castafios se preservan en el tope de bancos peliticos en intervalos heteroliticos de la
Asociacion de Facies 2, particularmente en las 2b en las localidades 1, 2 y 3 (Seccion 1.5;
Figs. 1.1, 2.2A). La mayoria de estos especimenes se asignan a las icnoespecies
previamente registradas en la unidad, reportdndose por primera vez ejemplos de
Dictyodora zimmermanni y Dictyodora liebeana. Mas alld de estos hallazgos, se han
observado especimenes que cumplen con caracteres diagnosticos de mas de una
icnoespecie, o bien al momento de asignarlos a una icnoespecie se observan
incongruencias en los caracteres diagndsticos, como se menciond anteriormente (Seccion

3.3.4). Debido a esto su asignacién icnotaxondmica es problematica. Asimismo, han sido
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halladas intergradaciones entre distintas icnoespecies. En esta seccion se describira en
detalle el material hallado que presenta dificultades para su identificacion, y se discutiran
las posibles asignaciones. En primer lugar, se describiran los caracteres del icnogénero,
aportando informacion nueva sobre los caracteres morfologicos. En segundo lugar, se
describiran algunos especimenes de interés que permitiran discutir los abordajes
taxondmicos utilizados histéricamente y sentardn las bases para una propuesta
icnotaxondémica (Seccion 3.3.9). Algunos de los resultados de esta secciéon fueron

publicados en Gutiérrez et al. (2021).

3.3.8.1. Andlisis de especimenes a nivel icnogenérico

Como se menciond con anterioridad la preservacion de la excavacion basal (Figs. 3.6,
3.10—3.13) en comparacién con el spreite (Figs. 3.6, 3.14—3.17) es poco frecuente. Sin
embargo, en la unidad se hallaron especimenes que permiten describir esta estructura en
detalle y discutir algunas cuestiones relacionadas a su morfologia. La excavacion basal
es una estructura horizontal que puede preservarse tanto en relieve positivo como
negativo (Figs. 3.6, 3.10—3.13). Presenta mayormente trayectorias meandriformes con
distancias entre meandros que varian desde amplias hasta muy pequefias que resultan en
meandros mas juntos y apretados y que hasta incluso lleguen a estar en contacto entre si
(Figs. 3.10—3.13). Otras trayectorias de la excavacion basal son espiraladas en el plano
0 helicoidales en tres dimensiones (Figs. 3.10, 3.12A, B, flechas de color lila). Se
observaron ejemplares en donde la excavacion basal presenta la misma morfologia en
distintos niveles verticales pero en una misma disposicion horizontal, ya que el productor
pasa por el mismo lugar en la horizontal, pero con diferencia de pocos milimetros en la
vertical (Figs. 3.10B, 3.11A, 3.12A). En corte vertical, la excavacion basal presenta una

morfologia lenticular.
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En los especimenes estudiados la excavacion basal presenta una altura minima de 1.23
mm (Fig. 3.10B), y un ancho que varia desde 1.4 hasta los 3.50 mm tomado en
trayectorias rectas y desde ambos extremos de la pared de la excavacion. En
preservaciones negativas se observa un retrorelleno activo en donde se distinguen
meniscos concavos que indican la direccion del movimiento. En preservaciones positivas
se distinguen lineas curvas con una distancia de 0.30 mm entre si (Figs.3.12A, C), que
presentan continuidad con los meniscos concavos por lo que se consideran parte de la
misma estructura. Los meniscos son texturalmente homogéneos, de 0.4 mm de ancho
(Fig. 3.11C), ocurriendo aproximadamente dos meniscos por cada mm de la estructura.
Ademas, se observaron ejemplares con distintos tipos de preservacion que son los
observables en las figuras 3.10 a 3.13. Las distintas preservaciones permitieron discutir y
entender por qué a lo largo de la historia ejemplares actualmente incluidos en Dictyodora
han sido asignados a otros icnotaxones (Seccion 3.3.2). Asimismo, la observacién de
excavaciones basales en dos niveles verticales milimétricos consecutivos permitid
observar una estructura de tipo trilobada similar a Nereites (Fig. 3.13). En la mayoria de
los materiales de esta Tesis no se observa una estructura tripartita en ausencia de
excavaciones basales en niveles consecutivos en la vertical. A pesar de esto, se observé
en un Unico especimen una estructura cilindrica en posicién medial dentro de la
excavacion basal, lo cual le otorga una morfologia tripartita al menos para ese espécimen.
El mismo se preserva en una granulometria de mayor tamafio al resto (Fig. 3.18C).
Estructuras circulares a subcirculares se han observado en algunos especimenes
conectados a la excavacion basal, las cuales han sido interpretadas por otros autores como
la terminacion de la traza fosil (Benton, 1982a; Figs. 3.10B, flechas de color rojo).

Los especimenes en los que se encuentra la excavacion basal en conexién con el

spreite son escasos en preservaciones verticales (Fig. 3.6). A pesar de esto, esta conexién
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se observa en preservaciones horizontales u oblicuas de trayectorias meandriformes de la
excavacion basal tal como se observa en las figuras 3.6 y 3.8A, C. Se reconocen, ademas,
en preservaciones horizontales, estructuras helicoidales en donde se observan ambas
estructuras en conexion (Fig. 3.8B, flecha de color lila). En otras no tan bien preservadas
no se pueden distinguir claramente qué parte corresponde a la excavacion basal y qué
parte a diferentes secciones del spreite ya que ambas estructuras estan superpuestas (Figs.
3.6, 3.19, 3.20, 3.23, 3.28,3.29, 3.35, flechas de color lila). Como ya se ha mencionado,
la morfologia del spreite es la que permite distinguir ejemplares a nivel icnoespecifico. A
continuacion, se asignan especimenes a nivel icnoespecifico en el caso de hallarse la
seccion inferior del spreite junto a la excavacién basal. Asimismo, en algunos
especimenes donde la excavacion basal presenta trayectorias complejas con
espiralamientos, con patrones irregulares y entrecruzamientos como, por ejemplo, se
observa en la figura 3.10, se infiere cdmo se veria el spreite en niveles suprayacentes y,

por ende, se los asigna a una icnoespecie.
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Figura 3.10. Dictyodora liebeana. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 102. Se observa una
excavacion basal horizontal en epirelieve negativo de morfologia irregular que se enrosca generando formas
espiraladas (flechas de color lila). B) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 103 presentando trayectorias
de la excavacion basal con una disposicion meandriforme. Se sefiala el contacto entre meandros (flecha
blanca) y estructuras subcirculares interpretadas como la terminacién de la traza fosil (flechas de color

rojo).
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Figura 3.11. Dictyodora isp. A, B, C) Excavacion basal del ejemplar IANIGLA-Icn 52. A) Fotografia de
campo de la trayectoria meandriforme con meandros con mayor distancia entre meandros en la porcion
inferior que disminuye hacia la porcidn superior. B) Detalle de la zona de vuelta de meandros. C) Detalle

del relleno meniscado.
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Figura 3.12. Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 97. A) Excavacion basal con distinta trayectoria, de
meandriforme a espiral (flechas de color lila), con distinta preservacién. Se puede observar el tope de la
excavacion basal (flecha de color blanco). B) Detalle de la excavacién basal con morfologia espiral. C)
Preservacion en epirelieve e hiporelieve de la excavacion basal.
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Figura 3.13. Fotografias de campo de la excavacidn basal (e.b) de Dictyodora con distintas preservaciones.
A, B, C) Trayectorias meandriformes de la excavacion basal de Dictyodora isp. en la Localidad 1 en la
seccion inferior. D) Dictyodora scotica donde se observa la excavacion basal meandriforme con distancias
entre meandros pequefias y la seccién superior del spreite. E) Detalle de los meandros de la excavacion

basal en donde los meniscos estan preservados pobremente.

El spreite de Dictyodora se observa en conexion con la parte media de la
excavacion basal en algunos especimenes (Figs. 3.6, 3.8, 3.13D). El spreite presenta
trayectorias horizontales regulares de tipo meandriforme, irregulares o espiralados con

distintas morfologias de meandros o sin ellos (Figs. 3.6A, B, 3.15). Los meandros
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presentan formas irregulares (Figs. 3.7; 3.12) o regulares con arcos de formas
redondeadas (Fig. 3.7) o en angulo (Figs. 3.7, 3.15A). Ademas, puede reconocerse en
ellos sinuosidad secundaria, es decir que cada flanco presenta sinuosidad la cual puede
ser regular o irregular (Fig. 3.15A). La distancia entre meandros permite diferenciar
trayectorias con meandros mas apretados o mas amplios.

En esta Tesis se reconocieron, respecto del spreite: i) patrones uniformes a lo largo
de toda la trayectoria; ii) patrones meandriformes que intergradan desde formas regulares
a irregulares; iii) meandros regulares con arcos redondeados a angulosos; iv) patrones
irregulares (no meandriformes) a meandriformes; y, v) patrones meandriformes a
espiralados.

En el caso de algunos especimenes con trayectorias meandriforme el spreite
presenta internamente una morfologia de tipo chevron (Figs. 3.6, 3.15E). El ancho del
spreite varia segun la seccion en la que se preserve siendo los de la seccién media de 0.5
mm a 0.7 mm y los de la seccién superior de 0.2 mm a 1.10 mm. En especimenes
preservados en dos 0 mas niveles consecutivos (especimenes decorticados) la morfologia
de los arcos puede no variar entre los meandros de las distintas secciones (Fig. 3.15D) o
variar como se ha registrado en Dictyodora atuelica, con meandros asimétricos,
inclinados y curvos con diferente forma pero que apuntan en una direccion (Pazos et al.,
20153, Fig. 3.7).

En una preservacion oblicua de Dictyodora isp. se observa al spreite presentando el
mismo una altura de 5.22 mm (Fig. 3.14). Se distinguen en este spreite estrias oblicuas
con respecto a la excavacion basal. La distancia entre estrias oblicuas consecutivas es de
0.3 mm. Existe una correspondencia de 1:1 entre los chevrones y las estrias Si bien no se
observa continuidad entre las estrias y los meniscos de la excavacion basal, la posicion y

las medidas permiten decir que podrian presentar el mismo tipo de correspondencia.
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Se observaron también estructuras con morfologias circulares u ovoidales
asociadas con el spreite, ya sea sobre éste, o bien adyacente, o en la misma superficie
donde se encuentra el spreite pero sin estar en contacto (Figs. 3..15, 3.19—3.22, 3.24,
3.27,3.32, 3.34, flechas de color rojo). No se observa una relacion entre la longitud de la
trayectoria del espécimen y la aparicion de las mismas. Tampoco es claro un patron entre
la cantidad de dichas estructuras por area de superficie. Cuando se encuentran presentes,
la morfologia es constante en una misma superficie, pero no su tamafio (0.5mm-3.64
mm). Estas estructuras fueron descriptas anteriormente e interpretadas como

terminaciones de la traza fosil en Dictyodora tenuis (Benton y Trewin, 1980).

Figura 3.14. Ay A") Fotografias en lupa del ejemplar IANIGLA-Icn 144 de Dictyodora donde se observa

el spreite en preservacion horizontal y oblicua. Se observa la seccion superior del spreite y las estrias
oblicuas en preservacion horizontal del spreite. Aumento: 12.5X. B) Otra fotografia en lupa de la
preservacion oblicua del spreite de la misma muestra de Ay A". Aumento: 8x. C) Detalle de A" donde se
observan chevrones de la seccién superior de la trayectoria horizontal del spreite con una relacion 1:1 con
las estrias oblicuas del lateral del spreite.
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Figura 3.15. Preservaciones horizontales del spreite. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 61 con
meandros regulares y sinuosidad secundaria. B) Detalle de cuadro amarillo del spreite que se espirala. C)
Fotografia en lupa del IANIGLA-Icn 140 con distinta morfologia del spreite. D) Detalle de rulos del spreite.
E) Meandro con relleno del ejemplar IANIGLA-Icn 105 F) Trayectoria meandriforme con meandros

regulares. G) Detalle del relleno del spreite en formas de chevron del ejemplar IANIGLA-Icn 37.

3.3.8.2. Andlisis de especimenes a nivel icnoespecifico

En este apartado se describirdn los materiales asignados a las distintas

icnoespecies de Dictyodora y con nomenclatura abierta en orden alfabético.
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Dictyodora atuelica
Figuras: 3.16—3.18
Especimenes: IANIGLA-Icn 35, 62, 64, 72, 107, 146, 147, 149, 153, 165, 173, 175, 180
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccién inferior y en la seccion
media de la seccidn superior. Se la registra en la Asociacion de Facies 2b. También se
observada en las Localidades 2 y 3.

Descripcion:

La preservacion horizontal del spreite presenta meandros con arcos angulosos
(Figs. 3.16—3.18), con flancos de un ancho de 0.14 mm a 0.61 mm. Generalmente, la
relacion A/L (amplitud/longitud) =1, 1 (Figs. 3.16, 3.17, 3.18B) y la relacion distancia
entre meandros se mantiene casi constante, excepto en un sector de un espécimen que
presenta sucesivos meandros angulosos (Fig. 3.18A).

Se reconocid entrecruzamiento de trayectorias horizontales similares del spreite de
distintos especimenes (Fig. 3.18B, flecha de color amarillo). En uno de los especimenes
se preservan dos niveles de spreite con una diferencia de 1 mm de altura entre ellos y un
cambio aparente de 90 grados en la direccion de la trayectoria (Fig. 3.18A). El nivel A es
el mas basal de toda la estructura, en donde los meandros presentan arcos mas
redondeados con un ancho maximo de 0.5 cm y un maximo ancho del flanco de 0.61 mm.
En el nivel superior (B) se observan meandros de un ancho menor a 0.5 cm con un cambio
gradual en los arcos desde morfologias redondeadas a en angulo agudo. Los Gltimos son
los que predominan. La direccion con la que apuntan los arcos es aproximadamente
perpendicular al eje de la traza fosil.

La excavacion basal en conexion con el spreite se encontrd en dos especimenes con poco

desarrollo meandriforme (Fig. 3.18). Esta estructura presenta un ancho maximo de 1.64
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mm. Se reconocen meniscos concavos menores a 0.5 mm como relleno de la excavacion
basal (Fig. 3.18B). La terminacién de la traza fdsil presenta una estructura circular,
asociada a la excavacion basal. Tanto en el material tipo de esta icnoespecie como en
otros especimenes colectados se observan estructuras circulares de un ancho de entre 1.56
mm y 2.16 mm (Fig. 3.18, flechas de color rojo) o subcirculares menor a 2.9 mm de
longitud en contacto con la excavacion basal (Fig. 3.18B, flecha de color rojo). La
diferencia vertical entre el nivel de la excavacion basal y el spreite pudo ser medida en

uno de los especimenes siendo de 0.35 mm (Figs. 3.16, 3.18B).

Observaciones:

Los caracteres que distinguen a esta icnoespecie son, sin duda, la morfologia de
los arcos de los meandros en angulo agudo y la trayectoria meandriforme regular del
spreite. A éstos se suma la relacion de sus meandros (A/L=1). Se observan meandros de
un ancho menor a 0.5 cm con un cambio gradual en los arcos desde morfologias redondas
a angulares. Este cambio fue descripto y observado anteriormente (Pazos et al., 2015a;
Fig.3.16).

Anteriormente se sefiald a la excavacion basal como meandriforme (Heredia,
2015, fig.10) aunque se han observado pocos especimenes con excavacion basal, presenta

poco desarrollo de meandros.
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Figura 3.16. Dictyodora atuelica. A) Holotipo IANIGLA-Icn 149. B) Paratipo IANIGLA-Icn 146. C)
Paratipo IANIGLA-Icn 147. D) Paratipo IANIGLA-Icn 148.

Figura 3.17. Dictyodora atuelica. A) Fotografia de campo. B) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 62

con spreite en preservacion horizontal, con meandros angulosos. C) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn
141. D) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 35. E) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 72. F)
Fotografia de campo.
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Nivel B

Figura 3.18. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 63. Se distinguen dos niveles, A y B, con cambio
en el arco de los meandros. A’) Dibujo del ejemplar de A. B) Fotografia de campo del material IANIGLA-

Icn 107. Excavacion basal con relleno meniscado y estructura terminal (flecha de color rojo).

Dictyodora scotica
Figuras: 3.7, 3.13D, 3.15A, B, 3.19
Especimenes: IANIGLA-Icn 34, 50, 59,61, 76, 80, 86, 87, 137, 145, 152, 156, 179.
Registro:
En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior y en la seccion
media de la seccion superior. Se la registra en la Asociacion de Facies 2b. También se

observada en las Localidades 2 y 3.
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Descripcion:

La preservacion horizontal del spreite presenta trayectorias horizontales de
meandros regulares. Los arcos de los meandros se caracterizan por ser redondeados (Figs.
3.13D, 3.19). Se encontraron especimenes con la excavacion basal y el spreite en
conexion (Figs. 3.19E, F). La excavacion basal presenta una trayectoria meandriforme
con relleno meniscado, con meniscos menores a 1 mmy un ancho de 2.43 mm- 3.64 mm.
Se ha observado a la excavacion basal con disposicién espiralada. En cuanto al desarrollo
del spreite, presenta trayectorias meandriformes regulares con arcos redondeados. No se
ha observado ni el desarrollo de rulos en los especimenes analizados ni otros érdenes de
sinuosidad distintos a uno. La relacion A/L>1 de los meandros (Fig. 3.19). El ancho de
los flancos de los meandros presenta un rango de 0.20 mm a 0.54 mm.

Se observan estructuras subcirculares de 3.64 mm de ancho maximo dispuestas
cercanas a la excavacion basal, y estructuras espiraladas cercanas al spreite (Fig. 3.19E,
flechas de color lila). Se reconocen estructuras circulares de menos de 1 mm de diametro

(Fig. 3.19C, flechas de color rojo).

Observaciones:

La trayectoria meandriforme de la excavacién basal y su ancho coinciden con lo
descripto en la literatura, aunque el ancho observado en especimenes en esta unidad es
menor. Se observan trayectorias helicoidales de la excavacion basal que no han sido
descriptos para esta icnoespecie hasta el momento. El spreite presenta trayectorias
meandriformes regulares. Si bien se han descripto algunos especimenes con trayectorias
de meandros irregulares (Benton y Trewin, 1980, fig 3A) o con desarrollo de rulos

marcados o pequefios (Benton y Trewin, 1980, fig 3B; Benton, 1982a) o con arcos de
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angulo agudo (Benton y Trewin, 1980, fig 3C), los mismos podrian ser asignables a otras
icnoespecies de Dictyodora.

La presencia de estructuras espiraladas, las cuales tridimensionalmente
representan una estructura helicoidal, representa cambios de nivel del productor nunca

antes mencionado para esta icnoespecie.
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Figura 3.19. Dictyodora scotica. A) Fotografia de campo en la Localidad 3 donde se observan dos
especimenes de meandros regulares con arcos redondeados que se entrecruzan (flecha de color amarillo).
B) Fotografia de campo en la Localidad 3 donde se observa la trayectoria del spreite con meandros
regulares. C) Fotografia de campo donde se observa la trayectoria horizontal meandriforme del spreite y
estructuras circulares (flechas de color rojo) D) Fotografia de campo de spreite en preservacion horizontal
de meandros regulares. E) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 34 donde se observa la excavacion basal
meniscada en conexidn con el spreite. F) Fotografia de campo de la Localidad 2; espécimen con meandros
regulares con arcos redondeados y excavacion basal en conexion. G) Fotografia de campo de la Localidad

1; espécimen con meandros regulares en una trayectoria mayormente horizontal del spreite.
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Dictyodora silurica
Figuras: 3.20, 3.21
Especimenes: IANIGLA-Icn 104, 116
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b. También se observada en la Localidad 2.

Descripcion:

Estos ejemplares se distinguen por la morfologia general de trayectorias
meandriformes del spreite que tienden a espiralarse (Figs. 3.20A, B, 3.21), si bien son
pocos los ejemplares donde esto se halla completo. Cuando los meandros se espiralan
dejan un espacio maximo de 1 mm entre cada vuelta. Se observaron meandros tanto
regulares como irregulares (Figs. 3.20, 3.21). En el caso del espécimen IANIGLA-Icn
104 (Fig. 3.20A, A’) se distinguen méas de diez meandros regulares con una relacion
A/L>2. El ancho medido es de 0.36 mm como minimo y 0.80 mm de maximo. Se observo
un ancho de 0.57 mm en la seccion media, mientras que en la seccién superior es de 0.36
mm (Fig. 3.20C). El spreite presenta dos meandros regulares con arcos redondeados con
una distancia entre meandros de casi 4 mm, que se contintian con un meandro con un arco
mas anguloso hasta pasar a formar meandros irregulares donde se puede distinguir un rulo
(Fig. 3.20C). Se observo sinuosidad secundaria irregular tanto en meandros regulares
como irregulares (Fig. 3.20A’, C). Se distinguen estructuras espiraladas que se disponen
cercanas a la trayectoria del spreite con un ancho de entre 0.5y 1 cm (Fig. 3.20, flechas
de color lila). Por otra parte, se reconocen otras estructuras con formas subcirculares de
3.41 mm de longitud méaxima en la terminacion del spreite, y también entre los meandros
del spreite pero con diferentes tamafios a los previamente mencionados (Figs. 3.20, 3.21,

flechas de color rojo).
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La seccidn inferior se encuentra preservada (Figs. 3.20C, 3.21B, circulo de color
blanco). Se observa al spreite que se contacta en la mitad de la excavacion basal. Esta
ultima presenta una trayectoria meandriforme con meandros con distancias entre
meandros cortas. La excavacion basal se dispone en meandros muy poco pronunciados
mas largos que anchos y presenta un ancho de 2.65 mm en promedio (Fig. 3.20). El
relleno de la excavacion basal estd compuesto por meniscos de 1 mm de ancho. En
particular, como se mencion¢ anteriormente en la descripcion icnogénerica, es en uno de
los especimenes asignables a esta icnoespecie en donde se observa a la excavacion basal
compuesta por tres partes, un cilindro central de 1 mm y meniscos a ambos lados (Fig.
3.21C).

Observaciones:

Se encontraron pocos especimenes asignables a D. silurica, en comparacion con
las otras icnoespecies. Las trayectorias horizontales meandriformes del spreite que
tienden a espiralarse son caracteristicos. Tal como se observa en especimenes descriptos
anteriormente y en fotografias del material tipo, en los especimenes de esta unidad se
observan tanto meandros regulares como irregulares. Asimismo, se observo sinuosidad
secundaria similar a la figurada en el material tipo (Yang y Hu, 1992, fig 2.5).

Se describe por primera vez a la excavacién basal en arenisca fina donde se la
observa compuesta por tres partes. Esto se asemeja a lo descripto por Benton (1982a) para
Dictyodora liebeana, siendo la excavacién basal similar a Nereites en el sentido de que
es tripartita. Dado que en niveles peliticos se distingue unicamente el relleno meniscado
de la excavacion basal, puede que la preservacion tripartita esté relacionada con un
tamario de grano mayor. La presencia de estructuras espiraladas, que tridimensionalmente
representan una estructura helicoidal, representa cambios de nivel del productor tal como

fue mencionado anteriormente.
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Figura 3.20. Dictyodora silurica. A, A’) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 104 de la Localidad 1. B)
Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 137 de la Localidad 1con spreite con una trayectoria espiralada (izq)
gue pasa a una trayectoria de meandros regulares con arcos redondeados (der). C) Fotografia de uno de los

especimenes del ejemplar IANIGLA-Icn 116 de la Localidad 2. Se encuentra en relacion de corte con
IANIGLA-Icn 118 Nereites missouriensis. (flecha de color amarillo). D). Fotografia de campo de meandros

irregulares que tienden a espiralarse.
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Figura 3.21. Dictyodora silurica. Fotografia de campo de espécimen preservado en arenisca fina en la
Localidad 1. A) Fotografia general del espécimen. B) Detalle de A donde se observa la conexion de la
excavacion basal (e.b., circulo de color blanco) con el spreite. C) Detalle de A donde se observa la
excavacion basal con con las dos estructuras mencionadas en el texto principal. D) Excavacion basal del
espécimen donde se observa el relleno meniscado. E) Detalle de A donde se observan las estructuras con
formas subcirculares (flechas de color rojo) rodeadas de una estructura meniscada asignable a la excavacion

basal (lineas punteadas).
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Dictyodora tenuis

Figura: 3.22
Especimenes: IANIGLA-Icn 40, 88, 117, 123.
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b.
Descripcion:

La trayectoria del spreite generalmente se restringe a areas relativamente
pequefias (Fig. 3.22), disponiéndose irregularmente, aunque pueden distinguirse
meandros cortos, presentando mayor amplitud que longitud. El ancho de los meandros es

de 0.13 mm a 0.68 mm. No se observaron excavaciones basales.

Observaciones:

El tamafio pequefio de esta icnoespecie es la que la caracteriza; historicamente se
sefiala a D. tenuis como una “pequefia traza meandriforme irregular” (M’ Coy, 1851b).
Sin embargo, el caracter “tamafio” no es una icnotaxobase valida, lo cual representa un
problema.

En particular el spreite se dispone en expresiones horizontales con trayectorias
irregulares sin entrecruzamientos. El patron del spreite en la horizontal es compartido con
otra icnoespecie, D. zimmermanni. Otro caracter que podria ser utilizado para diferenciar
esta icnoespecie es la sinuosidad secundaria, pero es también un caracter controversial

(ver Tabla 3.4).
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Figura 3.22. Fotografias de ejemplares de la Localidad 1 A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 117.
B) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 88. C) Fotografia de uno de los especimenes asignados a
Dictyodora tenuis del ejemplar IANIGLA-Icn 40.

Dictyodora zimmermanni
Figuras: 3.12, 3.23E-J
Especimenes: IANIGLA-Icn 56, 66, 69, 70, 91, 97, 105, 128, 138.
Registro:
En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion

de Facies 2b. También se ha observado en la Localidad 3.
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Descripcion:

El espécimen IANIGLA-Icn 97 se observa decorticado en distintos niveles (Figs.
3.12A, 3.23H). La excavacion basal presenta una trayectoria horizontal meandriforme
(Fig. 3.23A, B) que en algunos casos puede continuar hasta dar una vuelta de espiral
(Figs. 3.12, 3.23 B, G, H, flechas de color lila). EI ancho méximo de la excavacién basal
es de 0.27 cm en donde se espirala, mientras que en el resto de la trayectoria es de 0.20
cm de ancho (Fig. 3.12A). En corte transversal presenta una morfologia lenticular. La
trayectoria meandriforme de la excavacion basal exhibe meandros con arcos redondeados
con mayor amplitud que longitud. En algunos sectores meandriformes la distancia entre
meandros es menor a 1 mm y en otros los meandros contactan entre si (Figs. 3.12, 3.23B,
H). Diferentes formas de preservacidn se observan en una trayectoria aproximada de 10
cm de largo (Fig. 3.23B, H). Se preserva tanto el tope de la excavacion basal como la base
y distintas secciones de ésta (Fig. 3.12); presenta un relleno de meniscos menores a 0.55
mm (Figs. 3.12B, C, 3.23H). En este espécimen y en otros (Fig. 3.23) la excavacion basal
se preserva en conexion con el spreite (Figs. 3.12, 3.23A, B, H). El spreite se dispone con
una trayectoria horizontal irregular (Fig. 3.23A, G) o meandriforme que va desde
meandros irregulares hasta meandros regulares con sinuosidad secundaria irregular (Figs.
3.12, 3.23B, C, D, H; Gutiérrez et al., 2021, fig 8c) o Unicamente presentan meandros
irregulares (Fig. 3.23A, F). Se reconocen entrecruzamientos y rulos en distintos
especimenes en trayectorias horizontales del spreite (Fig. 3.23, flechas de color amarillo).

El ancho del spreite varia entre 0.17 mm y 0.60 mm.

Observaciones:

La morfologia de la trayectoria horizontal del spreite es muy variable. Las

caracteristicas descriptas en la literatura sobre el patrén de meandros de primer orden y
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sobre la sinuosidad secundaria para esta icnoespecie se contradicen entre si, con lo cual
permiten incluir una amplia variedad de morfologias de la trayectoria del spreite
horizontal que se superponen con caracteristicas de otras icnoespecies. La presencia de
rulos dispuestos irregularmente constituye una excepcion ya que es la Gnica icnoespecie
que los presenta en esta disposicion.

La excavacion basal presenta un menor ancho en comparacion con otros
especimenes descriptos por otros autores. En esta Tesis se observa por primera vez en la
excavacion basal una trayectoria de meandriforme a espiralada en especimenes asignables
a esta icnoespecie. No se observaron estructuras terminales, pero si la morfologia

lenticular de la excavacién basal.
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Seccion media

Figura 3.23. Dictyodora zimmermani. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 56 de la Localidad 3
donde se observa la excavacion basal (e.b) y el spreite de meandros irregulares que forma un rulo (flecha
de color amarillo). En el rectdngulo se observan estructuras asignables a Chondrites. B) Fotografia de
campo de Dictyodora zimmermani en la Localidad 1 donde se observa la excavacion basal y el spreite con
una trayectoria meandriforme horizontal con meandros regulares con sinuosidad secundaria. Se distinguen
estructuras espiraladas (flecha de color lila). C) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 91. D) Fotografia
del ejemplar IANIGLA-Icn 66 con meandros de primer orden regulares y sinuosidad secundaria irregular.
E) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 105. F) Fotografia de campo de spreite horizontal de Dictyodora
zimmermani. G) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 128. H) Ejemplar IANIGLA-Icn 97 (der), detalle
de la seccion superior (recuadro blanco, izq). Se observan entrecruzamientos del spreite (flechas amarillas)
y trayectorias espiraladas de la excavacion basal (flechas de color lila).
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Dictyodora liebeana?
Figuras: 3.10B, 3.24
Especimenes: IANIGLA-Icn 101, 102, 103,134, 135.
Registro:

En la Localidad 1: se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b. También se ha observado en la Localidad 3.

Descripcion:

El spreite de esta icnoespecie es el mas complejo, producto de numerosos
entrecruzamientos (Fig. 3.24, flechas de color amarillo). Presenta trayectorias irregulares
o con rulos regulares; en el caso de estos ultimos existe una distancia minima de 5.27 mm
y maxima de 11 mm entre intersecciones (Fig. 3.24A, B). Ocasionalmente presenta rulos
irregulares (Fig. 3.24C). Esta trayectoria tiende a espiralarse, presentando como maximo
3 vueltas (Fig. 3.24, flechas de color lila). Se observaron estructuras subcirculares de
diametro maximo 0.20 cm en la porcion central de la espiral o entre trayectorias
adyacentes del spreite (Fig. 3.24 B, flechas de color rojo).

La excavacion basal no se encontrd en conexion con el spreite. Sin embargo, hay
dos especimenes que presentan excavaciones basales con numerosos espiralamientos en
continuidad con cortas trayectorias meandriformes poco desarrrolladas (Fig. 3.10A, B).
El ancho de la excavacion basal es de aproximadamente 3.17 mm y esté preservada en
epirelieve negativo. En ambos especimenes se distinguen meniscos con un ancho de 0.68
mm. Los meandros, cuando se los distingue, presentan una distancia entre meandros
menores a 0.1 cm, pudiendo estar en contacto con meandros adyacentes (Fig. 3.10B,
flecha de color blanco). La excavacion basal presenta una altura de al menos 1.23 mm

pudiendo distinguirse su morfologia lenticular.
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Observaciones:

Si bien el carécter diagnostico de esta icnoespecie es la complejidad en la
irregularidad de su trayectoria que tiende a espiralarse (Pfeiffer, 1968, fig X; Orr et al.,
1996, fig 7c; Baucon y Neto de Carvalho, 2008, fig 23), en los ejemplos més claros de la
literatura se observa un patrén concéntrico que comienza con un espiral en el centro y
continua con vueltas irregulares, con rulos o meandros tanto regulares como irregulares
(Fig. 3.24). En los materiales descriptos en esta Tesis no se observa tan concéntrica sino
mas estirada, aunque la presencia de trayectorias del spreite con rulos regulares es propia
de esta icnoespecie.

Especimenes similares a los encontrados en la unidad se han descripto en la
literatura (Seilacher, 1967a, p 78; Benton, 1982a, fig 8b; Mikulas et al., 2004, fig VI,2;
Uchman, 2007, fig 15.12; De Luca y Basilici, 2013; Kovéacek y Lehotsky, 2016, fig 2d;
Lehotsky, 2016, fig 5a; Muszer, 2020b, fig 5g, a, fig 6) aunque el material de la Tesis
representaria solamente una parte de estos ejemplares. Asimismo, existen ejemplos con
caracteristicas similares asignados a esta icnoespecie a pesar de no presentar las porciones
espiraladas, como por ejemplo el caso del ejemplar IANIGLA-Icn 63 que se asemeja al
espécimen de Mikulas et al. (2004, fig 11.4).

La excavacion basal presenta trayectorias meandriformes que se espiralan y
entrecruzan en varios sectores, siendo ésta la morfologia mas compleja observada en las
trayectorias de la excavacion basal en esta Tesis. Se considera que el spreite
correspondiente a estas excavaciones basales tendria la morfologia tipica de esta

icnoespecie y por eso se le asigna a la misma con dudas.
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Figura 3.24. Dictyodora liebeana. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 133. Se observa el spreite

compuesto por una trayectoria horizontal que forma rulos regulares. B) Figura modificada de (Gutiérrez
et al., 2021b, fig d). C) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 63 que presenta una trayectoria del spreite
con meandros regulares e irregulares con distintas formas en los arcos; se observan estructuras espiraladas

que interrumpen el flanco (flechas de color lila).

Dictyodora isp.

Figuras: 3.11, 3.13.
Especimenes: IANIGLA-Icn 46, 52, 53, 81, 82, 84, 85, 106, 144, 167, 169
Registro:

Se observa en todas las localidades. En la Localidad 1, se encuentra en la
Asociacion de Facies 2a 'y 2b.
Descripcion:

Incluye especimenes que no se pueden asignar icnoespecificamente ya que sélo

se cuenta con la excavacion basal, pudiendo ser asignada la misma a mas de una

132



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

icnoespecie. También incluye especimenes donde el spreite presenta poca trayectoria,
siendo uno o dos meandros los que se encuentran. Si bien se puede distinguir si los
mismos son regulares o no, la informacion no es suficiente para una asignacion

icnoespecifica.

3.3.8.3. Casos de intergradacion entre icnoespecies

Dentro del material analizado en esta unidad se observan transiciones
morfoldgicas en preservaciones horizontales del spreite en especimenes de Dictyodora.
La mayoria de los especimenes con intergradaciones se hallaron en la Localidad 1 en la
seccion inferior, en la Asociacion de Facies 2b, aunque también se registran en la seccién
superior en la misma asociacion. Especimenes con intergradaciones de D. scotica, D.
atuelica y D. tenuis fueron publicados en Gutiérrez et al. (2021) como resultado de las
investigaciones de esta Tesis. Ademas de estos casos, se reconocieron nuevas transiciones
entre otras icnoespecies. Todos los casos de intergradacion de Dictyodora hallados en la
unidad se describen a continuacion, y se discute su posible asignacion a nivel
icnoespecifico. Es importante remarcar que la Unica icnoespecie que no presento ningun
caso de intergradacion fue D. silUrica; mientras que la icnoespecie que menos casos de
intergradacion presentd fue D. tenuis. Contrariamente a los casos anteriores, D. atuelica

fue la que mayores casos de intergradacion presento.

Figuras: 3.25—3.35

Especimenes: IANIGLA-Icn 37, 38, 48, 49, 55, 61, 63, 64, 78, 79, 89, 90, 92, 93, 124,

133, 140.
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Caso 1: Dictyodora atuelica en intergradacion con D. zimmermanni

En el caso de un espécimen observado en el campo (Fig. 3.25A), el mismo
presenta spreite con una trayectoria horizontal meandriforme, de la que integradan desde
meandros regulares con arcos en angulo agudo a otros irregulares con arcos redondeados
y continda con meandros regulares con arcos angulosos.

En otro caso el espécimen IANIGLA-Icn 93 (Fig. 3.25B) presenta un spreite
horizontal con meandros regulares y con arcos angulares que pasan a una trayectoria
irregular. Es importante destacar que la morfologia de los meandros no permite la
asignacion a una unica icnoespecie ya que contiene caracteristicas asignables a D.
atuelica (ej., meandros regulares con arcos con angulos agudos) y otras asignables a D.

zimmermanni (ej., meandros irregulares).

Figura 3.25. Dictyodora atuelica en intergradacion con D. zimmermanni. A) Fotografia de campo de
espécimen con intergradacion entre Dictyodora atuelica y D. zimmermanni. B) Fotografia del ejemplar
IANIGLA-Icn 93 con trayecto meandriforme del spreite que pasa de meandros regulares a irregulares.
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Caso 2: Dictyodora scotica en intergradacion con D. zimmermanni

Un espécimen observado en el campo presenta una excavacion basal espiralada
de 12 mm de ancho en conexion con el spreite (Fig. 3.26A, flecha de color blanco). El
spreite desarrolla un curso horizontal de meandros con diferente geometria. Los meandros
presentan arcos mayormente redondeados con una longitud menor a su amplitud. El
trayecto horizontal del spreite comienza con una trayectoria irregular que finaliza con una

trayectoria con meandros regulares con arcos redondeados (Fig. 3.26 B, C).

Figura 3.26. Dictyodora scotica en intergradacion con D. zimmermanni. A) Fotografia de campo. B) Fotografia de

campo. C) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 55.
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En el especimen IANIGLA-Icn 89, se observa un spreite horizontal de
meandros con arcos redondeados que pasan a un meandro irregular y luego a otros
meandros algunos de los cuales presentan 6rdenes de sinuosidad mayores a uno.
Estos ultimos presentan una relacion menor entre la amplitud y la longitud que los
meandros observados a la izquierda de la figura (Fig. 3.27). Los mismos se
continian con meandros de menor tamafio con arcos agudos para finalizar con
meandros pequefios m&s amplios que largos de arcos redondeados de relacion
A/L=1. Se observa una trayectoria irregular del spreite que se espirala hacia la
derecha (Fig. 3.27, flecha de color lila). Del analisis de la mayor parte de los
caracteres observados en los arcos de los meandros es posible asignar a este
espécimen a D. scotica, aunque se observan sectores en donde se interconectan
distintos rasgos morfoldgicos en los meandros y entrecruzamientos asignables a

D. zimmermanni.

Figura 3.27. Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 89 de la Localidad 1. Se observa una trayectoria
horizontal del spreite que comienza (izquierda) con meandros regulares de arcos redondeados asignables a
Dictyodora scotica que conectan con otros meandros irregulares con distinta morfologia en el arco de los
meandros que termina en una trayectoria irregular que se espirala (flecha de color lila), asignables a D.
zimmermanni y que continua hacia la derecha con meandros pequefios con mayor amplitud que longitud de

arcos redondeados de relacion A/L=1.
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Otro caso destacable es el un espécimen (IANIGLA-Icn 90) que presenta una
trayectoria meandriforme horizontal del spreite. Los meandros se observan tanto
regulares como irregulares, con rulos y entrecruzamientos, aungue no se observa
sinuosidad secundaria. Estructuras subcirculares de 3 mm de ancho méaximo se observan
en el ejemplar, aunque mayormente se disponen sin contacto con el spreite (Fig. 3.28,
flechas de color rojo). Presenta rasgos diferenciables que permitirian asignarlo a D.
scotica (ej. regularidad de la trayectoria meandriforme regular y meandros con arcos
mayormente redondeados), mientras que en otros sectores concuerda con algunos
caracteres (ej., trayectoria irregular del spreite y meandros irregulares con

entrecruzamientos) que permiten su asignacion a D. zimmermani.
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Figura 3.28. Dictyodora zimmermani en intergradacion con D. scotica. A) Fotografia del ejemplar
IANIGLA-Icn 90. En algunos sectores el spreite se entrecruza y forma rulos. B) Se observa el spreite

compuesto por meandros regulares. C) Detalle de trayecto irregular del spreite (izquierda) y meandros
irregulares.
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Caso 3: Dictyodora scotica en intergradacion con D. atuelica

En un ejemplar el espécimen presenta una trayectoria horizontal de spreite recta
de 10 cm de largo con 10 meandros dispuestos en distintos niveles y con dos morfologias
distintivas que se unen con un tramo irregular (Figs. 3.15C, 3.29). En un sector del
trayecto de meandros la relacion A/L=1, en donde los arcos mas agudos se presentan en
un nivel superior con respecto a otros sectores donde es mayor la relacion A/L y con
flancos mas redondeados. Si se toma en cuenta la morfologia del spreite, este ejemplar
presenta caracteristicas asociadas tanto a D. scotica como a D. atuelica en una misma

trayectoria.

Figura 3.29. Dictyodora scotica en intergradacion con D. atuelica. Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn

140 de la Localidad 1. Trayecto meandriforme regular del spreite que pasa de meandros con arcos regulares

a meandros con arcos puntiagudos con una relaciéon A/L=1.
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Caso 4: Dictyodora atuelica en intergradacion con D.

zimmermanni y con D. scotica.

En este caso se observa una trayectoria horizontal meandriforme del spreite (Fig.
30). Se reconocen meandros irregulares con arcos agudos (izquierda) que se desarrollan
formando meandros irregulares con sinuosidad secundaria también irregular. ContinGan
hasta formar meandros regulares con sinuosidad secundaria igualmente regular. Por todo
lo mencionado de las caracteristicas morfoldgicas del spreite es posible asignar a D.
atuelica el primer tramo, que luego intergrada con D. zimmermanni y finaliza con D.

scotica.

Figura 3.30. Figura modificada de Gutiérrez et al. (2021, fig.8B) con espécimen que presenta de izquierda
a derecha, Dictyodora scotica en intergradacion con D. atuelica y con D. tenuis. (s.s.r: sinuosidad

secundaria regular; s.s.i: sinuosidad secundaria irregular).
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Un espécimen que merece ser analizado presenta un caso semejante de
intergradacion (IANIGLA-Icn 78). EI mismo muestra niveles decorticados que permiten
analizar a la excavacion basal que alcanza 3.18 mm de ancho méaximo (Fig. 3.31). La
misma, se preserva en hiporelieve negativo donde se observa el relleno interno meniscado
y, Se preserva a su vez, el tope de la estructura en epirelieve positivo en donde se
reconocen lineas de menos de 0.2 mm. En conexion con la zona media de la excavacion
basal se observa el spreite. Se distinguen meandros tanto regulares como irregulares,
siendo las tltimas dominantes. En algunos meandros se reconocen arcos agudos con areas
entre los mismos desde 2.70 hasta 6 mm, y meandros con arcos desde casi rectangulares
a redondeados, con areas entre ellos entre 3.76 y 1.68 mm Yy sinuosidad secundaria
irregular en algunos de ellos. El ancho de los flancos en la seccién media es de 0.70 mm
mientras que en la superior es de 0.20 mm. Ademas, se observan un par de rulos de
diferente tamafio. Estructuras subcirculares de 2.9 mm de diametro se observan en
contacto de uno de los flancos de algunos meandros y otras estructuras se encuentran sin
contacto con el spreite (Fig. 3.31, flechas de color rojo).

En relacién con las distintas caracteristicas morfoldgicas del spreite, sectores con
meandros regulares y arcos redondeados son asignables a D. scotica, mientras que otros
con arcos agudos son caracteristicos de D. atuelica. Los meandros irregulares con
entrecruzamientos que generan rulos son asignables a D. zimmermani.

En cuanto al tamafio de la excavacién basal, podria asignarse tanto a Dictyodora
scotica como de D. zimmermani. Se descarta D. atuelica ya que presenta un tamafio
menor en el ancho de la excavacion basal. Se han reconocido terminaciones subcirculares
en esta Ultima icnoespecie, sin embargo, no se han descripto anteriormente en D. scotica,

aunque si se han observado ejemplares con estructuras circulares (Fig. 3.20C).
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meandros irregulares

X

Figura 3.31. Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 78 de la Localidad 1. Se observa un trayecto horizontal
del spreite con meandros regulares e irregulares con desarrollo de sinuosidad secundaria (s.s.i: sinuosidad
secundaria irregular). Se observan trayectos del spreite con tendencia a espiralarse (flecha de color lila). Y

se reconocen estructuras ovoides (flechas de color rojo).

Otro ejemplo de esta tipologia se observa en un espécimen (IANIGLA-Icn 133),
el cual presenta diferentes variaciones morfoldgicas a lo largo de la trayectoria horizontal
del spreite (Fig. 3.32). En el mismo, se observan trayectorias meandriformes tanto
regulares como irregulares. En un sector, los meandros presentan una relacion de A/L=1
y arcos agudos, ubicados en el nivel superior. Mientras que, en otros sectores en el mismo
nivel, los meandros presentan una A/L>1, y arcos redondeados. La trayectoria hacia el
extremo derecho de la figura 3.32 presenta con entrecruzamientos y rulos.

De acuerdo con la morfologia del spreite, en la seccion de la izquierda de la figura 3.32
presenta caracteristicas asignables a D. atuelica, que se continda con un trayecto
meandriforme asignables a D. scotica, y en la seccion derecha de la figura 3.32 presenta
una trayectoria irregular con numerosos entrecruzamientos que se corresponden con D.

zimmermanni.
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Figura 3.32. Dictyodora atuelica en intergradacion con D. zimmermanni y con D. scotica. Fotografia del

ejemplar IANIGLA-Icn 133 de la Localidad 3. Trayectos del spreite meandrosos regulares e irregulares

gue pasan a trayectos irregulares €ON NUMErosos entrecruzamientos.

Caso 5: Dictyodora atuelica en intergradacién con D. zimmermanni y D.

liebeana?

Este particular espécimen (Fig. 3.33) presenta spreite con una trayectoria
horizontal compuesta por meandros regulares de arcos agudos que pasan lateralmente a
una trayectoria irregular con entrecruzamientos (flechas de color amarillo) y meandros
irregulares que terminan espiralandose y con numerosos entrecruzamientos en niveles
superiores (flechas de color blanco). Este patron es repetido en varios sectores de la traza
fosil (Fig. 3.33). El spreite se encuentra en conexion con la excavacion basal en un nivel
inferior (Figs. 3.8B, 3.33), y presenta un trayecto espiralado (flecha de color lila) en donde
se distingue el relleno con meniscos de 2 mm de ancho como méaximo.

El primer trayecto descripto es asignable a D. atuelica mientras que el segundo coincide
con D. zimmermanni. Finalmente, los trayectos con espiralamientos irregulares y

entrecruzamientos son asignables a D. liebeana.
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Figura 3.33. A) Fotografia de campo de espécimen de un caso de intergradacion entre Dictyodora atuelica

con D. zimmermanni y D. liebeana en la Localidad 1. Parte de este espécimen fue figurado en la Figura 8B.
Se observa una trayectoria del spreite con meandros regulares de arcos puntiagudos (B) que contindan con
una trayectoria horizontal irregular con entrecruzamientos y meandros irregulares que finaliza
espiraldndose (flechas de color blanco) con numerosos entrecruzamientos (flechas de color amarillo). Se
observa la excavacion basal con su relleno meniscado en una trayectoria espiralada (flecha de color lila).
B) Detalle del trayecto horizontal con meandros regulares con arcos puntiagudos. C) Detalle de parte de la
trayectoria horizontal irregular con entrecruzamientos y meandros irregulares. D) Detalle de meandros

irregulares con arcos angulares que tienden a espiralarse.
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Caso 6: D. atuelica en intergradacién con D. liebeana y D. zimmermanni

La laja figurada en 3.34 presenta numerosos especimenes (IANIGLA-Icn 37;
IANIGLA-Icn 43; IANIGLA-Icn 44) con diferente relacidn de corte en sus trayectorias
(Fig. 3.34, flechas de color amarillo). Las trazas se encuentran preservadas en distintos
niveles horizontales y su continuidad en otros niveles se observa en planos verticales a

inclinados.

En uno de los especimenes (1) se distingue a la excavacién basal preservada en
corte longitudinal con un ancho maximo de 3.22 mm que se dispone en un trayecto
espiralado y que continla con meandros con una distancia entre meandros poco
desarrollado, lo que permite a los mismos que se contacten entre si (Fig. 3.34A, 1). En el
espécimen 2 se observan estructuras espiraladas de la excavacion basal (Fig. 3.34 A, B
flechas de color lila). Como relleno de las excavaciones basales, se preservan meniscos
muy delgados con menor curvatura que en otros casos observados (Figs. 3.8D, 3.25).

En otros especimenes se distingue a la excavacion basal que progresivamente se
va enroscando, o bien termina con una trayectoria meandriforme con una estructura
subcircular (Fig. 3.25A, flechas de color rojo). En el caso de otro espécimen (3), la parte
superior de la excavacion basal se preserva en relieve positivo y con meandros con una
distancia entre los mismos de 1.45 mm como méximo y como minimo de 0.50 mm (Fig.
3.25C). El ancho méximo de la excavacion basal en dicho espécimen es de 3.50 mm. En
algunos sectores de la laja se observa la seccion inferior, en donde se distingue que el
spreite se encuentra en posicion media a la excavacion basal (Fig. 3.8D).

En lo que respecta a la cantidad de niveles detectables del spreite en el espécimen
3 se distinguieron al menos 3 aunque es importante remarcar que no se encuentra el
correspondiente a la seccién inferior (Fig. 3.34C, E). Por su parte, la seccion superior

presenta tres meandros regulares con arcos redondeados y un unico rulo (flecha de color
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amarillo) mientras que en la seccion media solo se preservan dos meandros completos.
En lo que respecta al relleno del spreite, el mismo se distingue en formas de chevrones
(Fig. 3.15F). Es reconocible que el ancho de los flancos en la seccion media es casi el
doble que en la superior con valores de 0.60 hasta 1.10 mm (Fig. 3.34C). Se registran
marcas subcirculares que alcanzan tamafios de 3 mm de ancho; se las puede distinguir
conectadas con el spreite o dispersas por el ejemplar (Fig. 3.34, flechas de color rojo).

En el caso de otro espécimen (4), IANIGLA-Icn 43, sblo se preserva la trayectoria
horizontales del spreite con un gran desarrollo continuo en un mismo nivel que atraviesa
casi todo el ejemplar, presenta un menor tamafio (0.48 mm de ancho), presenta una
variacion morfoldgica que va desde los cursos irregulares que se entrecruzan con algunos
rulos muy pequefios en donde no se distinguen meandros (Fig. 3.34C, D) hasta meandros
con una relacion A/L=1,que contintan alongandose, con arcos mas angulosos y que
contintan en un nivel superior pero con un menor ancho. Este espécimen es atravesado
por otro (especimen 5, IANIGLA-Icn 44) que presenta un nivel horizontal del spreite (de
mayor ancho: 0.78 mm) con meandros regulares con arcos agudos y meandros irregulares
con arcos redondeados que pasan a otro nivel, sin modificaciones en la morfologia de los
mismos (Fig. 3.34C).

En lo que concierne a la asignacion, puede decirse que los especimenes 1,2y 3
pueden asignarse a D. scotica por la morfologia general y la regularidad de los meandros,
aunque cabe sefialar que el espécimen 3 seria un caso particular de D. scotica con un rulo.
Por su parte, el espécimen 4 se trata verdaderamente de una intergradacion que
comprende desde D. liebeana a D. atuelica'y en un extremo D. zimmermanni. Finalmente,

el espécimen 5 presenta intergradacién entre D. zimmermanni y D. atuelica.
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Figura 3.34. Fotografia de especimenes de la Localidad 1. A) Especimenes 1y 2 (IANIGLA-Icn 37), donde
se observan excavaciones basales con trayecto meandriforme con meandros apretados y trayectos
espiralados (flechas de color lila). B) Detalle (recuadro azul de A) del trayecto espiralado de la excavacién
basal del espécimen 2. C) Especimenes 3 (IANIGLA-Icn 37), 4 (IANIGLA-Icn 43) y 5 (IANIGLA-Icn 44).
El espécimen 3 presentan una trayectoria meandriforme de la excavacion basal en conexion con un spreite
meandriforme con un rulo. El espécimen 4 presenta una trayectoria del spreite desde irregular hasta
meandriforme regular con arcos en angulo agudo e irregular hacia el margen superior. El espécimen 5
presenta meandros regulares con arcos angulosos que hacia el margen inferior derecho presentan
morfologias irregulares del spreite. D) Detalle de la C (recuadro naranja), con spreite irregular con rulos
del espécimen 4, con entrecruzamiento del espécimen 5. E) Detalle de la excavacion basal del espécimen
3.
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3.3.8.4. Exploracion tridimensional de Dictyodora en casos de intergradacion

A continuacion, se describen 4 especimenes (Espécimen 1: IANIGLA-Icn 73;
Espécimen 2: IANIGLA-Icn 57; Espécimen 3: IANIGLA-Icn 92; Espécimen 4:
IANIGLA-Icn 54) que se encuentran en una misma laja figurada desde 3.35 hasta 3.37.
Los especimenes en la laja se asocian a un color para poder seguir sus trayectorias en la
muestra (espécimen 1: color rosa; espécimen 2: color naranja; espécimen 3: color violeta;
especimen 4: color marrén; Fig. 3.35C, 3.36, 3.37, 3.38). En particular, el espécimen 3
fue reconocido e integrado en ambos niveles, permitiendo su reconstruccién
tridimensional (Fig. 3.38).

En la laja se distinguen dos niveles: un nivel 1 y un nivel 2 con una diferencia de
8.5 mm como se observa en la figura 3.35. Los especimenes se describen en el techo del
nivel 1y del nivel 2, y en la base del nivel 2 (Fig. 3.35A, B). Dos fragmentos del nivel 2
(Muestras A y B) son descriptos tanto en el techo (techo del nivel 2) como en la base
(base del nivel 2). Los especimenes descriptos en la base del nivel 2 presentan continuidad
en el techo del nivel 1y en el techo del nivel 2 (Figs. 3.36, 3.37). Dicho de otro modo, las
Muestras A y B permiten observar los mismos especimenes en diferentes niveles

horizontales (Figs. 3.37, 3.38).
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techo
nivel 1

Figura 3.35. Laja con cuatro especimenes: IANIGLA-Icn 73; Espécimen 2: IANIGLA-Icn 57; Espécimen
3: IANIGLA-Icn 92; Espécimen 4: IANIGLA-Icn 54). A) Fotografia de la laja con los niveles sefialados y
las Muestras en vista lateral. Se distingue la diferencia de 8.5 mm entre la base y el techo del nivel 2. B)
Fotografia de la laja a la izquierda con las Muestras A (naranja) y B (amarillo) del ejemplar y el techo del
nivel 2 (rayado) y a la derecha de la laja con el techo del nivel 1y la posicion de las Muestras A (linea
punteada de color naranja) y B (linea punteada de color amarillo). C) Laja con la posicién de los 4
especimenes. Cada uno se reconoce con un color diferente: 1: color rosa; 2: color naranja; 3: color violeta;

y 4: color marron.

En el techo del nivel 1 se observan tres especimenes. El espécimen 1 (Fig. 3.35C,
3.36A, flechas de color rosa) se encuentra en el sector izquierdo del techo del nivel 1y
presenta una excavacion basal cuya trayectoria meandriforme presenta distancias entre
meandros con poco desarrollo (Fig. 3.36B, a); se distingue el relleno con meniscos de 2
mm de ancho. Este espécimen se prolonga con una trayectoria horizontal de la seccion
media del spreite con meandros de arcos agudos y con una relacion A/L>1 o A/L=1 (Fig.

3.36B, b).
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El espécimen 2 se preserva en el techo del nivel 1y en la base y techo del nivel 2
(Figs. 3.35C, 3.36B, 3.37, flechas de color naranja). En el techo del nivel 1 se observa en
el sector inferior izquierdo, en un nivel a 1.70 mm por debajo del techo del nivel 1, el
desarrollo de la excavacion basal (e.b) con un ancho maximo de 2.60 mm (Fig. 3.36B-
color naranja). La misma se distingue con una trayectoria de meandros regulares, los
cuales se preservan tanto en epirelieve positivo como negativo tal como se observa en la
figura 3.36B (a-color naranja). En el ultimo meandro, se distingue el relleno meniscado
del mismo. La excavacion basal continua con la seccion inferior del spreite a2 mmen la
vertical, con un trayecto con meandros irregulares en los cuales se observa sinuosidad
secundaria (Fig. 3.36B, b-color naranja). Estos, contintan con un tramo irregular con
numMerosos entrecruzamientos. La integracion de segmentos (excavacion basal + seccion
inferior del spreite) se observa también en su contraparte en la base de la muestra A del
nivel 2 (Fig. 3.37, base de la muestra A, a, b-color naranja). Alli, se observan con mejor
definicion los entrecruzamientos y rulos (Fig. 3.37, base de la muestra A, flechas de color
amarillo). En el techo del nivel 1, la seccién inferior del spreite en el espécimen 2
presenta continuidad con la seccion media, que presenta un curso con meandros desde
irregulares hasta regulares con arcos redondeados (Fig. 3.36B, c-color naranja) que se
extienden a un trayecto con forma irregular y con pocos entrecruzamientos (Fig. 3.36B,
d-color naranja) para luego seguir con un intevalo meandroso con intercalaciones de
meandros irregulares de arcos redondeados y meandros regulares con arcos agudos (Fig.
3.36B, 3.37, base de la Muestra B en el nivel 2, e-color naranja). Estos ultimos, se
contintan en un tramo con formas irregulares y con numerosos rulos de tamafio pequefio,
que finalizan en una estructura subcirucular de 4 mm como ancho maximo. El trayecto
del espécimen 2 observado en la base del nivel 2 (Figs. 3.36B e-a -color naranja, 3.37, a,b

-color naranja) se reconoce también en su contraparte o techo de la Muestra B del nivel 2
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(Fig. 3.37, techo de la Muestra B en el nivel 2, e-color naranja). En la misma, se observa
que la estructura subcircular en la que finaliza el curso de la traza en realidad corresponde
a una estructura espiralada en la que se reconoce una parte central de geometria circular
aproximadamente de 2 mm de didmetro (Fig. 3.37, techo de la Muestra B en el nivel 2,

flecha superior de color rojo).

echo

§ nivel 2 §

techo
nivel 1

Figura 3.36. A) Fotografia completa de la laja con dos &reas de detalle sefialadas: cuadrado de color rojo
(B) y rectangulo de color celeste (C). B) Detalle de A donde se observan los especimenes 1 (color rosa), 2
(color naranja) y 3 (color violeta). Se distingue la excavacion basal (e.b) y la seccién media del spreite de
dos especimenes. En cada uno de ellos se observa distinta morfologia de la trayectoria horizontal del spreite,
asignado a una letra y descripto en la Seccién 3.3.8.4. B) Detalle de A donde se observan las trayectorias
horizontales del spreite de los especimenes 3 y 4 en el techo del nivel 2. Se distingue entrecruzamiento en
el espécimen 4 (flecha de color amarillo). La variacién de la morfologia de la trayectoria horizontal del
spreite esta descripto en la Seccién 3.3.8.4 y cada variacion estd asignada a una letra del color

correspondiente a cada espécimen.
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El curso del espécimen 3 se reconoce en el techo del nivel 2 desde que parte de
una estructura subcircular de 4 mm de ancho maximo en el centro de una geometria
espiralada observado en las figuras. 3.35C, 3.36C y 3.37 en el techo de la Muestra A
sefialado con una flecha de color lila. Desde ésta se desarrolla un tramo con meandros
regulares del spreite que presentan una relacion A/L=1 con una distancia entre meandros
de 6 mm. Los meandros comienzan con arcos agudos (Fig. 3.36B, 3.37 techo de la
muestra A, a-color violeta), luego varian a irregulares con arcos redondeados; en algunos
se distingue sinuosidad secundaria irregular (Figs. 3.36C, 3.37, techo de la muestra A, b-
color violeta). Estos ultimos, se prosiguen con meandros regulares de arcos agudos con
una relacion A/L=1 (Fig. 3.36C, 3.37, techo de la muestra A, c-color violeta) que
contintan con meandros regulares de menos de 1 mm de ancho con arcos redondeados
(Figs. 3.36C, 3.37, techo de la muestra B, d-color violeta) hasta finalizar en una estructura
circular con un ancho de 4 mm (Fig. 3.37, techo de la muestra B, flecha inferior de color
rojo). Esta estructura se preserva en la base del nivel 2 en la muestra B con un ancho de
2 mm (Fig. 3.37, base de la muestra B, flecha de color rojo). Esta estructura circular
muestra alrededor el curso de un meandro irregular del spreite (Fig. 3.37, base de la
muestra B, d-color violeta) que verticalmente se integra con los meandros descriptos en
el techo de la muestra B como se observa en la figura 3.37 en el techo de la muestra B (d-
color violeta). Estos meandros se contintan en la base de la muestra A con un trayecto de
meandros irregulares de arcos puntiagudos (Fig. 3.37, base de la muestra A, c-color
violeta) que pasan a ser regulares (Fig. 3.37, base de la muestra A, b-color violeta). Los
meandros presentan arcos redondeados en el siguiente tramo (Fig. 3.37, base de la
muestra B, a-color violeta). Se encuentra que la disposicion de los meandrosenay en b
es correlacionable (Fig.3.37, bases de la muestra A y muestra B). No caben dudas que

son las mismas estructuras observadas en distintos niveles horizontales. EI ancho maximo
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de los flancos de los meandros en el techo del nivel 2 en la muestra A es de 4 mm mientras
que en la base del nivel 2 en la misma muestra es de 2 mm. Ninguno de estos anchos
presentan cambios en el mismo nivel horizontal. Lo observado de base a techo de la
muestra A, con 8.5 mm de diferencia entre ambas superficies, representa una disminucion
del ancho del spreite de aproximadamente el 50%. Cabe sefialar que en el techo del nivel
1 se observa también a este espécimen, aunque sin tanto detalle en la preservacién como
en el nivel 2 tal como se observa en la figura 3.36B. Sin embargo, en algunos sectores se
reconocen meandros regulares con arcos redondeados que cuando se los correlaciona con

el nivel 2 presentan arcos mas puntiagudos (Fig. 3.36B).
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e 5 e techo
Seccion superior 25 nivel 1

4 Muestra B
techo

Muestra A :

- e Muestra A

base base

Figura 3.37. Se observan las Muestras A 'y B de la laja, con sus respectivos techos (arriba) y bases (abajo).
Se observan los especimenes 2 y 3. Se distinguen entrecruzamientos y rulos (flechas de color amarillo),
estructuras espiraladas (flechas de color violeta), y estructuras circulares a subcirculares (flechas de color
rojo). Asimismo, se observa la excavacidon basal (e.b) del espécimen 2 y las secciones media y superior del

spreite de los especimenes 2 y 3.

La reconstruccion de este espécimen (3) permite observar y correlacionar en la
vertical ambos trayectos horizontales del spreite como se observa en la figura 3.38. Esto
permite observar que los trayectos correlacionados del spreite en ambos niveles (base y

techo del nivel 2 en la muestra A) presentan variacion en la morfologia. Ademas, el
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espécimen presenta variaciones en la lateral, lo cual implica un caso de intergradacion al
momento de nombrar las morfologias observadas (ver debajo).

El espécimen 4 se observa en el techo del nivel 2. La trayectoria del spreite
presenta meandros regulares de arcos mayormente redondeados, ilustrados en la figura
3.36C (a- color marrén), luego dos meandros con una longitud de més del doble que los
anteriores y una amplitud similar, que contintan en un tramo con dos meandros de menor
tamafio y un curso casi recto del spreite (Fig. 3.36C, b-color marrén). Este sector de la
trayectoria (b) se repite agregandose algunos meandros mas con las mismas
caracteristicas morfoldgicas, que en un tramo posterior presenta una trayectoria irregular
sin meandros bien desarrollados (Fig. 3.36C, c- color marrén). Luego, el curso continta
desde meandros irregulares, con arcos tanto redondeados como puntiagudos (Fig. 3.36C,
d- color marrén) hasta una trayectoria irregular del spreite que se entrecruza con otro
sector de la traza (Fig. 3.36C, flecha de color amarillo, e-color marrén). El ancho de la

trayectoria del spreite es de 1 mm.

Al momento de asignar icnotaxondmicamente a los especimenes se consideraron
las caracteristicas descriptas previamente (Tabla 3.4). En primer lugar, el espécimen 1
presenta morfologias asignables en principio a Dictyodora atuelica, ya que se observan
cursos meandriformes regulares con arcos en angulo agudo, aunque es el espécimen que
presenta menor trayectoria respecto al resto de los especimenes. Por otro lado, el
espécimen 2 presenta numerosas caracteristicas asignables a distintas icnoespecies. El
primer sector de la trayectoria, la seccion inferior del spreite (b-color naranja), presenta
meandros irregulares con entrecruzamientos y sinuosidad secundaria, caracteristicas
asignables tanto a D. zimmermanni como a D. tenuis. Por otro lado, la seccién media

presenta meandros desde irregulares a regulares con arcos redondeados, por lo que podria
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ser asignada a D. scotica. Esta ultima se encuentra intergradada con trayectorias
irregulares con rulos, caracteristica de D. zimmermanni, para continuar con un curso
regular meandriforme con arcos desde angulosos a regulares, caracteristicas morfoldgicas
asignables tanto a D. scotica 0 a D. atuelica. Finalmente, este curso presenta numerosos
rulos lo cual se corresponderia con las caracteristicas mencionadas para D. tenuis. En
conclusion, el espécimen 2 presenta en continuidad lateral cuatro de las seis icnoespecies
de Dictyodora.

El espécimen 3 presenta trayectorias del spreite tanto meandriformes como
irregulares, aunque esta Ultima presenta una trayectoria mas corta. La trayectoria
horizontal del spreite en la muestra A se puede diferenciar en cuatro sectores (a-d)
correlacionadas tanto en la base como en el techo del nivel 2, los mismas se encuentran
figurados en 3.38. A continuacidn se analiza cada sector de la trayectoria:

a) Techo: un sector meandriforme regular que presenta distinta morfologia en los arcos
de los meandros, siendo mayormente redondeados y presenta poca y pobremente
desarrollada sinuosidad secundaria en un meandro; Estas caracteristicas permiten
asignar este sector a D. scotica.

Base: un curso meandriforme regular con arcos redondeados y angulosos, siendo

estos ultimos los mayoritarios; permitiendo asignar este sector a D. atuelica.

b) Techo: meandros regulares presentando arcos con una relacién A/L cercanaa 1y con
arcos mas angulosos que en a; estas morfologias son asignables a D. atuelica.

Base: un sector meandriforme regular con arcos redondeados con una relacion A/L<1;

presenta caracteristicas asignables a D. scotica.

c) Techo: sector meandriforme regular con meandros de arcos de angulo agudo con una

relacion A/L=1; morfologias asignables a D. atuelica.
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Base: meandros irregulares mas pequefios, algunos con arcos angulosos; es asignable
a D. tenuis.

d) Techo: sector con meandros regulares con arcos redondeados; presenta caracteristicas
asignables a D. scotica.
Base: trayecto irregular con un meandro irregular del spreite de 1 mm de ancho; este
sector es asignable a D. tenuis.

Entonces, en la base del nivel 2 la trayectoria del spreite del espécimen 3 se
reconoce una intergradacion lateral entre D. atuelica - D. scotica - D. tenuis. Mientras
que en el techo del nivel 2 se reconoce al mismo espécimen con las siguientes
icnoespecies integradadas en continuidad lateral: D. scotica - D. atuelica - D. scotica.
Estas diferencias morfologicas continuas se observan tanto en el trayecto de nivel
horizontal como en los trayectos correlacionables de los niveles suprayacentes. Este
ejemplo, el cual pudo ser reconstruido tridimensionalmente, ademas presenta un desfasaje
en el trayecto del techo del nivel 2 con el de la base. De acuerdo con el sector en que se
observa, el espécimen 3 presenta caracteres asignables a Dictyodora atuelica (niveles
basales) y a D. scotica (niveles superiores), en los trayectos meandriformes
correlacionables en la vertical, y viceversa encontrandose a D. scotica en los niveles
basales y a D. atuelica en los niveles superiores. Asimismo, tanto D. scotica como D.

atuelica pueden intergradar con D. tenuis en niveles subyacentes.
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Muestra A

Seccion media

techo

Figura 3.38. Reconstruccion tridimensional de Dictyodora isp. en base al espécimen 3 (IANIGLA-Icn 92). Modelo realizado con Bender ver Seccion 1.4. La esfera mide 5.12
mm de diametro.
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El Gltimo caso de intergradacion es el que se observa en la trayectoria horizontal
del spreite del espécimen 4, en donde se reconocen caracteristicas asignables a D. scotica
(meandros regulares de arcos mayormente redondeados) con D. zimmermanni
(trayectoria no meandriforme con entrecruzamientos) y a D. tenuis (meandros regulares

e irregulares con diferente morfologia en los arcos).

3.3.9. Desafios icnotaxdémicos a partir del material estudiado

El material estudiado en detalle junto con el analisis de la literatura del icnogénero
Dictyodora permite poner de manifiesto algunos problemas relacionados con la
asignacion icnotaxonomica a nivel icnoespecifico. En primer lugar, tanto las
descripciones originales como las posteriores de las icnoespecies creadas y validadas, en
muchos casos no son claras y, ademas, presentan caracteres diagnosticos comunes en mas
de una icnoespecie. Por otro lado, la pérdida de los ejemplares tipo, tanto holotipos o de
la serie tipo, sumado a que las figuras y/o ilustraciones de éstos no son en la mayoria de
los casos representativas de las caracteristicas de las icnoespecies, constituye una
dificultad insoslayable al momento de establecer caracteres diagnosticos validos. En
segundo lugar, los casos numerosos de intergradacion observados permiten discutir
asignaciones icnoespecificas y analizar si existe una relacion entre la etologia y la
morfologia resultante, en particular en los casos de intergradaciones en trayectos
horizontales del spreite. Al mismo tiempo, el hecho de observar una variacion en la
morfologia del spreite en su preservacion horizontal y la relacion de esa variacion con
niveles suprayacentes, permite hipotetizar que las diferencias morfologicas observadas
no se relacionan con un cambio en la etologia, sino que son el resultado de la seccion que
ha quedado preservada, debido a que no se observaron cambios de nivel del productor, lo

que incide en las icnotaxonomia ya que la morfologia del trayecto horizontal entre
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icnoespecies, no estaria reflejando cambios de comportamiento sino que seria producto
de la preservacion, la cual no es una icnotaxobase recomendada (Tabla 3.2). Asimismo,
los cambios morfoldgicos en los trayectos horizontales del spreite no estan relacionados
tampoco con la variacion en las propiedades del sustrato (ej.Uchman y Pervesler, 2006),
ya que ocurren en una misma superficie y a lo largo de un mismo espécimen.

Mas allé de lo expuesto y de las decisiones o acciones icnotaxonémicas a seguir,
el material estudiado permite describir caracteres nuevos, en particular los relacionados
con la excavacion basal, en varias icnoespecies, asi como agregar informacion sobre la
morfologia del curso de la excavacion basal, el tamafio, el relleno y la relacién entre los
trayectos horizontales del spreite en distintos niveles. Asimismo, ha sido agregada
informacidn nueva sobre el spreite a la ya descripta en la literatura. Por otra parte, las
estructuras subcirculares o circulares relacionadas a la terminacién de la traza fésil han

sido halladas en icnoespecies para las cuales no habian sido anteriormente descriptas.
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3.3.10. Analisis de intergradaciones a nivel icnoespecifico documentados en la
literatura

Si bien son escasas las menciones sobre intergradaciones entre icnoespecies de
Dictyodora en la literatura, y menor aun las relacionadas con interpretaciones del
comportamiento o discusiones icnotaxonodmicas, se observan ejemplos de intergradacion
no reportados como tales, en los trabajos desde el siglo XIX, como por ejemplo
Dictyodora silurica? con D. scotica (Macleay, 1839, fig 27.3), y Dictyodora silurica con
D. scotica (Delgado, 1910, fig XXXI1.4). Un ejemplo que ha sido explicitado en Pazos et
al. (2015b) es el que se observa al espécimen con caracteristicas de Dictyodora tenuis y
D. zimmermanni, aunque fue asignado a la primera por Neto de Carvalho (2001, fig 1c,
2a). Otro caso documentado en la literatura mas reciente es el mencionado por Mikulas
(2004, fig 1V.3) en donde se observa un sector meandriforme similar a D. scotica con otra
trayectoria irregular asignable a D. zimmermanni. En el espécimen figurado de Uchman
(2007, fig 15.12) se distingue una trayectoria del spreite meandriforme con arcos agudos,
que pasan a ser redondeados y una trayectoria irregular que podria ser una transicion entre
D. atuelica - D. scotica - D. zimmermanni. Este caso es similar al documentado por
Baucon y Neto de Carvhalo (2008, fig 10d). Sin embargo, en los casos mencionados en
la literatura fueron asignados a una Unica icnoespecie. Por ejemplo, D. liebeana (Mikulas
et al., 2004; Uchman, 2007; Baucon y Neto de Carvalho, 2008).

Los casos analizados de intergradacion en esta Tesis (Tabla 3.3) reflejan la
intergradacion entre la mayoria de las icnoespecies de Dictyodora con excepcion de D.
silurica y, de D. tenuis con D. liebeana, D. silurica o D. zimmermanni. Estos casos son
los primeros ejemplos reconocidos y descriptos en la literatura, ademas de que se

registraron en mas de un especimen en el material estudiado.
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Dictyodora D. atuelica |D. liebeana | D. scotica |D. silurica|D. tenuis |D. zimmermanni
D. atuelica
D. liebeana
D. scotica
D. silurica
D. tenuis

D. zimmermanni -

Referencias: Esta tesis Literatura

Tabla 3.6. Intergradacion de icnoespecies de Dictyodora. Los resaltados en color verde corresponden al material
analizado en esta Tesis mientras que los resaltados en color naranja son aquellos que fueron observados en la literatura

aunque no fueron descriptos como tales.

3.3.11. Etologia y modo de vida del productor.

Existen distintas preguntas a responder en relacion con el comportamiento y modo
de vida del productor de Dictyodora. Una de ellas es la que refiere a en qué parte/s de la
estructura se hallaba el productor antes que algun posible 6rgano u ornamentacion. Para
contestar este interrogante, se deben considerar las dos estructuras morfol6gicas que
componen a Dictyodora: la excavacion basal y el spreite:
1.-La excavacion basal sugiere que el desplazamiento horizontal ha sido efectuado con
fines de alimentacion (Fodichnia) por su retrorelleno, caracteristica observada en
numerosos ejemplos de otros icnogéneros (ej., Bromley y Asgaard, 1975; Keighley y
Pickerill, 1994; Smith et al., 2008; Carmona et al., 2020).

2.- Si se presume que el cuerpo del organismo ocupa solamente (0 mayormente) el spreite
no se podria explicar la presencia del retrorelleno de la excavacion basal. Dictyodora
presenta cambios en el nivel estratindmico debido a los trayectos helicoespirales
observados. Es decir, que los cambios notorios de profundidad de excavacion basal por
parte del organismo productor se ven evidenciados por la variacion en la morfologia de

dicha excavacion.
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3- Si, ademas, se tiene en cuenta el tamafio del organismo productor, en el caso de
mantener gran parte de su cuerpo en la excavacion basal, el ancho maximo de la Gltima
estaria limitado por el ancho maximo del productor, y ésto difiere considerablemente con
respecto del ancho del spreite. Por consiguiente, se sugiere que el organismo productor
presentaba al menos gran parte de su cuerpo en la excavacion basal, lo que genera nuevos

interrogantes:

A. ;Coémo se formaria el relleno de la excavacion basal?

El retrorelleno podria ser el resultado del avance del organismo dentro del sustrato
asociado con alimentacién con el pasaje por el aparato digestivo del material consumido.
Un movimiento con periodos de pausa permite en consecuencia el desarrollo de paquetes
meniscados. Esto es ampliamente conocido en otros icnogéneros, particularmente en
relacion con alimentaciéon depositivora. Dentro del sustrato, los organismos pueden
seleccionar particulas de materia organica para alimentarse (alimentacion detritivora) o
ingerir en masa sedimentos ricos en materia organica, consumiendo la materia organica
y descartando (defecando) los granos sedimentarios (alimentacion depositivora; Kemp,
1986).

El retrorelleno meniscado podria asociarse a este tipo de alimentacion, pero
también a la accion de un productor que envia el sedimento selectivamente desde el area
anterior a la posterior a medida que avanza, compactando hacia atras el sedimento, 0 a
una combinacion de ambas actividades (ej., Boyd y Mcllroy, 2018). Este ultimo
comportamiento es discutido para diferenciar Dictyodora de Olivellites (Pazos y
Gutiérrez, 2022). En cualquiera de estos casos, la orientacidn de los meniscos muestra la

direccién del desplazamiento del productor, con la concavidad de los mismos sefialando
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el lado hacia el que se desplaza el organismo (Bromley y Asgaard, 1975; Keighley y

Pickerill, 1994).

B. ¢ Qué ocurre con los casos en los que la excavacion basal es tripartita?

Se observaron distintas morfologias de la excavacion basal: una compuesta
por un Unico elemento, 0 con una estructura interna cilindrica, o bien tripartita
semejante a Nereites (Fig. 3.21). No se puede descartar que, en este ultimo caso,
los I6bulos estén formados por algln tipo de apéndices bilaterales de un productor
(ver Ferndndez et al., 2018). En el material de esta Tesis existe un tnico ejemplar
en el que se observo esta caracteristica morfoldgica y se considera insuficiente
como para sustentar esta interpretacion. Dicho espécimen no muestra estructuras
de tipo scratch o asociadas a apéndices como los producidos por artrépodos; ni

tampoco han sido descriptos en la literatura.

C. ¢Qué representan las diferentes trayectorias de la excavacién basal?

Las trayectorias de la excavacion basal representarian el avance dentro del sustrato con
objetivos de blsqueda de alimento simultaneamente a la exploracién y/o al consumo en
un nivel rico en alimento por parte del productor. En esta Tesis se describieron distintas
formas del curso de la de la excavacion basal, que se suman a los pocos los registros de
esta estructura en trabajos previos. Las trayectorias son mayormente meandriformes con
desarrollo de meandros con mayor o menor distancia entre meandros. Los que presentan
mayores distancias serian menos eficientes en la explotacion del recurso en
contraposicion con agquellos meandros que se contactan o presentan menor distancia entre
si. Asimismo, los trayectos que se entrecruzan presentan una mayor abundancia de

alimento del recurso en relacién a los que no se cruzan (Hauck et al., 2009). Aquellos que
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se espiralan formando estructuras helicoidales (3d) representan cambios en el nivel del
productor de manera exploratoria (Secciéon 3.1.1.2.). Estos fueron reconocidos en la
mayoria de las icnoespecies descriptas en esta Tesis con la excepcion de D. silurica.
Como resultado, es posible inferir que a diferencia de lo interpretado previamente, la
mayoria de el/los productor/es de las icnoespecies de Dictyodora tenian la capacidad de
migrar a otros niveles estratindmicos, segun resultase necesario.

Otro indicador de migracién vertical son las estructuras ovoidales que aparecen en la
terminacién de la traza fosil y que representarian la seccién que recorre el productor-
mediante la excavacion basal- para llegar a un nuevo nivel estratindmico. Las mismas se
disponen en continuidad con la excavacion basal o con el spreite, y presentan siempre un

tamarfio menor al ancho de la excavacion basal.

D. ¢Como se produce el spreite? ¢Por qué no colapsa?

La presencia de estrias oblicuas observadas en las secciones verticales del spreite
y los chevrones internos de la estructura observados en secciones horizontales esta
representando momentos de pausa y avance del productor de la traza. Estos movimientos
pueden estar dados por una parte movil del productor o sin movilidad propia, con
movilidad pasiva en relacion al avance del productor en la excavacién basal. Sea cual
fuese el mecanismo, estos movimientos estan relacionados a su vez, con la accion llevada
a cabo en la excavacién basal, dada la correspondencia entre las estrias y 1os meniscos.
En el primer caso, al tener cierta libertad de movimiento o flexibilidad, podria tratarse de
una estructura retractil, en cuyo caso cada estria corresponderia a un pulso de excavacion
por extension de la misma. En el segundo caso, podria ser una estructura rigida o semi-
rigida, con la fuerza suficiente para atravesar el sedimento, pero también la flexibilidad

necesaria para generar, pasivamente, estrias con distintas orientaciones. No se descarta la
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posibilidad de que el productor haya podido secretar alguna sustancia a modo de mucus
tal como fue sugerido previamente (Doughty, 1980, p 102) que podria recubrir esta
estructura vertical disminuyendo el rozamiento con el sedimento circundante y
favoreciendo la adhesion de las particulas sedimentarias hacia ambos los lados de la
excavacion. Esta opcién, ademéas de proteger a la estructura productora del spreite,
permitiria explicar que no colapse la misma. La ya mencionada reorientacion de minerales
laminados en el limite del spreite con la roca hospedante (sensu Benton y Trewin, 1980)
podria asociarse a esta adhesion de particulas con mucus o también a la circulacion de
fluidos intersticiales que pueden resultar en este tipo de reorientacion (ej., Herringshaw y
Mcllroy, 2013; Jumars et al., 2015). La presencia de exudados organicos permitiria
explicar también el mayor contenido de carbono del spreite en relacion con la roca

hospedante (Pazos et al., 2015D).

E. ;A qué posibles actividades/comportamientos podria estar relacionado el spreite?
Las trayectorias horizontales del spreite fueron interpretadas como distintas
estrategias de busqueda de alimento, o relacionados a la distribucion (homogénea o
heterogénea) del mismo. En trabajos previos se discute el grado de eficiencia en la
busqueda de alimento de acuerdo con la distancia entre meandros, y/o la presencia de
entrecruzamientos, rulos o estructuras espiraladas en el curso de la traza fosil (ej.,
Seilacher, 1967a; Benton, 1982a; Baucon y Neto de Carvalho, 2008; Pazos et al., 2015b;
Zhang etal., 2020). Sin embargo, a partir del material analizado en esta Tesis se
establecen diferencias en los patrones de la trayectoria horizontal del spreite que no
estarian relacionados con un cambio comportamental (ya sea en el tipo de busqueda del
alimento o en la eficiencia desempefiada) ya que, como se menciond anteriormente, un

mismo espécimen puede presentar distintas morfologias segun qué parte del eje vertical
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del spreite esta siendo intersectada (segun la seccion horizontal que se esté observando).
Por lo tanto, los cambios morfoldgicos observados en la trayectoria horizontal del spreite
no se relacionan a un cambio en el comportamiento del productor. En resumen, las
distintas variaciones morfologicas observadas, en realidad estan representando los
diferentes niveles del spreite pudiendo sufrir modificaciones en los niveles supra- e
infrayacentes, pero siempre siendo parte de una misma estructura, con lo cual la expresion
morfoldgica esta relacionada con la seccion preservada.

A continuacién, se consideran distintas actividades a las que podria estar
relacionada la estructura formadora del spreite: Una funcion respiratoria asociada a la
estructura generadora del spreite fue descartada como la Unica posible, pudiendo
presentar otra funcionalidad asociada (Seccion 3.3.6; Zhang et al., 2020). Por otro lado,
una conexion abierta con la interfase agua-sedimento fue discutida previamente (Seccién
3.3.6; Orr etal., 1996). En esta Tesis tampoco se observé el tope de la estructura en
ningun espécimen, por lo que se considera que no se puede argumentar sobre una posible
conexion abierta. EI problema de atribuir a sifones esta estructura consiste principalmente
en la relacion de estos con el retrorelleno el cual no puede explicarse en caso de tratarse
de ellos.

En relacion a una posible funcion alimentaria, la actividad relacionada con el
cultivo de bacterias y la captacion de alimento en esta estructura fue descartada
previamente con analisis composicionales por Pazos et al., (2015b). Existen ejemplos
paleozoicos de otros icnotaxones que representan actividad de alimentacion a partir de
biopeliculas (estrategia de tipo harvester), en particular en sedimentos bien oxigenados
con bioirrigacién y con poco material organico disponible (Noffke et al., 2022b), pero no
es el caso de los niveles que ocupa Dictyodora (ver Secciones 2.3.2.2, 4.2.3). Algunos

autores no descartaron algun otro tipo de estrategia de alimentacién (Zhang et al., 2020).
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En el caso de asociarse a algun tipo de actividad de sondeo exploratorio de alimento, se
requeririan estructuras orgénicas milimétricas que disminuyan su ancho en mas de un
50%, tal como se observa en niveles suprayacentes de preservaciones horizontales del
spreite.

Por otro lado, en el caso de que la estructura que conocemos como spreite no se
haya formado como tal en sentido estricto, es decir, el mismo seria producto del arrastre
de alguna parte del productor. En este caso, la evidencia del desfasaje de la trayectoria en
niveles suprayacentes, el arreglo interno en chevrones y la relacion con el retrorelleno de
la excavacion basal no se contradicen con esta propuesta. Podria ser una estructura con
funciones de tipo sensorial u otras, pero lo suficientemente rigida para atravesar el
sedimento y lo suficientemente flexible como para curvarse sin “desmembrarse”.
Ejemplos de esta estructura podrian ser espiculas, espinas, cirros, palpos, entre otros.
Deberia encontrarse en la region dorsal del cuerpo, presentar una morfologia mas ancha
en la base que en el apice y ser solo una, la que seria lisa o estar cubierta por mucus o

cilios.

F., ¢Brinda algun indicio acerca del productor o de su actividad la profundidad de
penetracion dentro del sustrato?

El ancho de la excavacion basal y la altura del spreite mantienen una proporcién
constante independientemente de la icnoespecie. En el Paleozoico superior se registran
los dos casos de mayor tamafio en Dictyodora, es decir con la mayor altura de spreite y
el mayor ancho de la excavacién basal en D. liebeana del Carbonifero (Benton, 1982a;
Baucon y Neto de Carvalho, 2008) y D. scotica del Pérmico (Zhang et al., 2020). Los
ejemplares carboniferos de D. liebeana presentan un ancho en la excavacion basal de

entre 1y 2 cm (Benton, 1982a; Baucon y Neto de Carvalho, 2008) y un spreite con una
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altura de al menos 1.8 cm (Baucon y Neto de Carvalho, 2008). Existen menciones de
mayores alturas del spreite (16 cm a 20 cm) aungue no serian frecuentes (Benton, 1982a,
p 123; Orr et al., 1996; Radonji¢, 2020). Por otro lado, D. scotica presenta en el Pérmico
un tamafio mucho mayor, con un ancho de la excavacion basal que representa mas del
doble que en el caso de los registros més antiguos, siendo de 1.4 cm (Tabla 3.4B; Zhang
et al., 2020). Se asume que la altura del spreite también seria mayor.

Una mayor profundidad de penetracidon en el sustrato podria indicar una tendencia
a una explotacion de niveles mas profundos y, a su vez, al menos en el caso de D. liebeana
estar ligada a un patrén de explotacién del recurso alimenticio mas complejo (Seccion
3.3.12). Los productores de estos tipos de Dictyodora “grandes” serian un orden de
magnitud mayor en tamafio a los presentados en esta Tesis y a los que comUnmente se
registran a nivel mundial. Independientemente del tamafio total del productor, la
estructura generadora del spreite seria proporcional en tamafio al resto del cuerpo del
organismo (cuando éste es mas ancho, la estructura generadora del spreite es mas larga).
Existen otros ejemplos de gran altura del spreite pero estan asignados a D. zimmermanni,
con las dificultades que esto conlleva (Secciones 3.3.2, 3.3.4, 3.3.7), por lo que su

asignacion icnosistematica (Hundt, 1912, 1913; Benton, 1982a) no se considera precisa.

G. ¢Quién o quiénes producen a Dictyodora?

La morfologia y la complejidad de los distintos niveles de este icnogénero vy el
hecho de que no exista registro post-Paleozoico dificultan la propuesta de un organismo
productor con la utilizacion del actualismo. Sin embargo, de acuerdo con las estructuras
gue se reconocen en la traza fosil se pueden al menos inferir algunas caracteristicas del

productor:
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En esta Tesis se considera que el tamafio del productor se puede inferir con el
tamafio de la excavacién basal. Los productores del material estudiado tendrian entonces
un ancho méximo de 3.44 mm. Las estructuras asignadas a la terminacion de la traza fosil
presentan un ancho menor al observado en la excavacion basal, con lo cual hay que
considerar que, o bien el productor presenta un cuerpo que podia contraerse lateralmente
al migrar verticalmente dentro del sedimento (de tipo vermiforme), o el ancho de la
excavacion basal representa el ancho del cuerpo del productor junto con apéndices o
estructuras méviles semejantes. EI tamafio minimo (3 mm) est& dado por esta estructura
siendo el ancho de la excavacion basal mayor al del organismo. El incremento del tamafio
observado en icnoespecies del Paleozoico superior podria ser considerado una tendencia
evolutiva por parte del grupo de organismos productores.

Se han propuesto numerosos productores para Dictyodora (Seccion 3.3.6). De
acuerdo con lo observado en la excavacion basal, podria pertenecer a los grupos de
productores propuestos para otros icnogéneros como Nereites (Seccion 3.4.2):
Organismos como enteropneustos, anélidos, poliquetos, sipunculidos y moluscos
vermiformes. Sin embargo, éstos no presentan al menos en la actualidad una estructura
que genere algo similar al spreite, aunque si presentan estructuras con una disposicién
(ej., se disponen lateralmente y no dorsales) y cantidad distinta a la esperable en
Dictyodora (espiculas, espinas, cirros, palpos, etc). Una posibilidad para considerar es
que el productor de Dictyodora sea un estadio larval o juvenil de algun organismo
desconocido pero que forme parte de los grandes grupos mencionados. Existen estadios
larvales de muy variados tamafios, y hay invertebrados actuales en cuyos estadios larvales
se han detectado tamafios anémalos, alcanzando 10 y hasta 20 mm de longitud(ej.,
Tzetlin, 1998; Gundi et al., 2020). El hecho de que se trate de estructuras generadas por

estadios larvales es mas dificil de explicar en el caso de las icnoespecies del Paleozoico
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superior debido al mayor tamafio que desarrollan. Se considera que no se cuenta con
suficiente informacion como para definir la afinidad bioldgica de los productores de

Dictyodora.

3.3.12. Icnosistematica: propuestas y perspectivas para Dictyodora

El analisis icnotaxondmico es particularmente complejo en el caso de los
icnofdsiles que requieren observaciones tridimensionales o de maultiples secciones para
ser interpretados de manera correcta, y finalmente ser nombrados siguiendo un acto de
nomenclatura (Pazos y Gutiérrez, 2022). Dictyodora representa una estructura
tridimensional compleja y, es a causa de esto que histéricamente se ha utilizado la
morfologia de la expresion horizontal del spreite como icnotaxobase. Si bien la diagnosis
a nivel icnogenérico no fue enmendada formalmente, se han agregado caracteres que
permiten diferenciar a Dictyodora de otros icnogéneros. Particularmente se adicionaron
caracteres sobre la excavacion basal, y otras morfologias del trayecto del spreite e
informacidn sobre el posible organismo productor (Hantzschel, 1962, 1975; Benton y
Trewin, 1980; Benton, 1982a; Orr y Pickerill, 1995; Baucon y Neto de Carvalho, 2008;
Pazos etal., 2015b). Por otro lado, a nivel icnoespecifico, més alla de contar
(mayormente) con diagnosis claras, no solo se ha utilizado la expresion horizontal del
spreite como caracter diagnostico, sino que en ocasiones se ha utilizado el tamafio de la
excavacion basal y la edad como criterio para la asignacion icnotaxonomica. Cabe sefialar
que el uso de las icnoespecies de este icnogénero como herramienta icnoestratigrafica fue
puesta en duda recientemente (Pazos et al., 2015; Gutiérrez et al., 2021a; b; Seccion
3.3.11). Estos ultimos caracteres (el tamafio y la edad) no son validos como icnotaxobases
y como consecuencia directa existen asignaciones a nivel icnoespecifico cuestionables.

En particular, analizando el material de esta unidad en especimenes no intergradados se
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observa que distintas icnoespecies comparten caracteristicas en las expresiones
horizontales del spreite lo cual conduce a que ciertos especimenes puedan ser asignados
a mas de una icnoespecie. Este inconveniente, no solo ocurre con el material estudiado,
sino que en algunos ejemplos de la literatura asignados a determinadas icnoespecies,
paraddjicamente no se hallan presentes los caracteres diagndsticos de la icnoespecie
asignada.

El hecho de que la excavacion basal sea una estructura que generalmente no se
preserve, aunque sea una parte imprescindible para estudiar y caracterizar a la traza fosil,
conlleva a que los caracteres asociados a ésta no sean de utilidad como criterio de
clasificacion icnotaxonomica.

A continuacion, se incluye tanto la diagnosis del icnogénero como las
descripciones de las icnoespecies mencionadas en la literatura, las cuales son comparadas
con el material de esta Tesis y de la literatura con el fin de solucionar los problemas que
se mencionaron a lo largo de esta seccion y, en consecuencia, proponer caracteres
diagnosticos Utiles y claros para cada icnotaxon. Las caracteristicas diagnosticas que se
utilizaran como icnotaxobases son aquellas sugeridas en la literatura (Bertling etal.,
2006, 2022). Se entiende que al no ser la Tesis una publicacion periddica se trata de una

propuesta icnosistematica como camino a seguir en el futuro.

3.3.12.1. A nivel icnogenérico

Numerosos trabajos icnosistematicos explicitan la diagnosis de Dictyodora
enmendanda de Héantzschel (1975) junto con la informacion provista de otros trabajos
posteriores (Benton y Trewin, 1980; Benton, 1982a; Baucon y Neto de Carvalho, 2008;

Pazos et al., 2015b). A continuacion, se mencionan algunos de los caracteres propuestos
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informalmente pero que son utilizados como diagnosticos. Esas caracteristicas descriptas,
posteriormente a 1975, no representan actos nomenclatoriales.

En cuanto a la excavacion basal, tanto la morfologia en corte transversal como el
tipo de relleno fueron descriptos por Pickerill et al. (1987) y Orr y Pickerill (1995),
respectivamente. Cabe sefialar que estas caracteristicas que se incluyeron en el icnogénero
son propias de la icnoespecie tipo y, no de las icnoespecies restantes. Asimismo, la
trayectoria de la excavacién basal no fue descripta hasta el momento, aunque si ha sido
esquematicamente ilustrado en la literatura (ej., Seilacher, 1967a, p 78; Benton, 19823,
fig 10).

Los caracteres que se mencionan a continuacién se relacionan con el spreite. Tal
como se menciono anteriormente, el trabajo de Weiss (1884b) describe exhaustivamente
la variedad de morfologias de la trayectoria horizontal del mismo, aunque esta variedad
no fue incluida ni en la diagnosis del icnogénero en la mayoria de los trabajos posteriores
que la incluyen. A pesar de la inclusion de los caracteres mencionados de manera
informal, los mismos no solucionan las falencias que se encuentran en la diagnosis. En
primer lugar, porque la misma no incluye la variabilidad morfoldgica de las estructuras
gue componen al icnogénero; en segundo lugar, porque estan basadas Unicamente en su
icnoespecie tipo. Asimismo, tampoco se incluye la forma tridimensional del icnogénero.
Tal como fue mencionado anteriormente, es necesario considerar la estructura
tridimensional completa de la traza fésil para su correcta asignaciéon icnotaxonémica
(Pickerill et al., 1987; Pazos et al., 2015b; Gutiérrez et al., 2021a). Por ultimo, como se
menciond anteriormente otro problema es que las estructuras que componen al
icnogénero fueron denominadas con distinta terminologia en la literatura (ver Seccion
3.3.3). En relacion a caracteres descriptos previamente y simplificados o excluidos en la

diagnosis de Hantzschel (1962, 1975), algunos pueden considerarse Utiles (con un
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potencial valor diagndstico, como ser la variabilidad en el trayecto del spreite) mientras
gue otros que fueron incluidos, como el alto del spreite, deberian ser descriptivos y no
diagndsticos ya que son muy dificiles de determinar (Mikulas, 1993).

En esta Tesis se propone enmendar la diagnosis del icnogénero para fijar la
terminologia y ampliar los caracteres diagnosticos, y designar un neotipo (ver Seccién
3.3.7). Las propuestas de acciones nomenclatoriales tienen el fin de unificar y actualizar
los criterios icnosistematicos. Las propuestas se encuentran en el Anexo 3. A
continuacién, en base al trabajo desarrollado en esta Tesis y a lo descripto en la literatura
se detallarén las caracteristicas del icnogenero, unificando criterios por las razones ya

expuestas.

Morfologia general de la traza fésil:

El icnogénero Dictyodora esta compuesto por una estructura basal denominada
excavacion basal (Figs. 3.39, 3.40) y por una estructura medial de poco espesor (spreite)
dispuesta perpendicular a la excavacion basal y con una inclinacion variable (40 a 90°;
Fig. 3.38). La estructura en su conjunto puede presentar una morfologia de tipo prisma
triangular si se lo observa en corte vertical en trayectorias rectas, cuyo ancho maximo se
encuentra en la excavacion basal y minimo en el tope del spreite (Figs. 3.6; 3.39).

La traza fosil se preserva como endicnia generalmente en litologias de grano fino
y de un mismo espécimen pueden preservarse multiples niveles (Figs. 3.6, 3.40, 3.41). Si
bien se observa en el registro mayormente representada la preservacion horizontal del
spreite, multiples niveles horizontales de la excavacion basal también pueden encontrarse
(Fig. 3.40A). Es observable ademéas de preservaciones horizontales, preservaciones
verticales u oblicuas (Figs. 3.6, 3.40, 3.41). El productor de Dictyodora podia migrar a

diferentes niveles estratindmicos. Esto puede evidenciarse por la terminacion de la traza
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fosil que representa la seccion que recorre el productor-mediante la excavacion basal-
para llegar al nuevo nivel estratinémico, y presenta formas ovaladas o lenticulares (3d) o
circulares a subcirculares (en plano horizontal). Otras evidencias son el cambio en el
ancho de la trayectoria horizontal del spreite, trayectorias espiraladas concéntricas u

helicoespirales tanto de la excavacion basal como del spreite.

El icnogénero Dictyodora

chevrones

Spreite estrias

meniscos

Figura 3.39. Esquema general del icnogénero Dictyodora con sus dos componentes: excavacion basal y

spreite.
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excavacion basal

Tipos de preservacion

positivas

meniscos
positivos y negativos

B
Morfologias de la excavacion basasl

a A~

Trayectos de la excavacion basasl

2 dimensiones| 3 dimensiones

| espiral | helicoespiral tipo tirabuzon

s

é

Figura 3.40. Esquema de la excavacién basal de Dictyodora. A) Tipos de preservacién. B) Tipos de
morfologias observadas en secciones transversales: i) ovalada. ii) ovalada tripartita. iii) Lenticular
compuesta por cilindro central y proyecciones laterales aguzadas, modificada de Benton (1982a) con sus

tipos de preservaciones, relleno y morfologias.
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Excavacion basal:

La excavacion basal se encuentra en posicion subhorizontal. La trayectoria de la
excavacion basal puede ser simple presentando cursos irregulares o0 meandriformes o
complejos. En este Ultimo caso presenta estructuras de tipo cono, helicoespirales o en
tirabuzon producto de la migracién del productor hacia otros niveles estratindmicos. Estas
ultimas morfologias (méas complejas) pueden estar en continuidad (o no) con las
estructuras mas simples mencionadas anteriormente. Generalmente, la trayectoria
horizontal frecuentemente observada es la meandriforme que se espirala (Fig. 3.10, 3.12,
3.23H, 3.34A, B). Se reconocen algunos entrecruzamientos independientemente del tipo
de trayectoria de la excavacion basal (Fig. 3.10).

Externamente la pared de la excavacion basal puede presentar estrias superficiales
que se corresponden con el relleno meniscado interno (Fig. 3.40A, B) o ser lisa (Orr,
1994, 1995; Orr et al., 1996).

La excavacién basal puede estar compuesta por una Unica estructura central (Fig.
3.40B, 1), 0 esta estructura puede estar rodeada de otro elemento circundante (Fig. 3.40B,
i) o de proyecciones laterales aguzadas (Benton, 1982a; Fig. 3.40B, iii). En el material
de esta Tesis se observaron unicamente los casos i e ii. En resumen, la excavacion basal
puede presentar un Unico componente o ser tripartita (Fig. 3.40B). El relleno de la
excavacion basal se compone de paquetes meniscados, los cuales coinciden con el

espaciado de las estrias del spreite (Fig. 3.39).

Spreite:

La estructura del spreite es el caracter diagndstico mas relevante dado que se
identifica con mayor frecuencia en el registro y es distintivo del icnogénero. Se dispone

alejandose de la excavacion basal en posicion central, insertandose con una inclinacién
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entre los 40 °y los 90° (Radonji¢, 2020, fig 10f). Esta inclinacion varia por un lado
en relacion con la trayectoria de la excavacion basal. Por ejemplo, en cursos
meandriformes, en la curva del meandro o en trayectorias helicoespirales de la
excavacion basal el spreite se inclina hacia el interior (Benton, 1982a, p 128, fig
7b). La inclinacion del spreite varia también en funcion de la distancia del mismo
respecto de la excavacion basal con un aumento del &ngulo desde la base al techo
del spreite (Fig. 3.38). Sin embargo, se observaron ejemplares en preservaciones
verticales que muestran una disposicion heterogénea en cuanto a la inclinacion de
esta estructura (ej., Stachacz, 2012, fig 8d, e; Radonji¢, 2020, fig 10f). El contacto
del spreite con la excavacion basal no representaria un limite neto (ver Radonji¢,
2020, fig. 10).

La trayectoria horizontal del spreite presenta morfologias con gran variabilidad
desde irregulares hasta formas meandriformes (regulares o irregulares; Fig. 3.6). Los
espirales pueden estar formados a su vez por trayectorias meandriformes o por un patrén
concéntrico que comienza con un espiral en el centro y continua con vueltas con rulos o
meandros irregulares. Ademas, puede observarse mas de un orden de sinuosidad en el
curso horizontal meandroso, registrandose como maximo hasta 3 oOrdenes (Muszer,
2020b) y pudiendo disponerse de manera regular o irregular. La trayectoria horizontal
meandriforme del spreite, ademas puede variar entre niveles estratinGmicos es decir que
puede cambiar la disposicion de los meandros, la forma de sus arcos y ademas el ancho.
Por ejemplo, un mismo meandro puede presentar un arco agudo en la seccion superior, y
en niveles inferiores (méas cercanos a la excavacion basal) presentar arcos redondeados o
darse el caso inverso (Figs 3.37, 3.38; Benton y Trewin 1980, fig. 3E). En ocasiones se
observaron entrecruzamientos del spreite que pueden quedar registrados como rulos, que

se repiten de forma regular (Fig. 3.24A) o irregular (Fig. 3.23H), o bien son tan
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abundantes y pequefios que no llegan a distinguirse (Fig. 3.32). Curiosamente, gran parte
de la variabilidad morfoldgica mencionada fue descripta para la icnoespecie tipo (Weiss,
1884b), pero solo se incluyd en su diagnosis el adjetivo “complejo” haciendo alusion a
su morfologia. Cuando se designaron o incluyeron nuevas icnoespecies al icnogénero no
se afiadieron estas caracteristicas. Esta variabilidad morfoldgica se observé en las
distintas secciones del spreite, presentandose en esta Tesis la reconstruccion de parte de
la estructura tridimensional del spreite del espécimen 3 (IANIGLIA-92). Esto permitid
observar que gran parte de la variabilidad morfol6gica del spreite en este icnogénero se
puede encontrar en un mismo espécimen. Externamente el spreite presenta un set de
estrias que se disponen oblicuas y se corresponden con los chevrones observados en su
interior (Figs. 3.6, 3.14, 3.39) y a su vez, inferiormente con los paquetes meniscados de
la excavacion basal (Figs. 3.39).

Otros parametros como la variacién vertical en el alto del spreite fueron
considerados como tendencias evolutivas y una forma implicita de diferenciar
icnoespecies (Seilacher, 1967a, 2007). Teniendo en cuenta que, por un lado, el tope de la
traza fosil no ha sido registrado y, ademas que son escasos los ejemplares que preservan
la parte vertical u oblicua como para poder estimar la altura, no seria la misma una
icnotaxobase valida para considerar. No obstante, es interesante analizar este parametro
en las propuestas etolégicas como se menciond previamente (Seccién 3.3.9). Otro
parametro cuantitativo es el ancho del spreite, el cual presenta un tamafio maximo de 2
mm, el mismo varia acorde a la distancia del nivel de corte de éste con la excavacion

basal, con lo cual no sera considerado como diagndstico.
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3.3.12.2. A nivel icnoespecifico: jerarquizacion de icnotaxobases y posible
sinonimia

Como se menciona en la Seccion 3.1.4 a nivel icnoespecifico se sugiere utilizar
caracteristicas morfologicas secundarias con buen potencial de fosilizacion. En
Dictyodora esto es controversial debido a que la estructura reconocida histéricamente y
que presenta mayor registro fosil, es el spreite. A diferencia de lo que ocurre con los
icnotaxones compuestos (Seccion 3.1.1.4), en los casos de intergradacién entre
icnoespecies de Dictyodora, no existe evidencia de que cada tipo morfolégico represente
un comportamiento diferente (Seccién 3.3.11). Frente a esta problemaética, existen

distintas posibles posturas icnotaxondémicas a seguir que se discuten a continuacion:

Propuesta 1: Esta propuesta implicaria sinonimizar aquellas icnoespecies en que se
encontraron en intergradacion mutuas (Secciones 3.3.8.3, 3.3.8.4; Bertling et al. 2006).
En particular el caso de las icnoespecies D. atuelica - D. scotica- D. tenuis las cuales se
observaron en un mismo espécimen con una preservacion mas completa del spreite,
estando representadas en dos niveles estratinomicos esta variabilidad morfoldgica (ej.,
Fig. 3.38). En el caso del comportamiento del productor de estas icnoespecies, el mismo
no variaria en particular porque estas icnoespecies presentan una misma trayectoria
meandriforme de la excavacion basal que se espirala. De realizarse esta propuesta, se
sinonimizarian las icnoespecies D. atuelica, D. scotica y D. tenuis. En este caso las
icnoespecies que fueron creadas primero, en el afio 1851, son D. scotica (M’ Coy, 1851a,
p 395) y D. tenuis (M’ Coy, 1851a, p 394). Siendo que D. tenuis la que tiene prioridad
porque se encuentra publicada una pagina antes que D. scotica. (CINZ, 1999, Art. 23.1).
Se propone realizar una enmienda de la diagnosis de D. tenuis que incluya ademas de las

caracteristicas previamente mencionadas de la excavacion basal, trayectos horizontales
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del spreite meandriforme con meandros regulares e irregulares, con meandros que pueden
presentar arcos redondeados o agudos y pueden desarrollar mads de un orden de
sinuosidad.

En relacion con la icnoespecie D. zimmermanni, se propone realizar una enmienda
de la diagnosis con caracteres claros y asignar un lectotipo a la misma (Seccion 3.3.7).
Estas acciones nomenclatoriales evitarian los problemas ocasionados en asignaciones de
la misma en la literatura por la falta caracteres diagndsticos distinguibles o yuxtaposicion
de los mismos. Si bien el trayecto de la excavacion basal presenta un curso similar al de
D. tenuis (seglin esta propuesta), siendo meandriforme con espiralamientos, los mismos
presentan una mayor frecuencia con relacion a esta icnoespecie (ej., Fig. 3.12). Ademas,
la trayectoria horizontal del spreite presenta morfologias distinguibles como ser el curso
irregular con entrecruzamientos y rulos tanto regulares como irregulares.

Por otro lado, las icnoespecies D. silurica y D. liebeana presentan caracteristicas
de la excavacion basal diferenciables en corte transversal, exhiben una estructura tripartita
mientras que el resto de las icnoespecies presentan un Unico componente (Fig. 3.40B).

Asimismo, la trayectoria de la excavacion basal en D. liebeana se caracteriza
principalmente por ser helicoidal, formando una estructura de tipo tirabuzon para la
estructura completa. Esto genera a su vez, la presencia de estructuras espiraladas
conceéntricas en la trayectoria horizontal del spreite, la cual es el caracter diagndstico mas
relevante. A pesar de esto, y por los problemas relacionados a las asignaciones
mencionados previamente (Secciones 3.3.2, 3.3.7 y 3.3.8.2) se propone que es necesaria
la realizacion de una enmienda en la diagnosis de la icnoespecie tipo.

El patron de espiralamiento también es reconocido en trayectorias horizontales

meandriformes del spreite, los cuales son caracteristicos de D. silurica. El curso
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meandriforme en la excavacién basal junto con las caracteristicas morfoldgicas de
la excavacion basal de D. silurica son descriptos por primera vez en esta Tesis.

Todas las icnoespecies presentan estructuras ovaladas que representan la
terminacién de la traza fosil, es decir la estructura que queda reflejada de la excavacion
basal por el cambio de nivel del productor. Las mismas no son directamente
proporcionales al tamafio de la excavacion basal, aunque en la mayoria de los casos son
mayores al ancho de la misma. La superficie de la excavacion basal presenta estrias
superficiales en la mayoria de las icnoespecies con excepcion de D. liebeana (Orr et al.,
1994, 1996). La excavacion basal presenta un relleno meniscado que se observa en todas

las icnoespecies variando el ancho de los meniscos entre icnoespecies (ver Anexo 3).

Propuesta 2: otra propuesta es considerar aquellas trayectorias horizontales del spreite
gue se encontraron en intergradacién como subunidades morfoldgicas diferenciables.
Cada una de ellas implicaria una variante preservacional del spreite en trayecto
horizontal. EI hecho de que la expresidn horizontal del spreite sea diferenciable y es la
gue mayor potencial de fosilizacidn presenta, no implica necesariamente considerarlo una
icnotaxobase valida para diferenciar a las icnoespecies por los motivos expuestos
previamente (Seccién 3.3.11). Esto conlleva a considerar a la estructura completa
(excavacion basal + spreite) de la traza fosil, la cual estaria representando un Gnico
comportamiento. Icnotaxonémicamente, seria un caso analogo a lo que ocurre con
Nereites missouriensis (Seccion 3.4), en donde se reconocen distintas variantes
preservacionales informales que portan el nombre de otros icnotaxones. En el caso de
Dictyodora, se deberia establecer una icnoespecie que englobe al resto de las subunidades
morfoldgicas reconocibles como variantes preservacionales. Por lo tanto, las icnoespecies

que presentan esta caracteristica como se menciond en la propuesta 1 son D. scotica, D.
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tenuis, y D. atuelica. De seguirse esta propuesta, la icnoespecie con prioridad seria D.
tenuis, considerandose a las restantes como variantes preservacionales. ES necesario
redefinir las caracteristicas de las variantes preservacionales (ex icnoespecies) ya que
como se menciond anteriormente, se detectaron problemas como la yuxtaposicion de
morfologias o bien la falta de consideracion de la variabilidad morfoldgica intraespecifica
(Anexo 3). Bajo esta mirada la incertidumbre posible relacionada con las diagnosis
icnoespecificas se verian subsanadas (Secciones 3.3.2, 3.3.7y 3.3.8.2). De realizarse, esta
propuesta, la icnoespecie tipo requiere igualmente una enmienda de la diagnosis, al igual
que D. silurica y D. zimmermanni como se ha mencionado anteriormente, en donde se
unificaria la terminologia descriptiva y se adicionan las nuevas caracteristicas observadas

en el material de la Tesis.

Mas alla de la propuesta sistematica que se elija, una enmienda de la diagnosis
icnogeénerica requiere un ajuste de la terminologia que se considera adecuada en esta Tesis
(Seccion  3.3.3; Anexo 3). Asimismo, es necesaria la enmienda de las
icnoespecies/variantes preservacionales para subsanar todas las problematicas
mencionadas en esta Seccion (3.3). Las discusiones y propuestas buscan reparar estos
aspectos (Anexo 3).

Se destaca que mas alla de la propuesta icnosistematica a seguir, es necesario
siempre tener presente que el trayecto horizontal del spreite, presenta morfologias
resultantes de situaciones preservacionales y es por esto, que al momento de interpretar
y/o asignar icnotaxones es necesario por un lado considerar a la estructura completa, y de
no encontrarse preservada la excavacion basal, lo mas parsimonioso seria dejarlo con

nomenclatura abierta. Por otro lado, en el caso de que el trayecto del spreite observado
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represente mas de una icnoespecie/variante preservacional, la utilizacién del término

intergradacion es recomendable en vez de la asignacion a un Unico icnotaxon.

3.3.13. Dictyodora como herramienta icnoestratigrafica

Dictyodora fue utilizada tradicionalmente como ejemplo de la aplicacion de
icnotaxones como indicadores icnoestratigraficos acorde con los registros encontrados
hasta el momento de la propuesta, los mismos provenian exclusivamente del Hemisferio
Norte (Uchman, 2004, fig 3; Seilacher, 2007; Buatois y Mangano, 2011). Esta utilizacion
fue puesta en duda con los registros encontrados en Gondwana, los cuales extendieron el
limite temporal inferior del registro de algunas de las icnoespecies (Pazos et al., 2015a,
b; Fig. 3.41), es por esto por lo que se sostiene que el uso icnoestratigrafico de Dictyodora
tiene una baja resolucion (Zhang etal., 2020). Con las propuestas icnosistematicas
sugeridas y con la revision bibliografica realizada, se reconoce que la icnoespecies D.
liebeana se restringe al menos hasta el momento al Carbonifero (Orr et al., 1996; Baucon
y Neto de Carvalho, 2008). Sin embargo, muchos de los especimenes asignados a ésta
deben ser reanalizados, pudiendo ser reasignados a otras icnoespecies (Anexo 3). Como
consecuencia estas icnoespecies extenderian su registro al Carbonifero. Recientemente,
se registraron dos icnoespecies en el Pérmico: D. scoticay D. zimmermanni (Zhang et al.,
2020) extendiendo el biocron del icnogénero (Fig. 3.41). Actualmente el rango

estratigrafico de Dictyodora es Cambrico—Pérmico.

184



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

Pérmico

Carbonifero

Devonico

Ordovicico |Siltrico

Cambrico
{ —

Pre-
Cambrico

Dictyodoraisp. D. atuelica D. liebeana D. scotica  D. silurica D. tenuis  D. zimmermani

Figura 3.41. Rango estratigrafico de las icnoespecies de Dictyodora menciondas en la literatura. La misma

esta citada en el Anexo 4. L: Laurentia/Laurusia; G: Gondwana.

3.3.14. Consideraciones sobre tendencias evolutivas
Considerando los nuevos hallazgos, la revision de la literatura, teniendo en cuenta
toda la variabilidad morfoldgica presente en el icnogénero, y la discusion etoldgica

(Seccion 3.3.11), se analizan las propuestas evolutivas postuladas en la literatura. Las
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mismas son basadas en especimenes provenientes de Laurentia (gj., Seilacher, 1967a, p
78, 2007, p 85; Benton, 1982a, fig 10) en primer lugar presentan un problema de
asignacion a nivel icnoespecifico. En el caso de los trabajos de Seilacher (1967a, p 78,
2007, p 85), los especimenes figurados de Dictyodora presentes en el Carbonifero inferior
(19674, p 78, 2007, p 85;ejemplar b) es similar al ejemplar ilustrado por Zimmermann
(1892), D. zimmermanni, el cual como se menciond en apartados anteriores estaba
incluido dentro de D. liebeana (Secciones 3.3.4, 3.3.7, 3.3.10) pero presenta una edad
siltrica. En particular, Seilacher (2007, p 84) sefiala que este ejemplar b (junto con los
otros representados de esta edad) provienen de diferentes secciones de Alemania y
Austria, y que “su relacion estratigrafica no estd establecida”. Por otro lado, la
representacion de D. zimmermanni (Benton, 19823, fig 10, A) presenta solo dos meandros
irregulares con caracteristicas que se asemejan a D. tenuis y se contradicen con las
descriptas para esta icnoespecie (Seccion 3.3.4), ademas si bien estd basada en
especimenes que no consideran el trayecto irregular del spreite de esta traza fésil, el cual
si se observa en el material sinonimizado en ese trabajo (Seccion 3.3.7). Esto ha llevado
a proponer a esta icnoespecie como la “mas simple”, haciendo alusidon a un patrén poco
eficiente de explotacion del alimento. Sin embargo, como se observé en material de esta
Tesis, esta icnoespecie junto con otras que representan el primer registro de las
trayectorias horizontales del spreite de icnoespecies de Dictyodora en el Ordovicico
Temprano (el primer registro del Cambrico se preserva vertical), presentan trayectos de
la excavacién basal meandriforme con tendencia a espiralarse. Este tipo de patrén es lo
que Seilacher (2007, p. 85) denomina la segunda etapa en el programa de excavacion y
lo asigna al Carbonifero inferior. Esta explotacion del sustrato es mas compleja a la
previamente propuesta para el Paleozoico inferior y a su vez, es més antigua de lo

hipotetizado previamente. Estos registros indicarian que este patron de explotacion
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comienza junto con la aparicion de estas icnoespecies (Fig. 3.41), siendo mas eficiente en
D. zimmermanni ya que presenta un mayor desarrollo de sectores espiralados en el
trayecto de la excavacion basal.

Por otro lado, en el registro del Silurico de China prevalecen trayectorias
meandriformes que no presentan migracién del productor, pero cuyos patrones
meandriformes regulares cubren mayores &reas, con lo cual el patrén es mas complejo
que aquellos postulados como meandrosos simples previamente. EI aumento de la
regularidad de los meandros se ha propuesto como una mayor eficiencia en la
alimentacion (Seilacher, 1974; Muszer, 2020a).

El desarrollo de una mayor eficacia en la busqueda y explotacion de alimento se
observa en el Carbonifero inferior con D. liebeana, la cual presenta espirales concéntricos
mas desarrollados y una extension vertical dentro del sustrato mucho mas eficiente y
profunda, desarrollando formas tridimensionales de tipo tirabuzon. Presenta, ademas,
otras estrategias de movilidad dentro del sedimento (Seccion 3.3.11). Esta tendencia a
desarrollar un tamafio mayor se observa también en otras icnoespecies post- carboniferas
(Zhang etal., 2020), permitiendo un patrén de explotacién que permitia una mayor

penetrabilidad del sustrato.

3.3.15. Distribucién espacial y temporal de Dictyodora: un icnogénero de
origen perigondwanico

El registro mas antiguo de Dictyodora es en facies de plataforma distal por debajo
del nivel de olas de tormenta en el Cambrico de Polonia (Stachacz, 2012; Fig. 3.41; Anexo
4). A partir de la radiacién ordovicica, se registran distintas icnoespecies de Dictyodora
en diferentes facies y posicion paleogeogréfica. Durante el Ordovicico las icnoespecies

presentan variada morfologia del spreite presentando trayectorias horizontales irregulares
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0 presentando desarrollo de meandros o rulos, pero sin enroscamiento tridimensional
complejo en forma de tirabuzon. Por un lado, durante todo el Ordovicico Dictyodora se
registra en facies distales turbiditicas de abanicos submarinos en cuencas del Océano
lapetus a largo del margen de Avalonia y de Laurentia (Benton, 1982b; Orr, 1996;
Chlupac, 1997; Orr y Howe, 1999; Uchman et al., 2005; Smelror et al., 2022). Por otro
lado, el icnogénero se registra en facies mas someras, de plataforma distal tanto en el
Ordovicico Medio del terreno de Cadomia (Portugal y Espafia) (Delgado, 1910; Neto de
Carvalho, 2001; Jensen et al., 2016) como en plataformas dominadas por tormenta tanto
en Laurentia (Reynolds, 2015) como en Avalonia (Mikulas, 1993).

Durante el Ordovicico Tardio—Sildrico temprano Dictyodora se encuentra
presente tanto en facies de talud (Pickerill et al., 1987) como en llanuras abisales de
Laurentia (Orr et al., 1995; Orr y Pickerill, 19953, b; Benton y Trewin, 1980; Crimes y
Crossley, 1980, 1991; McCann, 1990, 1993; Emmons, 1884). No es sorprendente que los
registros de Dictyodora acomparien el desplazamiento de Avalonia desde Gondwana
hacia Laurentia desde el Ordovicico Temprano, encontrandose en terrenos asociados a
Laurentia como es el ejemplo del registro en Alabama de Estados Unidos (Chowns y
Rindsberg, 2015; Cocks y Torsvik, 2002; Nance et al., 2010). Esta es una de las razones
por las que se propuso que el origen de Dictyodora fue en terrenos perigondwanicos (Fan
y Gong, 2016). Por lo tanto, durante el Ordovicico Medio-Tardio el productor podria
encontrarse en terrenos perigondwanicos.

A partir del Silarico tardio se registran las primeras evidencias de Dictyodora en
el hemisferio sur, tanto en Gondwana como en los terrenos insulares asiaticos. Es en
facies de estos ultimos que en ambientes de tipo flysch se registra Dictyodora silurica (en
China, Yang y Hu, 1992). En referencia a Gondwana durante el Sildrico tardio—

Devénico Temprano, la mayoria de las icnoespecies de Dictyodora estan representadas
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en facies de plataforma del proto-océano Cuyano en el terreno de Cuyania (Pazos et al.,
2015a, b; Gutiérrez et al., 2021; Seccién 2.1.1). Por otro lado, en el Sildrico de Laurusia
Dictyodora se registra en facies de plataforma distal (Frey y Chowns, 1972; Chowns y
Rindsberg, 2015). Es en el Paleozoico medio (Silarico—Devdnico) en donde Dictyodora
presenta mayor dispersion geogréfica encontrandose tanto en el Ecuador como en
latitudes mas altas entre los 30°y los 60°, y la mayor variedad morfoldgica incluyendo
formas espiraladas, aunque no siguiendo un patron concéntrico. El registro mas alejado
es en el Silurico de China (Oeste de Qinling), el cual en el Ordovicico no estaria tan
alejado del noreste de Gondwana ya que se desplazaria en direccion a China del Norte
(Meng et al., 2005; Dong et al., 2011; Yan et al., 2016). Es por esto por lo que el productor
podria haber migrado desde sectores ligados a las plataformas continentales. En funcion
de los primeros registros, el productor no parece haber requerido atravesar grandes masas
oceanicas como por ejemplos aguas abiertas del Océano Proto-Tetis/Océano Asiatico o
del Océano Reico, y el hecho del probable cierre del brazo del Este del Proto-Tethis
postulado por algunos autores en relacién con el acercamiento de los terrenos de Serindia
(China del Norte y Tarim) con Gondwana (Stampfli y Borel, 2002; von Raumer et al.,
2002, 2003).

Durante el Carbonifero se registra a Dictyodora mayormente en facies marinas profundas
desde abanicos submarinos a planicies abisales en Laurusia (Anexo 4); Sin embargo,
existe un Unico registro en facies de prodelta en Polonia (Muszer, 2020a). La extensa
distribucion durante el Carbonifero temprano en sucesiones marinas profundas podria
estar relacionada a una efectiva dispersion de un posible estadio larval del productor (Fan
& Gong, 2016), aunque no se registran ejemplos con Dictyodora para el Carbonifero

temprano de Gondwana. La ausencia de estos registros puede deberse a un sesgo histérico
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y geografico o bien, estar relacionado a la ausencia de depositos de facies que contienen
a Dicyodora o probablemente estar relacionado con control climético.

Recientemente el registro més joven de Dictyodora fue hallado en el Pérmico
superior en China en facies de talud (Zhang, 2020), lo que plantea nuevos interrogantes

sobre ¢por qué Dictyodora no se encuentra preservada en el Carbonifero de China?

Océano
Proto- Tetis

‘ - Océano
Océano ‘ : B Proto- Tetis
Proto-Tetis '

Referencias

i Ordovicico ilari oni
LLZS::?;:; [ ] Gondwana [ ] otros i\( Polo Sur ® vicico O silirico %/ Devénico
¢ Carbonifero &%) Pérmico

Figura 3.42. Paleogeografia del Ordovicico Temprano con registros de Dictyodora y propuesta de
migracion del productor. Modificado de von Raumer et al. (2003, fig 2). Las flechas de color violeta
indican la migracién propuesta para el productor de Dictyodora.
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3.4. El icnogénero Nereites Macleay 1839 (en Murchison, 1839)
3.4.1. Introduccion

El icnogénero Nereites es muy frecuente en el registro fosil desde el
Neoproterozoico (ej., Callow y Mcllroy, 2011; Knaust, 2017). Se registra en facies
marinas desde someras (ej., Crimes y Anderson, 1985; Schlirf, 2000) hasta facies de
ambiente marino profundo, donde es mas frecuente (Wetzel, 2002). En depdsitos
paleozoicos de Norteamérica y Europa se desarrollaron los estudios pioneros de este
icnogénero, debido a su abundancia y frecuencia en afloramientos de esa edad y region
y, ademas, se definieron la mayoria de las icnoespecies (Murchison, 1839; Emmons,
1844, 1855; Delgado, 1910). En particular, Nereites se ha registrado en el Paleozoico en
facies desde plataforma externa hasta planicies abisales en el hemisferio norte (ej., Hakes,
1976; McCann, 1989, 1990; McCann, 1993; Crimes y Fedonkin, 1994; Rindsberg, 1994;
Crimes y McCall, 1995a; Orr, 1995, 1996; Orr y Pickerill, 1995; Orr et al., 1996). Por
otro lado, en Sudamérica en particular, los registros paleozoicos son escasos. En el
Paleozoico inferior se registra en el noroeste y Centro-este de Argentina (Acefiolaza y
Acefiolaza, 2006; Melchor et al., 2013) y en Bolivia (Toro et al., 1990). Por otro lado, en
el Paleozoico medio se registra en Brasil (Campanha, 1974; Memoria et al., 2021; Neto
et al., 2023), y en Argentina, tanto en Precordillera (Acefiolaza y Peralta, 1985) como en
el Blogue de San Rafael, en la unidad de estudio (Pazos et al., 2015a; Gutiérrez et al.,
2021b). Se ha sugerido que Nereites es un icnotaxén comun en facies turbiditicas del
Paleozoico més que en sucesiones post-paleozoicas (Callow y Mcllroy, 2011). Esto es
cuestionable por hallarlo en facies mas someras paleozoicas (Mangano et al., 2000; Pazos
etal.,, 2015a; Gutiérrez etal., 2021b), y porque en registros post-paleozoicos se lo

encuentra tanto en facies de depdsitos abisales (ej., McCann y Pickerill, 1988; Crimes y
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MccCall, 1995b; Uchman, 1995; Olivero et al., 2009) como en facies mas someras (gj.,
Carmona et al., 2009; Fernandez et al., 2018).

En relacion con la icnotaxonomia existe un largo debate sobre el estatus de
icnotaxones como Nereites, Neonereites Seilacher 1960 y Scalarituba Weller 1899.
Asimismo, existen otros icnotaxones también comparados con Nereites como ser
Phyllodocites Geinitz 1867b, Helminthoida Schéfhautl 1851, Paleohelminthoida
Ruchholz 1967, Myrianites Delgado 1910, "Spirophycus" Hantzschel 1962, y
Protovirgularia M' Coy 1850. Numerosos autores han sinonimizado varios icnotaxones
con Nereites argumentando por ejemplo que Neonereites y Scalarituba son variantes
preservacionales de Nereites (ej., Seilacher y Meischner, 1965; Chamberlain, 1971a,
1980; Chamberlain y Clark, 1973; D"Alessandro y Bromley, 1987; Rindsberg, 1994;
Uchman, 1995; Mangano et al., 2000). Rindsberg (1994) y Uchman (1995) sinonimizaron
formalmente otros icnogéneros con Nereites como Scalarituba, Neonereites,
Paleohelminthoida y Helminthoida. Otros autores, sin embargo, retienen o abogan por el
mantenimiento de Neonereites como un icnotaxon separado (ej., Benton, 1982b; Pickerill
y Fillion, 1983; Crimes y McCall, 1995a; Orr et al., 1996). Los trabajos de Uchman
(1995), Méangano et al. (2000) y Fernandez et al. (2018) permiten sustentar interesantes
discusiones icnotaxondmicas. En esta tesis se seguirdn las propuestas y las
recomendaciones para Nereites de Uchman (1995) y Mangano et al. (2000). A

continuacion, se detalla la diagnosis de este icnogénero.

Nereites Macleay 1839
Icnoespecie tipo. Nereites cambriensis Murchison 1839, por designacion subsiguiente de

Héntzschel, 1975.
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Diagnosis. Pistas selectivamente preservadas, curvas a regularmente meandriformes, no
ramificadas, mas o menos horizontales, y consistentes de un tinel medial con retrorelleno
(ndcleo; core) encerrado o envuelto en una zona uniforme (lisa) a lobulada de sedimento
retrabajado (manto; mantle). Comunmente, sélo se preserva la parte externa de la zona
envolvente como una cadena densamente empaquetada de depresiones o pustulas
pequefias uni o multiseriadas (enmendada por Uchman, 1995, 1998; con ligera

modificacion de Méngano et al. 2000).

En relacion a las icnotaxobases propuestas, varios caracteres morfolégicos han
sido sugeridos a nivel icnoespecifico, lo cual dificulta la asignacién y obliga a seguir una
determinada propuesta icnotaxondmica ya que las icnotaxobases no concuerdan (ej.,
Rindsberg, 1994; Orr & Pickerill, 1995; Uchman, 1995). Algunas de las caracteristicas
gue Uchman (1995) considera para las asignaciones icnoespecificas son: el curso
(meandriforme versus no meandriforme), el ancho del tinel medial y la zona envolvente,
la naturaleza de la envoltura (incluida la forma de los I6bulos), el tipo de preservacion y
la preservacion de rasgos accesorios (sensu Firsich, 1974). A pesar de que el estatus
icnotaxondmico de muchas icnoespecies de Nereites aun no fueron aclaradas, existe un
consenso general de que N. macleayii (Murchison), N. cambriensis Murchison 1839, N.
jacksoni Emmons 1844, y N. pugnus Emmons 1844 son icnoespecies validas (Benton,
1982; Orr & Pickerill, 1995; Mangano et al.,, 2000). Como asi también Nereites
irregularis Schafhautl 1851 y Nereites missouriensis (Uchman, 1995; Mangano et al.,
2000); el debate sobre Neonereites como icnogénero valido no esta completamente
resuelto (Pazos et al., 2015a). La ultima icnoespecie propuesta es Nereites imbricatus
Mangano et al., 2000, y en el mismo trabajo numerosas icnoespecies definidas por

Delgado (1910) fueron sinonimizadas o bien declaradas invélidas (Mangano et al., 2000).
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En esta tesis se considera a Neonereites como una variante preservacional de Nereites

sensu Uchman (1995), contemplandose los siguientes casos Neonereites uniserialis, N.

biserialis y N. multiserialis. (Fig. 3.43).

Nereites
Variantes Icnoespecies
preservacionales
Neonereites =
3. N. multiserialis N. cambriensis N. imbricata N. i regularls
2. N. biserialis
! 1. N. uniserialis % g anssssaasss)
; N. jacksonii N. pugnus N. macleayii
Phyllodocites @ ® @ ®
I %, ((\:i»
y % X 0B
7 é'v ‘:‘:‘,”,:/
N. missouriensis

Figura 3.43. Icnoespecies de Nereites. Modificado de Uchman (1995, fig. 8) y Méangano et al. (2000).
Casos de preservacion de Nereites missouriensis: i) forma de cinta con pellets fecales; ii) forma meniscada
fina; iii) forma meniscada gruesa; y iv) forma lobada.

3.4.2. Etologia y Productores: antecedentes

Nereites es una traza fosil de pastoreo producida por organismos moviles
infaunales que se alimentan de detritos (Wetzel, 2002, 2010; Seilacher, 2007; Buatois y
Mangano, 2011; Fernandez et al., 2018). Los productores propuestos tradicionalmente
para esta estructura han sido principalmente organismos vermiformes depositivoros
(Seilacher, 1986), en cuyo caso el ndcleo de la estructura estaria compuesto de pellets

fecales. De acuerdo con esto, se propusieron dos posibilidades en la generacién de los
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I6bulos del manto (Chamberlain, 1971, text-fig. 5A-1). Recién en el 2007 surge, a partir
de estudios neoicnolodgicos, la propuesta de nuevos posibles productores de Nereites, los
juveniles de xifosuridos (Martin y Rindsberg, 2007). Estos estudios dieron lugar a
considerar a grupos de artropodos como posibles productores (Ferndndez et al., 2018).
Otros organismos propuestos fueron enteropneustos, anélidos, poliquetos, sipunculidos,
moluscos como gasteropodos, e incluso equinodermos (Abel, 1935; Chamberlain, 1971a;
Seilacher, 1986; Rindsberg, 1994; Mangano et al., 2000; Uchman, 2007; Pazos et al.,
2015a; Ferndndez et al., 2018). Las afinidades bioldgicas de los posibles productores son

muy variables y permanecen abiertas.

3.4.3. Nereites en la Formacion Rio Seco de los Castarios
3.4.3.1. Caracterizacion del material estudiado

El icnogénero Nereites es, junto con Dictyodora, uno de los icnotaxones mas
abundantes de la unidad. Se registro en las tres localidades (Figs. 1.1, 2.2A). En la
Localidad 1 se encuentra en los niveles peliticos de los depdsitos heteroliticos de las
Asociaciones de Facies 2a y 2b. La coocurrencia de Nereites con otras trazas es inusual,
sin embargo, fue documentada en menos de cinco ocasiones a pocos centimetros de
Dictyodora, en un mismo nivel, y dos ejemplares en contacto. En uno de los casos, se
reconoce a Nereites como un colonizador pionero que posteriormente es atravesado por
Dictyodora (Pazos et al., 2015b, fig 5) y en el otro caso, el colonizador pionero es
Dictyodora (Fig. 3.20). Otro ejemplo de coocurrencia se da con Chondrites (ver Seccién
3.5.3), siendo los casos mas abundantes los de la Localidad 3. Curiosamente, se han
encontrado numerosos ejemplos de Nereites en asociacion con ESIAM o con superficies

brillantes (Pazos et al., 2015a).
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En esta Tesis se han registrado nuevas icnoespecies de Nereites, y se
documentaron la mayoria de las icnoespecies validas (Tabla 3.3, Fig. 3.44). En particular,
Nereites missouriensis esta presente en la mayoria de los intervalos ricos en icnofosiles.
En la Localidad 1 se han documentado icnoespecies previamente mencionadas (Pazos
et al., 2015a), y se confirma la presencia de Nereites cambriensis y Nereites irregularis
(Fig. 3.44), en esta localidad junto con la Localidad 3 se presenta la mayor diversidad de
Nereites en la unidad (Tabla 3.3, Fig. 3.44). Por su parte, en la Localidad 2 se identificd
unicamente Nereites missouriensis. Ademas de estos icnotaxones se hallaron por primera
vez casos de intergradacion entre N. missouriensis y N. jacksoni (Gutiérrez et al., 2021b,

fig 8A).
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Figura 3.44. Mapa del area con las localidades estudiadas de la Formacion Rio Seco de los Castafios. Se
sefialan las icnoespecies de Nereites halladas en cada una de las localidades.
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A continuacién, se describe el material asignado a las distintas

icnoespecies de Nereites ordenadas de manera alfabética.

Nereites cambriensis
Figuras: 3.44, 3.45
Especimenes: IANIGLA-Icn 39, 47, 110, 160

Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion

de Facies 2b y en la primera aparicion de esta asociacion en la seccion superior. También

se registrd en la Localidad 3 en intervalos heteroliticos.
Descripcion:

Los especimenes se preservan con un tunel medial y una zona envolvente
formada por I6bulos o pustulas a ambos lados, aproximadamente 3-6 por
centimetro. Los I6bulos presentan una forma ovalada y casi arqueada con
extremos agudos; dispuestos en angulo agudo en lugar de perpendiculares al tinel
medial (Fig.3.44 A-E), y con un relleno meniscado, aunque pobremente
preservado, en un Unico espécimen (Fig. 3.45A). El ancho méximo es de 12 mm
y el curso de la traza es regularmente meandriforme (Pazos et al., 2015a, fig 2a;
Fig. 3.45A, B, C), aunque se observa en un espécimen una parte en la que se
enrosca (Fig. 3.45C; cf. Orr y Pickerill, 1995, fig 3a). Los meandros presentan
curvas redondeadas que se agrandan en algunos casos (cf. Orr y Pickerill, 1995;
Fig. 3.45E). Los lobulos estan dispuestos en angulos de 45° a 65° con respecto al
tinel medial (Benton, 1982b; Orr y Pickerill, 1995; Uchman, 1995). EIl tanel

medial es menos ancho con respecto al tamafio de los I6bulos, en todos los casos.
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Figura 3.45. Nereites cambriensis. Fotografias de campo. A) Nereites con tdnel medial con relleno

meniscado pobremente preservado (flecha) en la seccion inferior de la Localidad 1. B) Nereites con tnel
medial y l6bulos de forma ovalada y extremos puntiagudos en la seccion inferior de la Localidadl. C)
Nereites con curso mayormente regular con seccion que se espirala en la Localidad 1. D, E) Nereites con

tanel medial y I6bulos con extremos puntiagudos en la Localidad 3.

Nereites irregularis
Figuras: 3.44, 3.46
Especimenes: IANIGLA-Icn 99, 164
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacién
de Facies 2b. También se registro en la Localidad 3 en intervalos heteroliticos.
Descripcion:

Los especimenes presentan un curso meandriforme irregular con meandros que
presentan distancias entre meandros muy estrechas con tendencia a enroscarse. Presenta
un tanel medial méas ancho que la zona envolvente, la cual se preserva en muy pocos

sectores de la traza fosil.
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Figura 3.46. Nereites irregularis. A) Fotografia de campo de espécimen en la Localidad 1 donde se observa

el curso meandriforme, y se distingue el tinel central. B) Fotografia de campo de espécimen en la Localidad
1. C) Fotografia de campo de espécimen en la Localidad 3 en el mismo nivel con Nereites missouriensis

(flecha roja). D) Fotografia de campo de espécimen en la Localidad 1.

Nereites jacksoni

Figuras: 3.44, 3.47
Especimenes: IANIGLA-Icn 154, 155
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b.
Descripcion:

Estos especimenes presentan cursos rectos. El tinel medial se observa con
un ancho estrecho en relacion con la zona que lo envuelve. La morfologia de los

I6bulos es ovalada; éstos se preservan como relieves concavos y convexos (el
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espécimen se conserva de ambas formas en dos niveles adyacentes: IANIGLA-Icn 154y
155). Las pustulas, estructuras que conforman los I6bulos, son ovaladas con extremos
redondeados. Los ejemplares presentan como maximo 1,5 pustulas por centimetro. Los
I6bulos ovalados muestran gran variabilidad no solo a lo largo del mismo lado de la traza

sino también con los Iébulos del otro lado.

Figura 3.47. Nereites jacksoni. A) Fotografia de campo de Nereites con l6bulos ovalados en la Localidad
1. B) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 154, modificada de Pazos et al (2015b, fig. 2c). C) Fotografia

de campo de Nereites con I6bulos ovalados con variabilidad en la Localidad 1.
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Nereites macleayii
Figuras: 3.44, 3.48, 3.49A
Especimenes: IANIGLA-Icn 150, 151, 159, 162, 180.
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b.
Descripcion:

Los especimenes presentan un tanel medial con pequefios lI6bulos redondeados y
en algunos casos completamente ovalados y se encuentran tanto conectados como
desconectados con el tunel medial. La distancia entre pastulas es variable y a veces difiere
entre los lados; son perpendiculares con respecto al tunel medio (Fig. 6). EI mismo, se
observa en algunos especimenes con preservacion positiva, mientras que en otros se
encuentra con preservacion negativa. El relleno de este no se distingue en ningun
especimen. El curso de las trazas es sinuoso a irregularmente serpenteante y presentan en
algunos casos tendencia a enrollarse, aunque el primer tipo de curso es el que presenta
mayor frecuencia. Es pertinente remarcar que esta icnoespecie ha sido encontrada en

niveles con ESIAM (Pazos et al., 2015a, b).

Figura 3.48. Nereites macleayii. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 150. B) Fotografia del ejemplar
IANIGLA-Icn 151. C) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 162.
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Nereites missouriensis
Figuras: 3.20C (flecha de color amarillo), 3.44, 3.46C (flecha de color rojo), 3.49; 3.51D,
E.
Especimenes: IANIGLA-Icn 36, 38, 51, 60, 68, 71, 74, 75, 83, 95, 111, 112, 114, 115,
118, 119, 122, 129, 136, 139, 158, 161, 163, 170, 177.
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en la primera aparicion de las Asociaciones de
Facies 2a 'y 2b en el tope de la seccion inferior. En la seccidn superior se registra en la
primera aparicion de la Asociacion de Facies 2b y en la 2a hacia el tope de esta seccion.
También se registra en las Localidades 2 y 3 en niveles heteroliticos.

Descripcion:

Esta icnoespecie es la mas abundante y se halla presente en todas las localidades
(Fig. 3.44). Se encuentra en asociacion con otras icnoespecies de Nereites (Fig. 3.49A) y
con otros icnogéneros como Chondrites y Dictyodora (Figs. 3.20C, fecha de color
amarillo, 3.51D, E) Es la Unica icnoespecie de Nereites presente en el tope de la seccién
superior en la Localidad 1. En particular, se distingue a simple vista a los ejemplares de
N. missouriensis por su tamafio, que es mucho mayor que el documentado en el resto de
las icnoespecies. Ademas, es una de las icnoespecies que se encuentra en niveles con
ESIAM tal como fue mencionado en trabajos previos (Pazos et al., 2015a; b).

El curso de la traza fosil es irregular, meandroso, ondulado o enroscado (Fig.
3.49A-G). Se observaron la mayoria de las variantes preservacionales mencionadas en la
literatura: i) forma de cinta con pellets fecales; ii) forma meniscada fina; iii) forma
meniscada gruesa; y iv) forma lobada (Figs. 3.44, 3.49). Se observa en algunos
especimenes el tinel medial meniscado (Fig. 3.49C, F). La zona externa es lobulada (Fig.

3.49) y los lébulos estan alineados presentando formas desde redondeada hasta
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ligeramente elongada u ovoidal en grupos superpuestos de dos 0 mas de ellos

(Fig.3.49C, E, F).

Figura 3.49. Nereites missouriensis. A) Fotografia de campo de N. missouriensis con N. jacksoni (flecha

de color rojo) en la seccion inferior de la Localidad 1. B) Fotografia de campo de espécimen en la seccién
superior de la Localidad 1. C) Fotografia de campo de espécimen en la Localidad 2. D) Distintas
preservaciones donde se observa el tinel medial y la zona envolvente lobulada. E) Fotografia de campo de
espécimen en la Localidad 2. F) Fotografia de campo de espécimen de Nereites missouriensis con

Chondrites en la Localidad 2. G) Espécimen con curso espiralado en la seccion superior de la Localidad 1.
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Nereites pugnus

Figuras: 3.44, 3.50, 3.51 flecha de color rojo)
Especimenes: IANIGLA-Icn 157
Registro:

En la Localidad 1:se encuentra en el tope de la seccion inferior en la Asociacion
de Facies 2b. También se registro en la Localidad 3.
Descripcion:

Los especimenes presentan grandes I6bulos con pustulas arqueadas o en forma de
cufa (Fig. 3.50). El tanel medio presenta un ancho pequefio en relacion con el resto de

las icnoespecies. Se la ha encontrado en un Gnico nivel con otras icnoespecies de Nereites

en la Localidad 3 (Fig. 3.50A, flecha de color rojo).

Figura 3.50. Nereites pugnus. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 157, modificado de (Pazos et al.,
20154, fig 29). B) Fotografia de campo de espécimen en el tope de la seccion inferior en la Localidad 1 C)

Fotografia de campo de especimenes de la Localidad 3.

Nereites isp.
Figuras: 3.44, 3.51, 3.52
Especimenes: IANIGLA-Icn 41, 42, 45, 65, 96, 100, 106, 108, 109, 113, 120, 121, 125,
166, 167,181,182,183.
Registro:
En la Localidad 1 se encuentra en las Asociaciones de Facies 2ay 2b, en la seccién

inferior y superior. También se registra en las Localidades 2 y 3 en niveles heteroliticos.
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Descripcion:

Los especimenes se encuentran en las tres localidades (Figs. 3.44, 3.51). Se
disponen de manera horizontal a subhorizontalmente como preservaciones epicnias,
presentando cursos sinuosos a meandriformes. Se encuentran preservados en epirrelieve
positivo. En la mayoria de los casos, puede observarse al tinel medio, que a ambos lados
presenta una zona externa envolvente. El tinel medial puede presentarse uniforme (liso y
continuo), conformado por meniscos mas 0 menos separados entre si, 0 presentar pastulas
(pequefios  abultamientos subesféricos) uniseriados con diferente grado de
empaquetamiento. La zona externa envolvente (dos franjas, una a cada lado del tdnel
medio), puede presentarse lobulado (con diferente grado de incision entre los I16bulos) o
mas bien difuso (sin una morfologia lobulada bien definida, pero con evidencia de
retrabajo), e incluso puede desaparecer a lo largo de un mismo ejemplar o directamente

no estar presente. Cabe mencionar que se observaron variantes preservacionales tipo

Neonereites (sensu Mangano et al., 2000; Fig. 3.51A, B, C).

Figura 3.51. A) Fotografia de campo de especimenes de la Localidad 3 de Nereites isp. con preservacion
de tipo Neonereites multiserialis en asociacion con Nereites pugnus (flecha de color rojo). B) Fotografia de
campo de especimenes de la Localidad 3 de Nereites isp. con preservacion de tipo Neonereites uniserialis.
C) Nereites isp. en la seccion inferior de la Localidad 1. D) Nereites isp. en la Localidad 2.
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3.4.3.2. Casos de intergradacion entre icnoespecies

Tal como fura discutido para Dictyodora, se registraron tres casos de
intergradacion entre icnoespecies de Nereites, ambas tienen lugar en el tope de la seccion
inferior de la Localidad 1. Dado que no se registra una variacion etoldgica entre ellas, los
casos de intergradacion no son considerados como trazas fosiles compuestas. El primer
caso es la intergradacion entre N. macleayii con N. missouriensis (IANIGLA-Icn 170), el
cual fue previamente documentado por Pazos et al (2015a, fig 2e, 4a). En esta Tesis se ha
encontrado ademas la intergradacion entre N. missouriensis con N. jacksoni (Fig. 3.52A)

y entre N. macleayii con N. cambriensis (IANIGLA-Icn 180; Fig. 3.52B).

N, missouriensisi::

Figura 3.52. Casos de intergradacidn entre icnoespecies de Nereites.A) Fotografia de campo de un caso de
intergradacion entre Nereites missouriensi con Nereites jacksoni. Modificada de Gutiérrez et al. (2021,
fig.8a). B) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 180 con el caso de intergradacion entre N. macleayii con
N. cambriensis.
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3.5. El icnogénero Chondrites von Sternberg, 1833
3.5.1. Introduccion

El icnogénero Chondrites es uno de los icnofésiles mas comunes y reconocidos
desde el Cambrico al Holoceno en ambientes marinos (ej., Webby, 1969a; b; Hantzschel,
1975; Zhao y Tong, 2010; Sedorko et al., 2018a). Este icnogénero se caracteriza por
presentar un sistema de tineles que se ramifican en profundidad de manera anéloga a un
sistema radicular, razon por la cual se lo asigné originalmente a plantas, tal como ocurri6
con otros icnotaxones (Fursich, 1974; Uchman y Wetzel, 1999). Chondrites es
caracteristico en depdsitos peliticos de ambientes silicoclasticos y carbonéticos (Knaust,
2017). Se registra frecuentemente en facies turbiditicas caracteristicas de depositos de
aguas profundas, aunque también se lo ha registrado en facies mas someras (ej., Miller
William, 2007; Buatois y Mangano, 2011; Callow y Mcllroy, 2011; Fernandez y Pazos,
2012; Fan y Gong, 2016; Knaust, 2017; Baucon et al., 2020). Este icnogénero ha sido
considerado como un buen indicador de entornos disoxicos, en los que el oxigeno disuelto
en las aguas de fondo y de poros intersticiales se sitta entre 0.2 y 1 ml/l (Bromley y
Ekdale, 1984; Savrda y Bottjer, 1991; Martin, 2004), aunque también se hallaron en
entornos no disoxicos (Wetzel y Uchman, 2012). Sin embargo, en el caso de encontrarse
en icnoasociaciones monoespecificas, indicaria condiciones de disoxia (Bromley y
Ekdale, 1984; Buatois y Mangano, 2011). Esto se relaciona con la disminucién de la
icnodiversidad, producto de la reduccion del oxigeno y a que Chondrites es la Gltima traza
fosil en aparecer antes de que las condiciones andxicas prevalezcan (Savrda y Bottjer,
1991; Buatois y Mangano, 2011).

En relacion con la icnotaxonomia de este icnogénero, existe una amplia
variabilidad morfoldgica lo que llevé a reconocer hasta 170 icnoespecies (von Sternberg,

1883; Baucon etal., 2020). Posteriormente, se sinonimizaron muchas de estas
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icnoespecies, proponiéndose criterios diagnésticos precisos como ser el angulo de las
ramas, la direccion, el orden de ramificacion, la relacion entre el ancho de las ramas, el
radio de la estructura completa, y la etologia (Fu, 1991; Uchman y Demircan, 1999;
Uchman y Wetzel, 2012). De acuerdo con estos criterios se reconocieron como validas a
las siguientes icnoespecies: C. affinis Sternberg 1883, C. caespitosus (Fischer-Ooster
1858), C. intricatus Brongniart, 1823, C. patulus Fischer-Ooster 1858, C. recurvus

(Brongniart 1823), C. stellaris Uchman 1999, y C. targionii (Brongniart 1828).

3.5.2. Etologia y Productores: antecedentes

Diferentes modelos etoldgicos se han propuesto para Chondrites relacionados con
la complejidad y variabilidad de su estructura. En algunos de éstos, se lo considera trazas
de alimentacion o de chemichnia (Seccion 3.1.1.2) aunque los modelos contintan en
discusion (Osgood, 1970; Seilacher, 1990, 2007; Baucon et al., 2020). Debido a su amplia
extension estratigrafica y ambiental es muy probable que diferentes grupos de animales
fueran productores de este icnogénero. Es por esto por lo que productores como anélidos,
poliquetos (Tauber, 1949; Hertweck etal., 2007), sipunculidos (Simpson, 1956) y
bivalvos quimiosimbidticos (ej., Fu, 1991; Dufour y Felbeck, 2003; Baucon et al., 2020)

fueron propuestos como productores potenciales.

3.5.3. Chondrites en la Formacion Rio Seco de los Castafios

En la unidad de estudio se registraron por primera vez Chondrites en las Localidades 1,
2 'y 3 (Tabla 3.3; Figs .2.4, 3.53, 3.54). Se reconocieron dos icnoespecies: Chondrites
targionii y Chondrites intricatus. En la Localidad 1 se lo encuentra en las Asociaciones
de Facies 2a y 2b en ambas secciones. En los niveles de la seccion inferior en los que se

encuentra vinculado con depoésitos generados por flujos oscilatorios y o6ndulas
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hambrientas (starved ripples). Por otra parte, aparece asociado con Nereites, aunque con
mayor frecuencia en niveles de la Localidad 1 (Fig. 3.53A-D, G). Hacia el tope de la
seccion inferior se encuentra en asociacion con Zoophycos, pero no presentan relaciones
de corte (Fig. 3.53F). Se reconocieron niveles con una alta densidad de Chondrites en la
base de la seccidon superior en la Asociacion de Facies 2b (Fig. 3.54A, B), y en la segunda

aparicion de la misma facies hacia el tope de la misma seccion.
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Figura 3.53. Fotografias de campo de casos de Chondrites (Ch) en asociacion con otros icnogéneros y con
ESIAM (flechas de color rosa). A) Fotografia de campo en la Localidad 1 en la base de la seccion superior
donde se observan ESIAM, Nereites (Ne) y Chondrites en la Asociacion de Facies 2b. B) Detalle del
cuadrado amarillo de A donde se observa Chondrites isp. C) Nivel de Chondrites isp. con Nereites y
ESIAM. Modificado de Gutiérrez et al (2021, fig. 8k) en el tope de la seccién inferior en la Localidad 1.
D) Chondrites isp. en relacidn de corte con Nereites (Ne) en la base de una arenisca de la Asociacion de
Facies 2b en el tope de la seccién inferior en la Localidad 1. E) Chondrites isp. con Nereites en la Localidad
3. F) Chondrites en el tope de la seccién inferior de la Localidad 1 en el mismo nivel que Zoophycos (Z0).
Modificado de Gutiérrez et al. (2021, fig. 8f). G) Chondrites intricatus (Ch) en el mismo nivel que Nereites
(Ne) en la seccion inferior de la Localidad 1.
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Chondrites isp.

Figuras: 2.4, 3.53C, E, 3.54A-D
Especimenes: IANIGLA-Icn 58, 67,77, 94, 98, 127, 130-132.
Registro:

En la Localidad 1 se encuentra en Asociacion de Facies 2, en el tope de la seccion
inferior mientras que en la seccion superior se registra en Asociacion de Facies 2b y hacia
el tope en la Asociacion de Facies 2a. Ademas, se registra en la Localidad 3 en niveles
heteroliticos.

Descripcién:

Estructuras en galeria preservadas en epichnia, con ramas de 0.4 y 6 mm de ancho
(Fig. 3.54A, B) preservadas longitudinalmente a la estructura mayor. En otros ejemplares
se observan los tuneles solamente en corte transversal y no se distinguen las
ramificaciones (Fig. 3.54D). El relleno observado es activo, de tipo meniscado, de color
mas oscuro que el de la roca hospedante (siendo ambos de material pelitico). No se los
puede asignar icnoespecificamente ya que presentan pocas ramas preservadas y no se
puede medir ni su disposicién en el sistema completo ni las proporciones de los tuneles y

el sistema de galerias.

Chondrites intricatus

Figuras: 2.4, 3.53C, E, 2
Registro:

En la Localidad 1 se encuentra en las Asociacion de Facies 2b, en el tope de la
seccion inferior mientras que en la seccion superior se registra en las Asociacion de Facies

2b y hacia el tope en la Asociacion de Facies 2a. Ademas, se registran en la Localidad 3
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en niveles heteroliticos. En esta Ultima, los especimenes presentan mayor frecuencia que
en la Localidad 1.
Descripcion:

Especimenes compuestos por humerosas ramas mayormente rectas (Fig. 3.54E-
G). El angulo de ramificacion es de 20 ° a 45°. Las ramas tienen un espesor de 0.8 mm

como maximo (Fig. 3.54F) y la disposicion del sistema de galerias es radial.
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Figura 3.54. Chondrites isp. A) Fotografia de campo en la Asociacién de Facies 2a en la seccion superior
de la Localidad 1. B) Fotografia de campo en la Asociacion de Facies 2b en la base de la seccién superior
de la Localidad 1. C) Chondrites? en la Localidad 3.D) Chondrites isp. en corte transversal donde se
observan numerosas ramificaciones. E) Base de banco en la seccion inferior de la Localidad 1 con
Chondrites intricatus. F) Fotografia de campo en la seccién superior de la Localidad 1 de Chondrites
intricatus. G) Fotografia de campo de la Localidad 3 de Chondrites intricatus. H-J) Chondrites targionii
preservado en la Asociacion de Facies 2b en el tope de la seccion inferior de la Localidad 1. K) Fotografia
de campo de Chondrites targionii en la Localidad 2 con detalle en parte de un espécimen en el rectdngulo
de color amarillo.
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Chondrites targionii

Figuras: 2.4, 3.54H-K
Registro:

En la Localidad 1 se encuentra en las Asociacion de Facies 2b, en el tope de la
seccion inferior mientras que en la seccion superior se registra en las Asociacion de Facies
2b y hacia el tope en la Asociacion de Facies 2a. Ademas, se registran en la Localidad 2
en niveles heteroliticos.

Descripcion:

Sistema de galerias, las que presentan taneles cercanos a 1 mm de ancho con
ramas de al menos tres 6rdenes de ramificacion (Fig. 3.54 H-L). Las ramas se insertan de
forma alterna y presentan angulos de 45° con respecto a la rama principal. Presentan
extremos mas curvados en las zonas mas distales. Se distinguié en un caso relleno

meniscado (Fig. 3.54H).
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3.6. El icnogénero Zoophycos Massalongo 1855
3.6.1. Introduccion

El icnogénero Zoophycos es una traza fosil compleja, que presenta una amplia
distribucion temporal y espacial (Knaust, 2017). A pesar de que su registro es extenso
tanto temporal como espacialmente, encontrandose en diferentes facies continta siendo
un icnogénero emblematico. Su registro abarca desde el Cambrico hasta la actualidad
(Miller, 1991; Wetzel, 1992; Gaillard etal., 1999; a; Lowemark y Schéfer, 2003a;
Rodriguez-Tovar y Uchman, 2004; Cabrera et al., 2008; Knaust, 2009; Sappenfield et al.,
2012; Dorador et al., 2016; Monaco et al., 2017; Sedorko et al., 2018b; Belghouthi et al.,
2020; Nasiri et al., 2020; Thomka, 2021; Rodriguez-Tovar et al., 2023) y se lo encuentra
desde facies marinas someras hasta profundas tanto en ambientes silicoclasticos como
carbonéticos (ej., Olivero, 2003). Presenta controversias en cuanto a la icnotaxonomia y
una amplia variabilidad de morfologias. Las implicancias paleoambientales del
icnogénero han sido también discutidas in extenso (Olivero y Gaillard, 1996, 2007;
Giannetti et al., 2017; Sedorko et al., 2018b; Bayet-Goll et al., 2020). No existe tampoco
consenso acerca de aspectos relacionados con la etologia y posibles productores
(Seilacher, 1967a; b; Kotake, 1989, 1991; Bromley, 1991; Wetzel, 1992; Bromley y
Hanken, 2003; Olivero y Gaillard, 2007; Lowermark, 2012; Zhang y Zhao, 2016). Existen
distintas propuestas sobre su posible evolucion a lo largo del tiempo (ej., Seilacher, 1986;
Bottjer et al., 1988; Zhang et al., 2015).

Zoophycos es una traza fosil subvertical sin ramificaciones que presenta relleno
activo y una amplia variabilidad morfoldgica. Tiene conexion abierta con la interfase
agua-sedimento y se caracteriza por ocupar niveles profundos (tier) dentro del sustrato
(Bromley, 1996). El icnogénero se compone de un tubo marginal, y una lamina que se

corresponde al conjunto del spreite, la cual puede tener un contorno simple y plano, o
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complejo, lobulado y espiralado (Olivero, 2003). Las laminas pueden presentar distintas
morfologias: circulares, planas/ con forma de lengua, y helicoidales (Olivero y Gaillard,
2007; Kotake, 2014; ej., Lowemark, 2015). Las formas helicoidales, espiraladas o
lobuladas se desarrollan desde un eje central. En el interior de la ld&mina se observan
estructuras, denominadas lamelas primarias. Entre éstas se pueden observar otras
estructuras curvadas paralelas y pequefias, que se denominan lamelas secundarias.
Como se menciono anteriormente, algunos autores utilizan "grupo Zoophycos" en
vez del nombre del icnogénero al momento de identificar o asignar ejemplares. También
es comun el uso de morfotipos al momento de clasificar ejemplares (ej., Uchman y
Demircan, 1999; Olivero, 2003, 2007). En esta Tesis se utilizara el nombre icnogenérico
y se utilizara la nomenclatura abierta para la asignacion icnoespecifica. Los ejemplares
se describen siguiendo la terminologia propuesta por Olivero (2003); en el caso en que se

introduce algun otro término de otro autor, se lo explicita puntualmente.

3.6.2. Etologia y Productores: antecedentes

Tal como se menciond anteriormente la etologia y la asignacion de productores a
este icnogénero es controvertida. Numerosos productores han sido propuestos, desde
organismos vermiformes, equiuros (ej., Kotake, 1992), poliquetos (ej., Knaust, 2009)
hasta sipunculados (Wetzel y Werner, 1980; Kotake, 1992; Rodriguez-Tovar y Uchman,
2004; Olivero y Gaillard, 2007). En cuanto a la interpretacion etologica de Zoophycos se
considera resultante de la accion de un organismo depositivoro y/o detritivoro. Otras
propuestas fueron la de vertedor de residuos (estrategia de refuse dumping) y la de
cultivador o harvester (Wetzel y Werner, 1980; Kotake, 1989; Bromley y Hanken, 2003;
Lowemark y Schéfer, 2003; Loéwemark etal., 2007; Olivero y Gaillard, 2007

Lowermark, 2012; Monaco et al., 2017). Ademas, se propuso una combinacion de estas
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estrategias para explicar algunas morfologias especificas (Miller, 1991; Buatois y
Mangano, 2011; Léwermark, 2012; Bayet-Goll et al., 2020), aungue su variabilidad
morfoldgica parece responder en algunos casos a etologias opuestas (Lowermark, 2012;
Knaust, 2017). Asimismo, se propuso que los productores pueden utilizar distintas
estrategias ecoldgicas o comportamientos, dependiendo de las condiciones ambientales
y, por ende, presentar diferentes morfologias en las estructuras generadas (Bayet-Goll

et al., 2020).

3.6.3. Distribucién paleoambiental de Zoophycos durante el Fanerozoico
Parametros ambientales tales como la batimetria, la tasa de sedimentacion y el
aporte de nutrientes han sido discutidos como factores limitantes para la distribucion de
Zoophycos (Olivero y Gaillard, 1996; Lowermark et al., 2006; Kotake, 2014; Dorador
etal., 2016; Bayet-Goll et al., 2020; Nasiri et al., 2020; Song et al., 2021). Como se
mencion0 anteriormente, la fluctuacion de estos parametros podria afectar el
comportamiento de los organismos productores y, como consecuencia, a las
caracteristicas morfologicas de este icnogénero (Lowermark et al., 2006; Buatois y
Maéangano, 2011; Dorador etal., 2016; Bayet-Goll et al., 2020). Zoophycos ha sido
documentado en diferentes rangos batimétricos durante el Fanerozoico (Bottjer et al.,
1988; Olivero, 2003). Se ha registrado en ambientes marinos poco profundos, donde
dominan tormentas, hasta zonas mas profundas con condiciones mas estables; tambien en
deltas o zonas protegidas caracterizadas por presentar sedimentos fangosos ricos en
materia organica (Gaillard et al., 1999; Richiano, 2015; Zhang et al., 2015, fig 4). En
particular, en el Paleozoico, Zoophycos presenta grandes diferencias en la morfologia y
en el habitat en relacion con los ejemplos de edad jurasica en adelante (Miller, 1991;

Zhang etal., 2015, fig 2; Giannetti etal.,, 2017). En el Paleozoico se registra
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principalmente en depdsitos de plataforma bajo importantes fluctuaciones ambientales, y
presenta morfologias mas simples, es decir no lobuladas, en comparacién con su registro
post-Paleozoico (Zhang et al., 2015; Sedorko et al., 2018b). Cabe sefialar que a medida
que la morfologia se complejiza, también aumenta la profundidad dentro del sustrato

alcanzada por los productores (ej., Zhang et al., 2015, fig 3).

Los primeros registros de Zoophycos se encuentran en el C&mbrico en ambientes
de plataforma (Bryant y Pickerill, 1990; Goldring y Jensen, 1996; Sappenfield et al.,
2012; Doucek y Mikulas, 2014; Mcllroy y Brasier, 2017; Thomka, 2021). En el
Ordovicico es frecuente en facies marinas profundas (ej., Mikulas, 1993; Ainsaar y
Meidla, 2001; Kakuwa y Webb, 2007) ). En el caso de los registros sildricos, los cuales
son escasos, los Zoophycos se encuentran tanto en facies interpretadas como abanicos
submarinos (en Australia; Shi et al., 2009) o facies de plataforma afectadas por tormenta
(en Bolivia, (Toro et al., 1990)) mientras que también se encuentra en facies marinas
someras con salinidad normal (Pickerill, 2007; Vinn y Toom, 2015). A partir del
Devodnico Temprano se registra en ambientes cercanos a la costa (Gaillard y Racheboeuf,
2006; Sedorko etal., 2018a; b). En este periodo se observa un incremento en la
icnodiversidad del icnogénero (Zhang et al., 2015, fig 4, 2022, fig 3; Zhang y Zhao,

2016).

Desde el Jurasico Temprano hasta el Pale6geno se registra una migracion del
icnogenero hacia batimetrias mas profundas, encontrandolo en facies de plataforma distal
y abisales, siendo comUn en éstas en la actualidad (Bottjer et al., 1988; Olivero, 2003;

Knaust, 2004; Zhang et al., 2015; Giannetti et al., 2017; Rodriguez-Tovar et al., 2023).

En cuanto a la morfologia se observa una complejizacion en la disposicion de las
laminas, desde formas simples y planas, circulares o elipticas, hacia morfologias mas

complejas, espiraladas, con multiples laminas y lobulos, principalmente a partir del
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Jurasico (Chamberlain, 2000; Knaust, 2004; Olivero y Gaillard, 2007; Zhang et al., 2015;
Zhang y Zhao, 2016). En relacion con las formas lobuladas se reconocen dos “Edades de

oro” siendo la primera en el Paleozoico superior y la segunda en el Cretacico-Nedgeno

(Fiorillo et al., 2022).
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3.6.4. Zoophycos en la Formacion Rio Seco de los Castafios

El icnogénero Zoophycos ha sido hallado en la unidad y ha aportado informacion
en las discusiones acerca de la paleobatimetria e icnofacies (Pazos et al., 2015a; Gutiérrez
etal., 2021b; Capitulo 5). Este icnogenero fue hallado en las Localidades 1 y 3 de la
unidad presentando diferentes morfologias (Figs. 2.4, 3.55). Se encontraron ejemplares
en planta y en corte (seccion vertical; Fig.3.55). En la Localidad 1 se documenta en el
tope de la seccidn inferior en las Asociaciones de Facies 2a y 2b, presentando la mayor
frecuencia en esta Ultima, en donde se los encuentra con ondulas de oleaje, ondulas
unidireccionales y estructuras de deformacion. Previamente se identificaron ejemplares
de Zoophycos con lamina lunada (Pazos etal., 2015a, fig 3c). En esta Tesis se
reconocieron nuevas morfologias en ese mismo intervalo y, ademas, se documentaron en
otros niveles de la seccién inferior y en la segunda aparicion de la Asociacion de Facies
2b en la seccion superior. Asimismo, se reconocieron dos morfologias de Zoophycos por

primera vez en la Localidad 3 (Fig. 3.55D).
Zoophycos isp.

Figuras: 2.4, 3.55
Especimenes: IANIGLA-Icn 142, 143, 168, 169, 171.
Registro:
Localidad 1: Zoophycos con lamina circular, lunada o planar. Se registran en la
Asociacion de Facies 2b tanto en la seccion inferior como en la seccion superior.
Localidad 3: Zoophycos con ldmina helicoidal o lunada.
Descripcion:
La mayoria de los Zoophycos estan orientados subhorizontalmente y se preservan
en el tope de bancos tanto de fangolita como de arenisca de la Asociacion de Facies 2b.

Se reconocieron tres morfologias distintas de laminas/spreite: circular (Fig.3.55A),
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lunada (Fig. 3.55B), planar (Fig. 3.55C, E) y helicoidal (Fig. 3.55D). El tubo marginal se
corresponde al borde externo de la laminay esta preservado en alguno de los especimenes
(Fig. 3.55A, C, E). El ancho méximo de la ldmina en las formas lunadas y planares varia
entre 9 y 13.5 cm mientras que en la forma helicoidal es de aproximadamente 7 cm
(medido desde el borde de la lamina hasta el &pice). En los especimenes se distinguen
lamelas primarias y secundarias (Fig. 3.55A, C). El apice puede observarse en algunos
especimenes (Fig. 3.55C, D). Ademas, se identificaron ejemplares de Zoophycos en corte
vertical (Figs. 3.53F; 3.55F-I). En estos, se observa un spreite de entre 0.06 mm y 0.14
mm de ancho. La orientacion de los meniscos varia entre las ldminas, lo cual representa
la yuxtaposicion vertical de las laminas horizontales separadas y no un conjunto de

laminas espiraladas (Knaust, 2009; Fig. 3.55G-I).

La presencia de Zoophycos en la unidad concuerda con la morfologia de
especimenes encontrados en otros niveles paleozoicos en donde predominan las
morfologias no lobuladas, planares o helicoidales (Miller, 2003; Knaust, 2009; Sedorko
etal., 2018b). El hallazgo del icnogénero sugiere batimétricamente a la unidad a un
ambiente marino somero por encima del talud (Pazos etal., 2015a; Gutiérrez et al.,
2021b). El hecho de que las morfologias son en su mayoria planares indicaria que el
productor estaria explotando la materia organica dentro del sustrato (Sedorko et al., 2021)
Ademas, su morfologia indicaria que se desarroll6 en ambientes con una tasa de
sedimentacion alta y constante y con abundante disponibilidad de nutrientes (Giannetti
et al., 2017) aunque esto se observa cuando hay densidades altas de especimenes (Olivero
y Gaillard, 2007). Por el contrario, y a pesar de su morfologia, al analizar la distribucién
de Zoophycos en la Localidad 1, éste se encuentra disperso y no presenta una alta densidad

de ejemplares por nivel, lo cual estaria reflejando condiciones estresantes (Sedorko et al.,
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2018a; b). Algo similar ocurre en depositos de edad similar tanto en Bolivia como en
Brasil en donde existe una baja icnodiversidad en los niveles con Zoophycos y en donde
pueden estar asociados con icnogéneros como Chondrites (como es el caso de los niveles
en el tope de la seccion inferior y en la seccién superior) y, en donde se interpretan a esos

niveles como disdxicos (Gaillard y Racheboeuf, 2006; Sedorko et al., 2018a; b).

"Iam‘él; \

&~ primariaj,
":@

’ -~ ey

itubo marginal®

tubo marginal

lamela \

& primaria

Figura 3.55. Zoophycos isp. A) Fotografia del ejemplar IANIGLA-Icn 168 de la seccion inferior de la
Localidad 1. B) Fotografia de campo de Zoophycos en la seccion inferior de la Localidad 1. C) Fotografia
del ejemplar IANIGLA-Icn 142 de la seccion inferior de la Localidad 1. D) Fotografia del ejemplar
IANIGLA-Icn 143 de la Localidad 3. E) Fotografia de campo de Zoophycos en la seccidn inferior de la
Localidad 1. F-1) Fotografia de campo de Zoophycos en el tope de la seccion inferior de la Localidad 1. G)

Fotografia de campo de Zoophycos en el tope de la seccion inferior de la Localidad 1.

223



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

3.7. Contenido icnoldgico accesorio
3.7.1. Localidad 1

En la Localidad 1 se identificaron previamente a Helminthoidichnites isp. y a
Gordia isp. (Pazos et al., 2015b; Tabla 3.3). Ademas de los icnotaxones mas abundantes
previamente descriptos (Chondrites, Dictyodora, Nereites y Zoophycos) en esta Tesis se
reconocieron nuevos icnotaxones para la unidad. En la seccién inferior se identificaron,

en la Asociacién de Facies 2b, las siguientes estructuras:

Estructuras oblicuas con spreite en forma de U, asignadas a Rhizocorallium

commune? (Figs. 2.4, 3.56A)

- Estructuras horizontales conformadas por un par de surcos sSinuosos que se
encuentran desfasados, ligeramente discontinuos, y que se entrecruzan, asignadas
con duda a Undichnia (Figs. 2.4, 3.56B).

- Estructuras cilindricas meniscadas cuyo ancho es menor a 0.5 cm que en planta
se observan como trayectos sinuosos subhorizontales (Figs. 2.4, 3.56C); estas
estructuras se asignaron a Taenidium isp.

- Estructuras pequerias simples no ramificadas con trayectos de rectos a curvos; las
mismas fueron asignadas a Helminthoidichnites isp. (Figs. 2.4, 3.56D, E).

En la seccidn superior, en los niveles con plantas de la Asociacion de Facies 2a se
identifico a Helminthoidichnites isp. (Figs. 3.56F) y se observaron estructuras
subhorizontales que se bifurcan en forma de Y asignables a Thalassinoides isp. (Figs.

3.56G).
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Figura 3.56. Otras trazas fésiles encontradas en la Localidad 1. Fotografias de campo. A-E: Asociacién de
Facies 2b de la seccion inferior. F-G: Asociacion de Facies 2a de la seccion superior. A) Rhizocorallium
commune?. B) Undichnia?. C) Taenidium isp. D-F) Helminthoidichnites isp. G) Fotografia de campo de

Thalassinoides isp.

3.7.2. Localidad 2

En la Localidad 2 se identifica por primera vez a Arthrophycus? (Fig. 3.57A). Su asignacion es
tentativa debido a la pobre preservacion de los anillos. No puede descartarse totalmente la posibilidad de
que se trate de un ejemplar de Chondrites. Asimismo, se observaron estructuras cilindricas
predominantemente subhorizontales y con spreite preservadas tanto en corte como en epirelieve asignables

a Taenidium isp. (Fig. 3.57B).

Figura 3.57. Otras trazas fosiles de la Localidad 2. A) Arthrophycus?. B) Taenidium isp.
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3.7.3. Localidad 3

En la Localidad 3 ademas de Chondrites, Dictyodora, Nereites y Zoophycos solo
se identificd niveles con estructuras pequefas irregulares no ramificadas las cuales
algunas presentan trayectos mas rectos u ondulados asignables a Helminthoidichnites isp.
y, otras que presentan numerosos entrecruzamientos asignadas a Gordia isp. (Fig. 3.58).

Ambas estructuras estan asociadas a niveles que portan ESIAM.
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Figura 3.58. Trazas fdsiles halladas en cada una de las localidades estudiadas.
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4.1. Comunidades microbianas bentonicas: una sintesis

En las dltimas dos décadas ha habido un incremento en el estudio de las
comunidades microbianas bentonicas y la relacion con su entorno. Estas comunidades
han sido el objeto de numerosos analisis que se abordan generalmente con objetivos muy
particulares. Algunos de ellos se centran en estudiar los aspectos estructurales (Noffke
etal., 2002, 2003; Gerdes, 2007), las relaciones troficas y ecologicas (Ordofiez et al.,
2009; Carpentier et al., 2014; Passarelli et al., 2014), la composicién quimica (Pierre
etal., 2014; Pratt et al., 2014) y la relacion de las comunidades microbianas con el
sedimento (Carmona et al., 2012; Bournod et al., 2014; Maisano et al., 2019; Cuadrado,
2020b). La interaccion de estas comunidades con el ambiente ha sido reconocida también
en el registro fosil (Noffke et al., 2003; Mata y Bottjer, 2009). El término “microbialitas”
se ha propuesto para denominar aquellos depdsitos 6rgano-sedimentarios que se han
acumulado/producido como resultado de una comunidad microbiana benténica que atrapa
y une sedimentos detriticos, generando precipitacion mineral (Kennard y James, 1986;
Burne y Moore, 1987).

Las comunidades microbianas bentdnicas se distribuyen de manera organizada y
son muy resistentes a cambios ambientales (Costerton et al., 1995; Donlan y Costerton,
2002), pudiendo desarrollarse como microagregados, biopeliculas (biofilms), o matas
microbianas (Burne y Moore, 1987; Flemming y Wuertz, 2019). Actualmente incluyen a
cianobacterias, bacterias arqueas, y organismos unicelulares eucariotas como diatomeas
y hongos (Pan et al., 2013). En estas comunidades se encuentran sustancias poliméricas
extracelulares (SPE), polimeros de origen organico que cumplen un rol fundamental ya
que forman una matriz en la cual las células de las comunidades y el sedimento se
encuentran “embebidas” (Stoodley et al., 2002; Flemming y Wingender, 2010; Decho et

al., 2011; Flemming y Wuertz, 2019). El SPE ofrece un soporte estructural que al mismo
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tiempo permite la formacion de canales por los que migran gases y fluidos, la absorcién
de nutrientes, y amortiguar los rangos de salinidad (Noffke y Awramik, 2013). ElI SPE
también favorece la precipitacion de carbonatos (Dupraz et al., 2009).

Las biopeliculas se desarrollan en sedimentos detriticos poco consolidados. Las
biopeliculas pueden limitarse a envolver un grano sedimentario (Noffke et al., 2022, fig.
2.1) o bien pueden convertirse en estructuras visibles macroscopicamente mucho mas
complejas (Noffke et al., 2022, fig. 2.2-2.3). La formacion y el desarrollo de las
biopeliculas ha sido estudiado por diversos autores (Stoodley et al., 2002, fig. 1). Existen
tres mecanismos por los cuales pueden generarse (la redistribucion, la division binaria o
el reclutamiento de células) dependiendo de los organismos involucrados, de la naturaleza
del sustrato y de las condiciones fisico-quimicas del ambiente (Stoodley et al., 2002).

Las estructuras mas complejas en sentido de organizacion e interrelacion de las
comunidades microbianas son las matas microbianas, las cuales constituyen
microambientes con una gran diversidad de organismos con procesos metabdlicos
diversos (Baumgartner et al., 2006; Dupraz et al., 2011; Pan et al., 2013; Mallet et al.,
2014; Pan, 2021). Tanto las biopeliculas como las matas microbianas son abundantes en
ambientes mareales, de lagunas costeras y de plataforma (Noffke, 2010a). La formacién
de una mata microbiana comienza de manera activa con una capa microbiana de tipo
biopelicula. La formacion de las matas microbianas se da en tres etapas que se relacionan
de manera directa con las condiciones dindmicas del ambiente (ver Stoodley et al., 2002;
Dupraz et al., 2011; Noffke y Awramik, 2013).

Las matas microbianas influyen tanto en la disminucion de la erosion del sustrato en el
control de la tasa de sedimentacion. Los mecanismos que ocurren en las matas
microbianas pueden categorizarse como: el crecimiento (relacionado con el

enriquecimiento de masa celular), el baffling y el trapping, y el binding, anteriormente
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mencionado. El aglutinamiento y la distribucién de los granos dentro de la mata
microbiana es un tipo de depositacion mediada por microbios conocida como baffling y
trapping (Noffke, 2010a; Noffke y Awramik, 2013). Estos procesos junto con la
bioestabilizacién permiten que los tapetes microbianos se establezcan y soporten
condiciones ambientales dindmicas (Cuadrado, 2020a). Ademaés, la presencia de
biopeliculas y de matas microbianas aumenta el potencial de preservacion de los
sedimentos, en particular de los arenosos (Noffke, 2021). Por lo tanto, las matas
microbianas influyen significativamente en la respuesta de los sedimentos a los flujos
hidrodindmicos de olas y corrientes (Noffke, 2010a). La comunidad esta intimamente
relacionada con el sustrato, pudiendo el microbentos verse afectado ante cualquier
inestabilidad del mismo; las matas pueden erodarse, romperse, enrolarse y soterrarse,
entre otros procesos (Maisano et al., 2019; Cuadrado et al., 2021; Noffke et al., 2022a).
La comunidad microbiana puede desarrollar distintos mecanismos que conlleven a la
supervivencia de ésta, por ejemplo, escapando del soterramiento mediante la migracion a
otro nivel (Bebout y Garcia-Pichel, 1995; Cuadrado et al., 2011).

A su vez, la dindmica (procesos fisicos) pueden modificar la comunidad
microbiana bentdnica y las condiciones del sustrato (por ejemplo, su cohesividad),
formando estructuras conocidas como Microbially Induced Sedimentary Structures
(MISS) o Estructuras Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana (ESIAM)
(Pettijohn y Potter, 1964; Noffke et al., 2001, 2006; Bournod et al., 2014) que surgen
como respuesta a cambios en las condiciones hidrodindmicas del ambiente. Las mismas
representan una de las evidencias indirectas de la presencia de matas microbianas o
biopeliculas (Gerdes et al., 2000; Cuadrado y Pizani, 2007; Noffke, 2009; Bournod et al.,
2014; Maisano et al., 2019). La interaccion entre la actividad microbiana y la dinamica

sedimentaria genera la formacion de biolaminitas (Gerdes et al., 2000), que es una
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sucesion de matas microbianas con intercalaciones de sedimentos clasticos. Los
mecanismos de estructuracion de las comunidades microbianas han sido utilizados para
clasificar a las ESIAM en cinco categorias y dieciocho tipos (Noffke, 2009, 2010a;
Noffke et al., 2022; Fig. 4.1). En esta Tesis se clasificara a las ESIAM segun las
descripciones y propuesta de clasificacion de Noffke (2009; Fig. 3.1A). También se
realizara en base a comparaciones con material descripto en la literatura tanto del registro
fésil como de ejemplos analogos de matas microbianas modernas. Paralelamente existen
otras clasificaciones alternativas, en donde categorizan los procesos de las ESIAM
teniendo en cuenta el metabolismo de los microorganismos, siendo cinco principales: el
crecimiento, que incluye al entrampamiento y al aglutinamiento; el metabolismo, que
influye la precipitacion mineral; la destruccion, que incluye la deshidratacién, la erosion
y el transporte; el decaimiento, dominado por el desarrollo de gases; y la diagénesis
(Schieber, 2004; Schieber et al., 2007). Por otro lado, se ha discutido si las ESIAM deben
ser consideradas trazas fosiles. Desde un punto de vista teérico, las ESIAM no son
icnofdsiles debido a que no registran la actividad de un grupo homotipico de organismos
en interaccion con un sustrato, sino que son el resultado de las actividades fisioldgicas de
comunidades de organismos modificados por procesos fisicos (Bertling et al. 2006, 2022).
Ademas, se reconocen distintos esquemas de clasificacion existentes (ej., Noffke et al.
2001; Schieber et al. 2007; Davies et al. 2016).

Existen distintos criterios utilizados para reconocer el caracter biogénico de las
ESIAM, como ser la presencia de precipitacion de minerales autigénicos, la disposicion
de granos en una matriz mas o menos laminar, la formacion diagenética temprana de
pirita, la acumulacion de materia organica en forma laminar, entre otros (Schieber, 1986;
Gerdes et al., 2000; Noffke, 2009). En el registro fosil se puede reconocer a nivel

microscopico por la presencia de tuneles producto de la bioturbacién dada por los
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minadores de sustrato (undermatminers) (Crimes y Gerard, 1982; Gingras et al., 2011,
Noffke et al., 2021), por laminas onduladas (Thomas et al., 2013), y por la presencia de
SPE. En ejemplos actuales estas mismas caracteristicas son observadas (ej., Cuadrado &
Blasi, 2018). Existen ademas casos de preservacion excepcional de estructuras celulares
intactas, filamentos microbianos fosilizados y/o rastros de SPE (Callow y Brasier, 2009;
Fernandez y Pazos, 2013; Pazos et al., 2015a). Recientemente se han categorizado las
Texturas Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana (TSIAM) observadas en
secciones delgadas de ESIAM, reconociéndose cinco clases de texturas relacionadas con
la génesis de éstas (Noffke et al., 2022; Fig. 3.1B). MacroscOpicamente, pueden
reconocerse como superficies brillantes, las cuales contienen biopeliculas y a las cuales
se las denomind con superficies con "bioglue”(Seilacher, 2008).

Las ESIAM se reconocen en los ambientes marinos someros y marginales desde
el Arqueano siendo muy abundantes en depositos de esa edad en relacion con los registros
fanerozoicos (ej., Schieber, 1998; Hagadorn y Bottjer, 1999; Bouougri y Porada, 2002;
Banerjee y Jeevankumar, 2005; Sur et al., 2006; Dornbos et al., 2007; Noffke, 2007, 2009,
2010; Eriksson et al., 2010; Noffke et al., 2003b, 2006, 2008, 2013; Sarkar et al., 2004,
2006, 2014; Lan y Chen, 2012; Tang et al., 2012; Banerjee, S., 2012; Banerjee et al.,
2010, 2014; Fig. 3.2.). Se las reconoce en ambientes marinos profundos (Buatois y
Mangano, 2003; Heijs et al., 2005) aunque presentan mayor cantidad de registro,
particularmente fosil, en ambientes someros (Fernandez y Pazos, 2013; Mata y Bottjer,
2013; Pazos etal., 2015a; Davies et al., 2016; Gutiérrez etal., 2017, 2021b) siendo
dominantes los registros en ambientes influidos por mareas (Cuadrado y Pizani, 2007;
Bose y Chafetz, 2009a; Cuadrado et al., 2011, 2012, 2021; Bouougri y Porada, 2012;
Carmona et al., 2012; Fernandez y Pazos, 2013; Pan et al., 2013; Agogué et al., 2014;

Dupuy et al., 2014; Orvain et al., 2014; Maisano et al., 2019; Ahmad y Duane, 2020). En
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la actualidad abundan en ambientes marinos marginales e hipersalinos (ej., Davies et al.,
2016; Gingras et al., 2011; Porada et al., 2008). Noffke (2002) sugiere gque eran frecuentes
en sustratos arenosos poco profundos debido a la alta translucidez de la arena de cuarzo
que ofrece oportunidades para matas fototréficas. En sucesiones monétonas compuestas
por areniscas, limolitas y arcilitas, las ESIAM resultan tiles para detectar y cuantificar
las oscilaciones del nivel del mar (Noffke, 2010b; a).

Si bien no existe un consenso sobre la utilizacion de ESIAM como indicadores
batimétricos, el patron de distribucion y las diferencias morfologicas de las mismas en
combinacidn con criterios sedimentolégicos permite la identificacion de las condiciones
ambientales durante el desarrollo de las matas microbianas (Davies et al., 2016; Bayet-
Goll y Daraei, 2020; Duperron y Scasso, 2020).

Las ESIAM se registran en ambientes fluviales meandriformes del Paleozoico
inferior, en particular en depdsitos heteroliticos (Davies y Gibling, 2010; Buatois y
Mangano, 2012; Davies et al., 2016; Bayet-Goll y Daraei, 2020). Por otro lado, las facies
fluvio-estuarinas favorecen el desarrollo y la preservacion de ESIAM, en particular en las
Ilanuras aluviales debido a que se reduce la erosion, y el alto aporte de sedimentos como
consecuencia de la disminucion del gradiente topografico (Bayet-Goll y Daraei, 2020, fig
15a). Las planicies de marea supramareales son las que presentan la mayor abundancia
de ESIAM (Mata y Bottjer, 2009; Carmona et al., 2012; Pan et al., 2013; Eoff, 2014;
Maisano etal., 2019; Bayet-Goll etal., 2020; Cuadrado, 2020a). En ambientes de
plataformas abiertos como en planicies de mareas restringidas se registran abundantes
ESIAM (Gerdes et al., 2000; Noffke et al., 2003; Draganits y Noffke, 2004; Mangano y
Buatois, 2004; Schieber, 2007; Tang et al., 2012) con una tendencia de distribucion de
patrones definida (Bayet-Goll y Daraei, 2020, fig 17). Se las encuentran preservadas, por

un lado, en facies heteroliticas finas (limolitas y arcilitas) con estratificacion entrecruzada
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0 areniscas laminadas, interpretadas como depositadas en una plataforma por encima del
nivel de base de olas de tormenta o como depdsitos de plataforma externa. Por otro lado,
se las encuentra en facies heteroliticas mas gruesas (areniscas, limolitas y arcilitas) con
estratificacion flaser o lenticular, interpretadas como depositadas en la zona intermareal
de una planicie de marea (Mata y Bottjer, 2009; Bayet-Goll y Daraei, 2020).

En relacion a la utilizacién de las mismas con fines estratigrafico-secuenciales se
han realizado numerosos estudios (ej., Noffke et al., 2006; Mata y Bottjer, 2009; Sarkar
et al., 2014). Se las considera como presentes en superficies limitantes (desde superficies
de méxima inundacion a superficies transgresivas), con lo cual, el desarrollo y la
preservacién de las mismas se encuentran controlados por las fluctuaciones del nivel del
mar. Es por esto que las ESIAM pueden indicar condiciones del ambiente depositacional,
pero no pueden utilizarse para identificar con seguridad sistemas depositacionales o

parasecuencias (Bayet-Goll y Daraei, 2020).
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Figura 4.1. A) Clasificaciones de ESIAM de acuerdo con los procesos y mecanismos influyentes. Las

estructuras individuales se clasifican segln sus principales modos de formacién (crecimiento, union,

bioestabilizacion, baffling y el trapping). EI pequefio rombo del centro incluye las ESIAM que surgen de

la interaccion de los cuatro procesos. Por razones précticas, las estructuras individuales recibieron nombres

descriptivos. B) Clasificacién de texturas microscopicas microbianamente inducidas (TSIAM). Se

reconocen cinco clases segun la génesis: 1, texturas causadas por interaccion microbiana; 2, texturas

causadas por enterramiento de carbono; 3, texturas causadas por la mineralizacion de la materia organica;

4, texturas causadas por interaccién microbiana-quimica; y 5, texturas que surgen de la combinacién de los

cuatro procesos. La presencia de TSIAM apoya el origen biogénico de ESIAM. Modificado de Noffke

(2009, fig. 3; 2010) y de Noffke et al. (2022, fig. 17).
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Figura 4.2. A) Registro de las estructuras sedimentarias inducidas por actividad microbiana (ESIAM)
desde el Arqueano hasta la actualidad (el gap del Paleozoico superior se relaciona a la falta de informacion
en rocas de esa edad). Modificado de Noffke (2010, fig. 1.6). B) Distribucion de los registros de ESIAM en

el registro estratigrafico mundial. Tomado y modificado de Davies et al. (2016, fig 2).

4.1.1. El caso de las estructuras rugosas en el registro fosil

Dentro de las ESIAM existe una estructura comunmente reconocida en el registro
fosil: las estructuras rugosas (wrinkle structures). Las mismas presentan relieves positivos
(crestas/ridges) y negativos (depresiones/pits) dentro de un mismo plano de
estratificacion con una direccion variada y, generalmente, se preservan en el techo de
bancos de areniscas (Noffke et al., 2022a). Las mismas fueron reconocidas en el registro
(Hagadorn y Bottjer, 1997; Mata y Bottjer, 2009; Huang et al., 2011; Fernandez y Pazos,
2013; Noll y Netto, 2018; Callefo et al., 2019), y a veces descriptas como estructuras
sedimentarias sin importar su genesis (Hagadorn y Bottjer, 1997, 1999). Se las ha
descripto como un tipo de marcas de base, como ondulitas de adhesion, como producto

de deformacion debida al cizallamiento de la corriente, o también como producto de
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sismitas (Porada y Bouougri, 2007; Thomas et al., 2013; Pratt, 2021). Sin embargo, desde
que el estudio de las comunidades microbianas bentdnicas cobr6 méas importancia en
estudios interdisciplinarios, la utilizacion del término “estructuras rugosas” conlleva
implicitamente un origen microbiano, es decir estan incluida dentro de las ESIAM
(Porada y Bouougri, 2007; Stimson et al., 2017; Noffke et al., 2022; Hagadorn y Bottjer,
1997, 1999). La presente Tesis se referira a las estructuras rugosas de esta forma.

La formacion de estas estructuras ha sido hipotetizada y discutida en numerosos
trabajos (Hagadorn y Bottjer, 1997; Noffke et al., 2002; Thomas et al., 2013; Mariotti
et al., 2014). Por un lado, se propone que son el resultado de la litificacién de matas
microbianas (Noffke, 2000) o la consecuencia de la presion ejercida por la depositacion
de sedimento sobre sustratos tapizados por matas microbianas; en este Gltimo caso las
estructuras rugosas serian el producto del escape de agua (Noffke et al., 2002). Otros
proponen que estas estructuras rugosas son generadas por debajo de las matas
microbianas producto de la accion fisica de las corrientes, las olas y el viento (Hagadorn
y Bottjer, 1997; Bouougri y Porada, 2002; Gerdes, 2007; Porada et al., 2008). Otra
propuesta menciona que estas estructuras se formarian en la interfase sedimento-agua en
entornos dominados por olas de una amplitud orbital muy pequefia en bancos de arena
fina 0 muy fina (Mariotti et al., 2014), o que se encuentran relacionadas con la formacién
de 6ndulas en entornos de matas microbianas fragmentadas o bien en agregados
microbianos (Mariotti et al., 2014). Para poder reconocerlas como estructuras rugosas
deben encontrarse en asociacion con otras evidencias relacionadas con actividad
microbiana y deben tener una geometria especifica y un tamafio en el rango milimétrico
(Bouougri y Porada, 2007). Asimismo, deben analizarse secciones delgadas para observar
las TSIAM (Noffke et al., 2022a). En el caso de no poder realizar secciones delgadas se

propone utilizar Tomografia Computarizada de Rayos X (Noffke et al., 2022).
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Se han reconocido diferentes tipos de estructuras rugosas, lo cual ha permitido

clasificarlas de acuerdo con su morfologia y origen (Fig. 4.3). Se reconocen las siguientes

estructuras incluidas dentro de las estructuras rugosas:

De tipo 1: incluye a las denominadas Piel de elefante (elephant skin; Gehling y Droser,
2009; Fig. 4.3, 1) Patrones reticulados de crestas estrechas y afiladas y depresiones
poligonales anchas con un perfil concavo hacia arriba. Son producto de la migracion
de organismos filamentosos (Gerdes, 2007; Shepard y Sumner, 2010; Cuadrado y
Pan, 2018).

De tipo 2: incluye superficies de mata plegada (Fig. 4.3, 2): producto de la accion de
flujos tractivos como oleaje.

De tipo 3 y 4: incluyen a las estructuras de tipo “Kinneyia” (Fig. 4.3, 3—4):
estructuras con pequefios surcos ovalados formadas por el movimiento de agregados
de organismos (Mariotti et al., 2014; Noffke et al., 2022). Dentro de éstas se
diferencian a su vez:

- Estructuras rugosas transparentes en crestas y depresiones de

ondulitas: producto de matas microbianas endobentdnicas y son aquellas en las que

se observan estructuras fisicas sedimentarias subyacentes bajo las arrugas (ej.

ondulitas).

- Estructuras rugosas no transparentes en ondulitas palimsepticas:

producto de matas microbianas epibentdnicas y cubren completamente el plano de

estratificacion (Noffke, 2000, 2010, fig. 111.40).
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Figura 4.3. Diferentes tipos de estructuras rugosas y su origen. En el centro de la figura se encuentra
representada una mata microbiana plana. Los diferentes tipos de estructuras rugosas se muestran del 1—4.
1) La comunidad microbiana filamentosa forman copetes (tufts) y patrones reticulados en respuesta a estrés
ambiental, causando Texturas de Superficies Organicas (TSIAM, TOS). 2) Mata microbiana epibenténica
es afectada por una corriente, se pliega y forma una superficie de mata plegada. 3-4) Estructuras de tipo
“Kinneyia” que pueden formarse por agregados microbianos movidos por oleaje (3) o pueden producirse
por escape de agua a través de la mata microbiana cuando es enterrada. Tomado de Noffke et al. (2022, fig.
15).

Existen numerosos estudios sobre las estructuras rugosas en depdsitos del
Precambrico, y se encuentran analizadas exhaustivamente en cuanto a su registro,
distribucion paleoambiental y las facies que las contienen. Su registro fanerozoico no
presenta el mismo tratamiento (Pruss et al., 2004; Mata y Bottjer, 2009). Algunos autores
las consideran indicadoras paleobatimétricas de ambientes marinos poco profundos, por
encima del borde de la plataforma. (ej., Buatois et al., 2014) y otros sugieren que habrian
dominado los ecosistemas por debajo del nivel de base de olas de buen tiempo (Mata y

Bottjer, 2009), aunque no hay consenso sobre su interpretacion ya que se las ha registrado
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en distintos ambientes bajo condiciones ecoldgicas similares (Davies et al., 2016; Bayet-
Goll y Daraei, 2020). Las estructuras rugosas endobentonicas/transparentes son
registradas en la plataforma por encima de la base de las olas de tormenta. Mientras que
las estructuras rugosas no transparentes se desarrollaron principalmente en zonas
tranquilas por debajo de la base de las olas de tormenta (Noffke, 2010a; b). Esta tendencia
de facies proximales a distales en la plataforma esta relacionada con el desarrollo de
menor SPE (matas endobentonicas) a mayor desarrollo de SPE (matas epibenténicas), lo
que explica una preservacion menos favorable de la morfologia original de la superficie
(Noffke et al., 2008; Noffke, 2010a).

En particular el potencial de preservacion de estructuras rugosos en los sistemas
deltaicos es bajo en comparacién a los de plataforma siendo el desarrollo de comunidades
microbianas bentonicas muy restringido. Esto se debe probablemente por las condiciones
de alta tasa de sedimentacion y retransporte de sedimentos alli presentes, por lo que pocos
estudios han informado de este tipo de estructuras en sistemas deltaicos (ej., Parizot et al.,
2005; Homann et al., 2015; Bayet-Goll y Daraei, 2020, fig 18). En otros ambientes como
de laguna costera (Noffke, 2000)) o turbiditicos de aguas profundas (Buatois y Mangano,
2003) también han registrado estructuras rugosas.

El patron de distribucion de las estructuras rugosas muestra que las comunidades
microbianas bentdnicas que han conformado las matas microbianas asociadas deben
haber sido fotoautdtrofas, lo cual restringe a dichas comunidades hasta aproximadamente
los 200 m de profundidad de columna de agua (Noffke, 2010). Ademas de las condiciones
de luminosidad, las condiciones energéticas del ambiente deberian ser bajas y el sustrato
de grano fino (pero no arcilloso) para que las comunidades microbianas bentdnicas

puedan desarrollarse (Noffke et al., 2002).

240



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

4.2. ESIAM en la Formacion Rio Seco de los Castarios

La unidad de estudio presenta uno de los pocos registros de ESIAM, en particular
de estructuras rugosas, del Paleozoico medio a nivel mundial (Pazos et al., 2015a; b;
Davies etal.,, 2016; Sedorko etal., 2019; Gutiérrez etal., 2021b). Ademas de las
estructuras rugosas se reconocen superficies con bioglue, matas microbianas, bolsillos de
erosion y remanentes de matas microbianas (Pazos et al., 2015b, fig. 2b; Gutiérrez et al.,
2021a). En esta Tesis se contextualizaron a las ESIAM estratigrafica vy
sedimentoldgicamente.

En la Localidad 1, las ESIAM se registran en intervalos heteroliticos en la
Asociacion de Facies 2 (Fig. 2.4). Se observaron también en las Localidades 2 y 3. Se
documentaron estructuras relacionadas con la bioestabilizacibn como por ejemplo
fragmentos de matas microbianas (mat chips) y estructuras producto de la interaccion de
todos los procesos relacionados a la formacion de ESIAM (Fig. 4.1). En estas ultimas se
encontraron abundantes estructuras rugosas, depresiones y remanentes erosivos
(erosional pockets y remnants; Fig 4.4). Se destaca la presencia de ESIAM en niveles sin
bioturbacion que se encuentran por debajo y por encima de niveles con icnofosiles (Fig.
2.4). Dos tipos de analisis fueron llevados a cabo a nivel macroscépicos y a nivel
microscopico (Seccidn 4.2.1). Los niveles de ESIAM en asociacion con icnofdsiles tienen

un tratado aparte en la Seccion 4.2.3.
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Figura 4.4. ESIAM en la Formacion Rio Seco de los Castafios. A—F) ESIAM en la seccion inferior de la

Localidad 1. A) Depresiones, doblez y fragmentos de matas microbianas en remanentes erosivos (flechas
de color rosa). B) Fragmentos de matas microbianas en arenisca fina en la Asociacion de Facies 2a. C)
Fragmento de mata microbiana en limolita en la Asociacion de Facies 2b. D—G) Estructuras rugosas con

pequefias depresiones y crestas. H—K) Estructuras rugosas en la seccion superior de la Localidad 1.
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4.2.1. Analisis macroscépico

En la seccion inferior de la Localidad 1 se reconocen ESIAM en el techo de los
bancos de las Asociacion de Facies 2a y 2b siendo muy abundantes en los niveles
peliticos. Dentro de estos niveles se distinguen, ademas de las superficies con bioglue,
fragmentos de mata microbiana (Fig. 4.4A—C, flechas de color rosa), depresiones,
remanentes erosivos (Fig. 4.4B) y estructuras rugosas (Fig. 4.4D—G). En la seccion
superior, se observan con mayor frecuencia en la misma asociacion de facies (Figs. 4.4,
4.4H—K). En particular hacia el techo de esta seccion, en los niveles donde se
encontraron fragmentos de macroflora, se observan depresiones, en donde se preservaron
senos de ondulitas, y remanentes erosivos que conservan fragmentos de matas

microbianas (Fig. 4.5).

En la Localidad 2 se registraron formas de lecho tapizadas por matas microbianas
(Fig. 4.6A—E). En algunos niveles, las 6ndulas presentan estructuras rugosas en crestas
y senos, mientras que en otros se observaron sélo en las crestas (Fig. 4.6C). También se
reconocieron bolsillos de erosion (lineas de color blanco) y remanentes de mata
microbiana (Fig. 4.6 F). Se reconocen numerosos niveles sucesivos de 6ndulas con
ESIAM (Fig. 4.6E, G). A su vez, en la Localidad 3 se registraron estructuras rugosas (Fig.

3.7) y numerosas superficies con bioglue.
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Figura 4.5. Niveles en el tope de la seccion superior en la Localidad 1 donde se registran restos de

paleoflora, niveles de depresiones con senos de ondulitas (flechas de color celeste), y remanentes erosivos
que conservan fragmentos de matas microbianas entre los topes de las crestas de las ondulitas (flechas de
color blanca). Detalle del rectangulo azul (derecha) con ESIAM (flechas de color rosa). B) Detalle de las
ondulas palimsépticas, protegidas por matas microbianas. C) Estructura rugosa de uno de los niveles de A.

D) Mata microbiana en un nivel de arenisca fina.
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Figura 4.6. Niveles con ESIAM en la Localidad 2. A) Superficie con 6ndulas con estructuras rugosas que

las recubren. B) Detalle del cuadrado amarillo de A con estructuras rugosas (flechas de color rosa). C)
Trenes de dndulas tapizadas por estructuras rugosas (flechas de color rosa). D) Estructuras rugosas
relacionadas con la actividad microbiana. E) Forma de lecho preservada con estructuras rugosas (flechas
de color rosa). F) Bolsillos de erosion (lineas de color blanco-nivel inferior) y remanentes de mata
microbiana (flechas de color rosa). G) ESIAM (flechas de color rosa) en numerosos niveles de ESIAM
tapizando niveles subyacentes.

245



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

Figura 4.7. Niveles con ESIAM en la Localidad 3. A) Estructuras rugosas de tipo piel de elefante. B)

Estructuras rugosas poco definidas. Se observa erosién en la capa superior, indicando laminacion en el

sustrato.

Las estructuras rugosas observadas en las tres localidades estan dispuestas en

parches en los planos de estratificacion, o tapizando formas de lecho. Se encuentran

formadas por pequefias depresiones y crestas. Se pueden diferenciar tres tipos

morfolégicos en las estructuras rugosas de la unidad:

Morfotipo A: crestas y depresiones pobremente definidas o con relieve poco marcado
(Fig. 4.4A; 4.6). En este tipo no hay tanta continuidad. Presenta desde formas de tipo
reticuladas o de panal de abeja (Figs. 4.4B, F, G, H, I, K) con crestas redondeadas
irregulares, a formas isomeétricas (Fig. 4.4C, E), o formas lineales o formas
ovoalargadas.

Morfotipo B: las crestas y depresiones se observan bien definidas, con relieve marcado
(Fig. 4.4D, J; 4.6). En este tipo, tanto crestas como depresiones presentan continuidad
pudiendo seguirse por varios centimetros sin entrecortarse. Se pueden distinguir
crestas redondeadas con un relieve marcado y de orientacion mayormente paralela.
Morfotipo C: crestas irregulares de distintos tamafios con aspecto corrugado (Fig.
4.7A).

Morfotipo D: crestas convexas con un relieve muy poco marcado, con orientacion

paralela (Fig. 4.7B).
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Los morfotipos A y D se asemejan a la clasificacion de tipo 1 de Noffke et al.

(2022; Fig. 4.3), mientras que el morfotipo B se asemeja al tipo 3 o 4. EI morfotipo C es
asignable al tipo 2. Estas ultimas estan interpretadas como el producto de desplazamiento
de la mata microbiana por una fuerte corriente que la pliega en arrugas irregulares.
En las de tipo 1 (Fig. 4.3) estan incluidas aquellas morfologias con patrones reticulares,
copetes y las de morfologia de piel de elefante. Se las interpreta como el resultado de la
migracion de microorganismos (Gerdes, 2007; Shepard y Sumner, 2010; Cuadrado y Pan,
2018). En estudios actuales se observo que se desarrollan después de una inundacion bajo
condiciones de baja energia y que se preservan luego de desecarse por radiacion solar y
deshidratacién. Estas estructuras reticuladas se interpretaron como caracteristicas de la
zona intermareal superior a la zona supramareal, sujetas a una agitacion moderada del
agua. El régimen hidrodindmico asociado a la presencia de las mismas en entornos
costeros suele estar relacionado con la baja energia (Gehling, 1999; Shepard y Sumner,
2010). Aungue en estudios actuales se observo que pueden soportar flujos de alta energia
esporadicos (Cuadrado y Pan, 2018). Por lo tanto, se puede relacionar su formacién con
condiciones de calma, aunque pueden estar expuestas a pulsos de alta energia (Cuadrado
y Pan, 2018).

Otras estructuras producto del movimiento de agregados microbianos en la
interfase agua-sedimento son las de tipo 3, cominmente denominadas de tipo “Kinneyia”
en términos descriptivos (Mariotti et al., 2014). A las de tipo 4 se las interpreta como el
producto de la expulsion de agua de una mata microbiana producto del cubrimiento con
sedimentos (Noffke et al. 2022). En estas se pueden distinguir las estructuras arrugadas:

transparentes (Fig. 4.6) y las no transparentes (Fig. 4.4D, J).
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4.2.2. Analisis microscopico

La observacion a microescala permite la descripcion de la fabrica depositacional,
el reconocimiento de Texturas Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana
(TSIAM), y el reconocimiento indirecto de bioturbacion en casos en donde la laminacion
primaria se observa alterada (disturbed) (Seccion 4.2.3). Las texturas observadas son
interpretadas como biopeliculas o superficies de matas microbianas in situ (ej., Noffke,
2010a; b). La laminacion de espesor milimétrico, con micro-ondulaciones y alternancia
entre sedimentos clasticos y componentes organicos son elementos que permiten
reconocer la presencia de microorganismos en el registro sedimentario (Noffke, 2010a;
b; Maisano, 2019; Maisano et al., 2019; Cuadrado et al., 2021).
Se realizaron 5 secciones delgadas de estructuras rugosas de los morfotipos A y B,
reconocidos en litologias que cubren el rango granulométrico de areniscas muy finas a
pelitas finas. Se reconocieron biolaminitas que presentan ondulaciones o microestructuras
de copetes (Fig. 4.8, flechas de color rosa). En estas laminas se observa un porcentaje
mayor de materia organica que permite diferenciarlas de las otras laminas con alto
contenido de material silicoclastico. Se pueden diferenciar ldminas compuestas por
tamafio arena muy fina a arcilla con bases bien definidas de caracter erosivo (Fig. 4.8,
flechas de color amarillo). Las bases son continuas y planas (Fig. 4.8A, B) o presentan
micro-ondulaciones (Fig. 4.8C), lo que indica cambios en las condiciones de energia del
medio, pudiéndose diferenciar distintos niveles dentro de cada seccion delgada.
Internamente, se distingue laminacion difusa asociada con criptobioturbacion (Fig. 4.8,
flechas de color blanco). En algunos casos esta interrupcion de la laminacién es mas
evidente, observandose un cambio notorio en el reordenamiento de granos (Fig. 4.8A,

lineas punteadas blancas).
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Un caso particular se observa en el intervalo rico en limo y arena fina del nivel
superior (nivel 2) observado en la Fig. 4.8B. Internamente se distingue una superficie
continda ondulada e irregular compuesta de arcilla-materia organica entre sedimento mas
grueso. En el techo de esta microestructura no se observa una fabrica preferencial, sin

embargo, es apreciable la abundante presencia de material organico.

Figura 4.8. Secciones delgadas de niveles con ESIAM. A) Biolaminitas con ondulaciones y/o

microestructuras (flechas de color rosa) que intercalan entre sedimento de tamafio limo-arena fina. Se
distinguen dos niveles limitados por una base erosiva neta (flechas de color amarillo). En el detalle
rectangular de color rosa se muestra la criptobioturbacion (lineas puntedas de color blanco). B) Seccion
delgada con dos niveles, el nivel 1 presenta laminacién difusa producto de la criptobioturbacion (flechas de
color blanco) y un nivel 2 que comienza con una base erosiva plana y se continua con un intervalo dominado
por limo-arena fina que contiene una microestructura continua, irregular y ondulada compuesta de arcilla-
materia organica asociada a actividad microbiana. En el detalle rectangular de color verde se observa la
microestructura descripta. C) Seccion con dos niveles. El techo del nivel 1 presenta una superficie ondulosa
(flechas de color amarillo) que se continua en el nivel 2 con una laminacién difusa asociada a
criptobioturbacion (flechas de color blanco).
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Una de las muestras del tope de la seccion inferior donde se observan estructuras
rugosas de morfologia A (Fig. 4.4D) se ha estudiado bajo microscopio electrénico de
barrido (MEB), incluyendo analisis de espectroscopia de energia dispersiva de rayos X
(EDAX). Como resultado se observan microestructuras filamentosas y de tipo cocoide
(Fig. 4.9A-C), evidencia de SPE (Fig. 4.9D, E), y pirita (Fig. 4.9C). La presencia de
minerales autigénicos es uno de los indicadores indirectos que se utiliza para identificar
la presencia de microorganismos en sedimentos (Schieber, 2004; Maisano, 2019). En los
andlisis de EDAX se observan valores de carbono superiores al 48 %. Las morfologias
observadas se asemejan a filamentos de bacterias o cianobacterias, tales como las
descriptas en planicies de marea de diferentes periodos geoldgicos y en material de matas
microbianas actuales descriptas bajo lupa (ej., Noffke, 2010a; Cuadrado y Pan, 2018, fig

6a, f, 7).

Figura 4.9. Fotografias al microscopio electronico de barrido (MEB) del ejemplar que contiene de
estructuras rugosas de tipo A (Fig. 4.4D). A-B) Modificadas de Pazos et al (20153, fig 4e, f). A) Cuerpos

organicos en forma de vara. B) Cocoides de redondeados a ovales aislados y SPE. C) Pirita D-F) Estructuras

de superficies atribuibles a SPE.
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En resumen, a partir del analisis de las secciones delgadas se identificaron
Texturas Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana (TSIAM) sobre la base de
laminacion milimétrica con alto contenido orgénico, superficies microondulosas
irregulares, estructuras de tipo copete, y microestructuras filamentosas que en su conjunto
evidencian la presencia de comunidades microbianas bentonicas. Asimismo, el
reconocimiento de la fabrica primaria disturbada es otra evidencia de la actividad de

microorganismos asociados a estos niveles.

4.2.3. La relacion entre las trazas fésiles y las ESIAM en la unidad de estudio

El icnogénero Nereites es muy abundante en la unidad, y esta presente en todas
las localidades de estudio, al igual que el icnogénero Dictyodora. A pesar de la
abundancia y diversidad de ambos icnogéneros al primero se lo encuentra con frecuencia
en niveles en asociacion con ESIAM, mientras que solo existen tres casos de asociacién
de ESIAM con otros icnotaxones (Fig. 4.10).

Macroscopicamente se observa a Nereites en relacion con estructuras rugosas
(Fig. 4.10A-E). Anteriormente la Unica icnoespecie reportada junto con ESIAM en esta
unidad fue N. macleayii (Pazos et al., 2015a, b). En esta Tesis se observa que es mas
frecuente la asociacion con Nereites missouriensis. En la Localidad 1, se observa una
mayor asociacion de ESIAM con Nereites en la seccion inferior y hacia el tope se registra
un unico caso donde estructuras rugosas estan en el mismo nivel que Zoophycos (Fig.
4.10F). En la seccion superior de la Localidad 1 s6lo se encontraron casos de asociacion
de ESIAM con Nereites (Fig. 4.10D, E). En la Localidad 3 se encontraron numerosas
superficies con bioglue asociadas con ESIAM, pero sblo se registraron dos casos en

asociacion con trazas fosiles: uno con Nereites y otro con Dictyodora y Chondrites? (Fig.
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4.10G). Este ultimo es el Unico caso en la unidad de ESIAM en el mismo nivel donde se
encuentra presente un trayecto horizontal del spreite de Dictyodora. Otros icnotaxones
en asociacion con ESIAM que se reconocieron en la unidad son Helminthoidichnites
(Pazos et al., 2015a, fig 5d, ) y Gordia (Pazos et al., 20153, fig 5f), los cuales reflejan la
actividad de metazoos en forma de gusano alimentandose de las matas microbianas o
biofilms (Méngano y Buatois, 2007).

Nereites se encuentra de manera subsuperficial en arcilitas laminadas de color
oscuro en la Asociacion de Facies 2. Se preserva en el tope de los bancos (Fig. 4.10), y
también se lo ha observado en secciones delgadas perpendiculares a la laminacion (Fig.
4.11). Como se mencioné anteriormente, la bioturbacion altera parcialmente la fabrica
primaria dada por la laminacién paralela. En esta unidad, la bioturbacion se concentra en
los niveles dominados por arcillas-materia organica (Fig. 4.11).

Una de las secciones delgadas se obtuvo de una muestra en donde Nereites se
preserva en el tope de la superficie (Fig. 4.10A). En esa seccion se observan estructuras
subparalelas a la laminacion de aproximadamente 2 mm de ancho y 1 mm de largo, que
definen un area masiva dominada por materia organica y arcillas rodeadas de sedimento
mas grueso (limo fino) de composicidn cuarcitica que forman halos de color claro (Fig.
4.11A, A’); esta morfologia tripartita observada en corte permite asignarlas a Nereites
(Wetzel y Uchman, 1998, 2001). En la porcidn inferior de este mismo nivel, se observan
laminas difusas dadas por intercalaciones muy finas (menores a 1 mm) entre arcillas-
materia organica y componentes de tamafio limo fino. Esta alteracion de la fabrica
primaria se interpreta como producto de criptobioturbacion. Es importante destacar que
la preservacion de Nereites se encuentra limitada entre dos superficies de arcilla-materia
organica lateralmente continuas (a microescala) que se interpretan como el estadio de

biopelicula (Fig. 4.11A", lineas de color rosa) que se continGa con niveles de limo méas
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grueso. Estas superficies se encontrarian bioestabilizadas y su preservacion se vincula
con la actividad de comunidades microbianas. En los otros niveles (1 y 3) se preservan
ldminas de arcillas-materia orgéanica con planos de laminacion con ondulaciones (Fig.
4.11A, A’), interpretadas como biolaminacion producto del desarrollo de matas
microbianas (Cuadrado y Blasi, 2018).

En otra seccion delgada realizada en una muestra con estructuras rugosas se
observa que la fabrica primaria no preserva atributos sedimentarios bien marcados, y en
su lugar la laminacion original es difusa (Fig. 4.11B). De manera incipiente se distinguen
cambios granulométricos entre ldminas de arcillas-materia organica y componentes de
tamario limo fino (Fig. 4.11B, flechas de color blanco). Al igual que el caso anterior, se
observan estructuras subparalelas a la laminacion de aproximadamente 1 mm compuestas
de materia organica y en menor medida de arcillas. Alrededor de estas estructuras también
se distingue un halo mas claro con sedimento mas grueso (Fig. 4.11B). En su conjunto
estas estructuras son asignables a la seccion transversal de Nereites.

La presencia de ESIAM aumenta el potencial de fosilizacion de las trazas fosiles
(ej., Genise et al., 2009; Fernandez y Pazos, 2013; Carmona et al., 2020). Es probable que
la presencia de éstas contribuya a la abundancia de trazas fésiles en estas localidades.

La presencia de trazas fdsiles sin conexion con el fondo marino (por ejemplo,
Nereites) sugiere un sedimento al menos parcialmente oxigenado (Wetzel, 2002). Por otro
lado, la presencia de gran parte del registro de ESIAM en asociacion con Nereites puede
estar relacionado con la etologia del productor. En depésitos de ambientes marinos
someros con desarrollo de matas microbianas se han observado estructuras de
biolaminacion donde se documentan los contrastes litolégicos producto de cambios en la
concentracion de compuestos y desarrollo de niveles con cambio en la oxigenacion como

resultados de la actividad microbiana (ej., Gerdes et al., 2000; Cuadrado y Blasi, 2018).
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El hecho de encontrarse a pocos milimetros de la posicion de la mata microbiana puede
estar relacionado a que los organismos productores de Nereites se alimentaban de
microbios (ej., Wetzel, 2002). Ademas, al explotar los sedimentos justo por encima del
limite redox, podrian recibir sefiales quimicas que se propagan hacia abajo desde la
superficie del sedimento (Wetzel y Uchman, 2001; Wetzel, 2002). Esto indicaria que los
productores de Nereites se alimentan del sedimento superficial rico en alimentos (Wetzel,

2002).
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Figura 4.10. Fotografia de niveles de trazas fésiles en asociacién con ESIAM (flechas de color rosa). A-

B) Estructuras rugosas (flechas de color rosa) con Nereites (Ne) en la seccion inferior de la Localidad 1. C)
Estructuras rugosas (flechas rosas) con Nereites (Ne) en la Localidad 3. D-E) Estructuras rugosas (flechas
de color rosa) con Nereites (Ne) en la seccion superior de la Localidad 1. F) Estructuras rugosas (flechas
de color rosa) con Zoophycos (Zo) en el tope de la seccion inferior de la Localidad 1. G) Estructuras rugosas
(flechas de color rosa) con Dictyodora (Di) y Chondrites (Ch) en la Localidad 3.
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Figura 4.11. Fotografia de secciones delgadas. A) Seccion delgada del ejemplar de la Fig. 1A. EI Nivel 2
que contiene bioturbacidn limita con el Nivel 1 y Nivel 3 (parciales) por superficies lateralmente continuas
de arcillas-materia orgénica que se interpretan como matas microbianas (flechas de color rosa). En el Nivel
3 las laminas oscuras representan la materia organica asociada a la actividad microbiana mientras que las
laminas claras representan sedimento clastico mas grueso (limo fino) de composicion cuarzosa. B) Se
reconocen Nereites (Ne) y una fabrica sedimentaria donde la laminacion es difusa producto de
criptobioturbacion (flechas de color blanco).
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4.3. Caracterizacion de la unidad a través del registro de las ESIAM

La presencia de ESIAM en la Formacion Rio Seco de los Castafios no pasa
desapercibida debido a su abundancia en todas las localidades estudiadas. Se reconocen
estructuras relacionadas a bioestabilizacion (ej., fragmentos de matas microbianas,
superficies con bioglue) y estructuras producto de la interaccion de todas las actividades
microbianas (ej., bolsillos de erosidén y estructuras rugosas). Ademas, se pudieron
diferenciar estructuras relacionadas a matas microbianas endobentdnicas (transparentes)
y epibentonicas (no transparentes). EI hecho de reconocer texturas microbianas,
biolaminacion y elementos como SPE y microorganismos permite inducir la accion de
actividad microbiana en estas estructuras. Cabe sefialar que si bien los microorganismos
mayoritarios componentes de matas microbianas durante el Fanerozoico, las
cianobacterias, se desarrollan mayormente en sustratos de arena fina (ej., Gerdes y
Krumbein, 1987; Noffke, 2000), este caso de estudio es particular ya que se registran en
sedimentos de menor granulometria. En este sentido es importante mencionar que este es
un ejemplo mas de ESIAM en este tipo de sedimentos (ej., Schieber, 2007; Comerio et al.,
2019).

La evidencia de matas microbianas permite inferir condiciones paleoambientales
en el momento de formacion y desarrollo de las mismas. En primer lugar, para que la
mata microbiana se desarrolle son necesarias condiciones de baja energia, donde la
erosion y la depositacion sean casi nulas (ventana hidraulica de desarrollo de mata
microbiana, Noffke etal., 2002; Maisano, 2019). Asimismo, la bioturbacion debe
presentar indices bajos o ser nula (Mata y Bottjer, 2009). Si bien en la unidad se
encontraron registros de ESIAM en asociacion con icnofosiles, no es lo frecuente. La
preservacion de formas de lecho fue observada en las Localidades 1y 2. En éstas se pudo

distinguir la presencia de matas microbianas tanto epibentonicas como endobentonicas.
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Durante los momentos de baja energia es cuando se produce la colonizaciéon del
sedimento por las comunidades microbianas bentonicas, generandose biopeliculas
(observadas en la unidad en las superficies con bioglue) para luego formar matas
microbianas, las cuales contribuyen a la bioestabilizacion. Esta ultima, a su vez, protege
a las superficies depositadas de la erosion, permitiendo la preservacion de formas de lecho

(Gerdes y Krumbein, 1987; Noffke, 2000; Fernandez y Pazos, 2013; Cuadrado, 2020a).

Ejemplos de unidades con abundantes ESIAM en asociacion con trazas fosiles se
encuentran mayormente en el Cambrico (Dornbos et al., 2004; Banerjee et al., 2010;
Buatois y Mangano, 2012), siendo escasos los registros post-cambricos (Draganits y
Noffke, 2004; Mangano y Buatois, 2004; Prescott et al., 2014). En particular, en el
Paleozoico medio, otra icnofauna abundante de edad y facies similares a la Formacién
Rio Seco de los Castafios se registra en Bolivia, donde la abundante icnodiversidad se
relaciona con fendmenos preservacionales ligados a la presencia de comunidades

microbianas bentonicas (Gaillard y Racheboeuf, 2006).

Por otro lado, y a diferencia de lo que ocurre con los icnofosiles, la preservacion
de formas de lecho favorecidas por la presencia de actividad microbiana es mas frecuente
en el registro. En el caso de la unidad, se reconocen trenes de 6ndulas en sucesivos estratos
que fueron preservados por actividad microbiana, en particular en la seccién superior de
la Localidad 1 y en la Localidad 2. Estos ciclos de generacion de estructuras tractivas,
seguidas de momentos de baja energia con agua sin sedimento en suspension en la cual
las cianobacterias pudieran desarrollarse tapizando dichas estructuras, brindd proteccion
de los procesos erosivos, y permitio su “fijacion” en el tiempo. Posteriormente, flujos de
alta energia erosionaron parte de las matas microbianas, evidenciado por los bolsillos de
erosion y remanentes de matas microbianas observados. A continuacion, se dieron

periodos de calma, los cuales permitieron la recolonizacion de la superficie por parte de
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la comunidad microbiana. Las acciones fisicas (ej. eventos de tormenta) que actlan sobre
la mata microbiana, son las que generan la respuesta de los microorganismos que
componen la mata microbiana, generando un proceso de recolonizacion (Noffke, 2010a;
Pan et al., 2018). Cabe sefialar que para que este mecanismo se desarrolle es necesario
que la superficie se encuentre cubierta de agua (de pocos centimetros es suficiente) o con
abundante humedad (Maisano, 2019). O bien, un nuevo flujo tractivo ingresa generando
nuevas formas de lecho, para comenzar el ciclo nuevamente. Se reconocieron bolsillos de
erosion y remanentes de mata, producto de la erosion por flujos de corriente en la

Localidad 2.

En los niveles registrados de ESIAM no se observaron evidencias de exposicion
subaérea 0 que indiquen una pérdida de humedad en el sustrato como ser shrinkage
cracks, etc , lo que indicaria que las superficies involucradas siempre estuvieron en

condiciones subacueas dado el contexto paleoambiental interpretado.
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5.1. Introduccion

Desde el trabajo pionero sobre el modelo de Icnofacies marinas de Seilacher
(1967b), se han considerado a las mismas como una herramienta Util para las
reconstrucciones palecambientales y estratigraficas tanto en afloramientos como en
subsuelo (MacEachern etal., 2007a; b; c, 2012). Cada icnofacies representa una
asociacion recurrente de trazas fosiles que refleja la respuesta de los organismos a
diferentes condiciones ambientales, como ser la oxigenacion, las variaciones en la
salinidad, la tasa de sedimentacion, la energia y las condiciones del sustrato, y documenta
una combinacion de estrategias de comportamiento (categorias etoldgicas). Las
condiciones ambientales y ecologicas tienden a modificarse con la batimetria, o que ha
dado lugar a la idea erronea de que las icnofacies marinas son indicadores batimétricos
directos (ver MacEachern et al., 2007c).

Posteriormente, el modelo de Icnofacies ha sido discutido, criticado y modificado
en el tiempo reconociéndose actualmente 19 icnofacies, incluyendo continentales y
marinas, y varias concepciones del término “icnofacies” (; Figs 5.1; Tabla 5.1; ej., Frey y
Seilacher, 1980; Bromley y Asgaard, 1991a; b; Buatois y Mangano, 1995; Bromley,
1996; Gibert et al., 1998; Pemberton et al., 2004; Hunt y Lucas, 2007, 2016; MacEachern
etal., 2007c; a, 2012; MacEachern y Gingras, 2007; Mcllroy, 2008; Carmona et al., 2009;
Krapovickas et al., 2016; De, 2019; MacEachern y Bann, 2020). En esta Tesis se seguira
el concepto descripto en el parrafo anterior, siguiendo autores como Bromley (1990) y
MacEachern et al. (2007c, 2012). Las icnofacies son una herramienta muy utilizada en
interpretaciones paleoambientales, aunque existen autores que critican su aplicacion
(Mcllroy, 2004a; b), y muchas veces los casos descriptos en la literatura no se ajustan del

todo al modelo (Beynon et al., 1988; Mangano et al., 2005; MacEachern y Gingras, 2007,
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Olivero et al., 2010; Pazos et al., 2015a; Fan y Gong, 2016). A pesar de esto, el modelo
de Icnofacies sigue vigente.

Las caracteristicas de las icnofacies se detallan en la Tabla 5.1. En esta Tesis solo
tres icnofacies marinas de sustrato blando tendrdn mayor énfasis: las Icnofacies de
Cruziana, Zoophycos y Nereites. Esto se debe a que son esas las que se discuten como

posibles asignaciones en la unidad de estudio.
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Figura 5.1. A) Resumen de algunas icnofacies marinas y continentales y el tipo de ambiente en el que comdnmente se
encuentran. Modificado de Buatois & Mangano (2011, fig. 4.22). B) Icnofacies marinas a lo largo de una transecta
desde el backshore hasta la zona de talud. Modificado de MacEachern & Bann (2020, fig.1). Abreviaciones:
Arenicolites (A), Asteriacites (Ast), Asterosoma (As), Aulichnites (Au), Chondrites (Ch), Conichnus (C), Cosmorhaphe
(Cr), Cylindrichnus (Cy), Diplocraterion habichi (Dh), Diplocraterion parallelum (Dp), fugichnia (fu), Fustiglyphus
(Fg), Gyrolithes (G), Helminthopsis—Helminthorhaphe (H),Macanopsis (M), Lockeia (Lo), Lorenzinia (Lr),
Macaronichnus (Ma), Nereites (Ne), Ophiomorpha (O), Paleodictyon (Pd), Palaecophycus heberti (Pa), Palaeophycus
tubularis (Pt), Phycosiphon (Ph), Planolites (P), Protovirgularia (Pr), Psammichnites (Ps), Psilonichnus (Pi),
Rhizocorallium (Rh), traza de raiz (rt), Rosselia (R), Rosselia socialis (Rs), Rosselia rotatus (Rr), Schaubcylindrichnus
coronus (Shc), Schaubcylindrichnus freyi (Shf), Scolicia (Sc), Siphonichnus (Si), Skolithos (S), Spirodesmos (Sd),
Spirophyton (Sp), Spirorhaphe (Sr), Taenidium (Ta), Teichichnus (Te), Thalassinoides (Th), y Zoophycos (2).
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con bacterias. Thalassinoides.

Tabla 5.1. Caracteristicas de las Icnofacies del ambiente marino. Modificada de MacEachern et al. (2012,

tabla 1).

5.2. El modelo tradicional de Icnofacies

El concepto tradicional de Icnofacies fue definido por Seilacher (1953, 1967b)
quien considerd que determinadas asociaciones de trazas fdsiles son recurrentes en el
tiempo y se encuentran representadas en las mismas facies a escala global. La ocurrencia
de las diferentes asociaciones de trazas fosiles en distintas profundidades marinas esta

relacionada con un conjunto de pardmetros (energia, sustrato, concentracion de oxigeno,
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entre otros) pero las mismas no estan limitadas por la profundidad per se (gj., Frey et al.,
1990). Uno de estos pardmetros relacionados con la distribucion de trazas fosiles es la
diferencia en el suministro de nutrientes en el fondo marino que se encuentra
estrechamente relacionado a los diferentes comportamientos de los organismos. Estos
comportamientos se ven representados en mayor o menor medida en distintas
icnoasociaciones (Tabla 5.1). Debido a que algunos comportamientos son mas comunes
en ciertos ambientes que en otros, es que estas icnoasociaciones son de utilidad en
reconstrucciones paleoecoldgicas, siendo ésta la base del concepto de Icnofacies (Vallon
et al., 2016). Es importante destacar que la morfologia de las trazas fosiles se encuentra
mas relacionada al comportamiento que a la anatomia del productor (Seilacher, 2007 ver
Seccion 4.1). Asimismo, la distribucion de los icnofésiles, se relaciona con la ecologia
del productor y la preservacion, lo cual se relaciona directamente con las facies
sedimentarias y su ambiente depositacional (Seilacher, 1967b; a).

La propuesta original de Seilacher (Seilacher, 1967b; Fig. 2) fue realizada a partir
de sucesiones sedimentarias marinas paleozoicas plegadas que se situan en el Norte de
Irak, en el area de Oslo, y en el Sistema Apalachiano. Con la informacion obtenida definio
en una transecta (desde batimetrias someras a profundas) a las “facies” (actualmente
denominadas Icnofacies) de Scoyenia, Skolithos, Glossifungites, Cruziana, Zoophycos y
Nereites (Fig. 5.2). En la sucesion de Irak, de edad ordovicica, encuentra a la Icnofacies
de Cruziana que se continia en secuencias transgresivas con la Icnofacies de Zoophycos
y una “representacion temprana” (sic) de la Icnofacies de Nereites. Los registros que se
contintan son de la Icnofacies de Skolithos, evidenciando una discontinuidad en el
registro iraqui analizado, relacionada con un evento tecténico a finales del Ordovicico
(Seilacher, 1967b). Por otro lado, y diferenciandose de la secuencia discontinua de Irak,

en el area de Oslo se encuentra representada una secuencia continua ordovicica—silarica
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con las Icnofacies de Zoophycos, Cruziana y Skolithos. Esta secuencia se continGa con
depdsitos mucho mas profundos de tipo flysch pero que no contienen a la Icnofacies de
Nereites. Por otro lado, el Sistema Apalachiano contiene una sucesion sedimentaria que
abarca desde el Cambrico al Carbonifero en donde se encuentran representadas las
Icnofacies de Scoyenia, Skolithos, Cruziana y Zoophycos, desde facies de plataforma
hasta facies turbiditicas. En las secuencias de tipo flysch de esta secuencia tampoco se
encuentra representada la lcnofacies de Nereites, aunque se explicita que existen
icnofdsiles en la misma pero que no son diagnosticos (Seilacher, 1967b). A pesar de la
ausencia de registro de la Icnofacies de Nereites, el autor restringe a esta icnofacies a la
mayor profundidad (en comparacion con el resto) por dos motivos: en primer lugar, utiliza
al actualismo y compara las asociaciones de trazas fésiles con las observadas en los mares
profundos modernos, encontrando similitud en la morfologia de las estructuras. En
segundo lugar, compara éstas con otras secuencias de tipo flysch (como las cuarcitas
cambricas de Nassau o las de la zona de Maine o los depoésitos carboniferos de las
montafias de Ouachita) que contienen a la Icnofacies de Nereites (ej., Seilacher, 1954,
1958). Utilizando los registros en otras secuencias y aplicando actualismo es que limita
batimétricamente a la Icnofacies de Nereites por debajo de la zona batial o abisal (3500 a
4000 m). Esto explica la ausencia de esta icnofacies en las areas de estudio debido a que
eran mas someras y no alcanzaban esa profundidad, a pesar de estar interpretadas como

depdsitos profundos de tipo turbiditico.

265



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

~ovrT |

\Sko/tthos
&

Scoyenio I \Glassit | Cruziana fac. Zooph. 1 Nereifes Tocres

/

7 7

r . /.
Devonico # /
R
B ok

—\

Siltrico

Figura 5.2. Distribucién batimétrica de la propuesta original del Modelo de Icnofacies propuesto por
Seilacher (1967b, fig 2). Las distintas lineas sefialan la ubicacion geogréfica de las sucesiones sedimentarias

estudiadas por el autor, y las icnofacies presentes en cada caso segun él.

El modelo de Icnofacies ha sido modificado por autores posteriores, creandose
nuevas icnofacies y discutiéndose la caracterizacion de las mismas (ver MacEachern y
Bann, 2020, tabla 1). A continuacion, se describiran algunas icnofacies marinas halladas
comunmente en facies de plataforma interna hasta marino profundas: las Icnofacies de
Cruziana, Zoophycos, y Nereites, haciendo hincapié en la tultima debido a que caracteriza

depdsitos de tipo turbiditico, los cuales fueron reconocidos previamente en la unidad de
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estudio. Posteriormente, se describiran las icnoasociaciones de la Formacién Rio Seco de

los Castafios y se discutira la asignacion icnofacial.

5.3. La Icnofacies de Cruziana

Esta icnofacies se encuentra bien representada desde el Cambrico inferior hasta la
actualidad (Seilacher y Pfluger, 1994; Seilacher, 1999; Buatois y Mangano 2011). Se
caracteriza por presentar icnoasociaciones muy diversas con un indice de bioturbacion
alto en sustratos cohesivos no consolidados cohesivos a semicohesivos de grano fino. La
icnofacies es caracteristica de ambientes de energia moderada como submareales con
salinidad uniforme. Las trazas fosiles que contiene se relacionan a comportamientos de
alimentacion depositivora, estructuras de habitacion, de pastoreo y de locomocién (Tabla
5.1 ; MacEachern et al., 2007c, 2012). Subordinadamente incluye trazas fosiles que
indican alimentacién de organismos suspensivoros y detritivoros.

Esta Icnofacies presenta tres expresiones diferenciables de acuerdo a la energia
del medio y las condiciones del sustrato: proximal, que indica energia moderada del
medio y sustratos soposos oxigenados; la arquetipica, relacionada a energia moderada a
baja en sustratos soposos oxigenados; y, por ultimo, la expresion distal, que representa
baja energia con condiciones de disoxia a anoxia y sustratos de firmes a soposos
(MacEachern et al., 2007c; MacEachern y Bann, 2008; Sedorko et al., 2018a). Estas
diferentes expresiones de la Icnofacies han sido descriptas en la literatura como
“Icnofacies de Cruziana con baja diversidad” o “Icnofacies de Cruziana empobrecida” o
bien se considera a la icnoasociacion como “Icnofacies mixta de Skolithos-Cruziana” (ej.,

Beynon et al., 1988; Mangano et al., 2005; MacEachern y Gingras, 2007).
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5.4. La Icnofacies de Zoophycos

La Icnofacies de Zoophycos se encuentra idealmente en facies peliticas de aguas
tranquilas en la plataforma por debajo del nivel de base de olas de tormenta o en el talud
(Bottjer et al., 1988; Buatois y Mangano, 2007; MacEachern et al., 2007a; b; c). Esta
Icnofacies incluye tradicionalmente trazas fésiles de alimentacidn de organismos mdviles
y sésiles, de pastoreo en superficie y de locomocion (MacEachern et al., 2012). En la
Icnofacies de Zoophycos domina la bioturbacién en niveles profundos, con estructuras de
alimentacion con spreiten (Buatois y Mangano, 2011). Zoophycos, Chondrites y
Phycosiphon son icnogéneros tipicos de esta icnofacies, aungue no son exclusivos de ella.
Zoophycos puede encontrarse también en las Icnofacies de Cruziana y Nereites (ej.,
MacEachern etal., 2007a; Dorador etal., 2016) El hecho de incluir al icnogénero
homonimo de la icnofacies conlleva a problemas en la inferencia batimétrica en particular
en el Paleozoico, relacionado a la migracién de la posicidn batimétrica del icnogénero
Zoophycos, como se menciono anteriormente (ver Seccién 4.6.3). Esto ocurre debido al
hecho de que el icnogénero Zoophycos ocupa tipicamente ambientes marinos poco
profundos en el Paleozoico (ej., Sedorko et al., 2021), mientras que la icnofacies a la cual
tipifica se la suele asociar con ambientes de mayor profundidad (ej., Bottjer et al., 1988;
Miller, 1991). Por otro lado, el problema que subyace a la interpretacion etologica de
Zoophycos dificulta la importancia paleoecoldgica de la icnofacies (Bromley, 1996;
Buatois y Mangano, 2011; MacEachern et al., 2012). Aunque autores sugieren abandonar
el uso de esta Icnofacies al menos para el Paleozoico (Miller, 1991), se sigue utilizando.
Otro problema relacionado a la asignacion de icnoasociaciones a esta icnofacies ocurre
cuando las mismas comprenden un unico icnotaxdn; esto ocurre a menudo en el caso de
la Icnofacies de Zoophycos, debido a que presenta baja diversidad y carece de icnotaxones

exclusivos de esta icnofacies (ej., Miller, 1991).
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En un estudio de la icnofauna encontrada en depdsitos de ambiente marino
profundo, se reconoce con frecuencia a la Icnofacies de Zoophycos en depdsitos
hemipeléagicos y en contouritas, coincidiendo con expresiones distales de la Icnofacies de
Cruziana (MacEachern etal., 2007a; c; Miguez-Salas y Rodriguez-Tovar, 2019;
Rodriguez-Tovar, 2022, fig 2). Por otro lado, esta misma caracterizacion de icnofacies
ocurre en los términos arenosos de los depositos contouriticos, aunque las expresiones de
la Icnofacies de Cruziana en éstos no son Unicamente distales (Rodriguez-Tovar, 2022,

tabla 2; Fig. 5.3A).

A

Figura 5.3. A) Distribuciéon de algunas
icnofacies marinas: expresion distal de la
Icnofacies Cruziana, de Nereites, y de
Zoophycos y de las Icnosubfacies de
Nereites con la representacion de

g s icnotaxones en el ambiente marino
ichs

profundo. Tomado de Rodriguez-Tovar
(2022). B) Icnosubfacies de Nereites.
Modificado de Uchman (2007, fig 15.3).
Abreviaciones: Icnofacies de Skolithos-

Cruziana  (Sk-Cr), Icnofacies  de
Zoophycos  (Zo), Icnosubfacies de

Paleodictyon (Pa), Icnosubfacies de

Ophiomorpha rudis (Or), lcnosubfacies de
Nereites (Ne).
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5.5. La Icnofacies de Nereites
5.5.1. Caracterizacion

La Icnofacies de Nereites incluye numerosas y complejas trazas fosiles de
pastoreo y de alimentacién tanto de tipo detritivora como depositivora (Figs. 5.2; 5.3).
Esta icnofacies tipifica depdsitos marinos profundos afectados por flujos turbiditicos
(Frey etal., 1990; Uchman, 2007; Uchman y Wetzel, 2011) caracterizando a
subambientes como plataformas inferiores, cafiones submarinos y llanuras abisales
(MacEachern et al., 2012; Bendella y Mehadji, 2015). Uchman (2007) analiz6 ejemplos
depositados muy cerca del nivel de la base de olas de tormenta, lo que indica la posibilidad
de que existan (al menos) algunas excepciones a la posicion batimétrica en el registro
fosil del Paleozoico para esta icnofacies. La asociacion de trazas fosiles de esta icnofacies
se caracteriza por presentar poca profundidad de penetracion del sustrato, con una
icnodiversidad y abundancia muy alta, pero con una baja densidad de icnotaxones
individuales (Buatois y Mangano, 2011; MacEachern et al., 2007). La cantidad de
icnotaxones que pueden estar presentes varia de acuerdo a distintos autores, desde 12
(Buatois y Méngano, 2011; Fig. 5.3A) a 16 (MacEachern, 2007; Fig. 5.3B).

La composicion icnofaunistica de la Icnofacies de Nereites en el Paleozoico
comprende principalmente icnogéneros como Oldhamia, Dictyodora, Nereites y
grafogliptidos (ej., Glockerichnus, Helminthorhaphe, Cosmorhaphe, Desmograpton,
Protopaleodictyon, Paleodictyon y Megagrapton). El icnogénero Oldhamia se encuentra
restringido al Cambrico, dominando en los ecosistemas de matas microbianas (ej.,
Herbosch y Verniers, 2011). Si bien existen algunos registros posteriores asignados a este
icnogénero, esta discutida su asignacion icnotaxondmica (Méangano y Buatois, 2016).

Oldhamia se registra en secuencias turbiditicas profundas de gran espesor y se la
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interpreta como un ejemplo de undermat mining (ej., Seilacher, 2007; Buatois y
Mangano, 2011).

El registro de Dictyodora comienza en el Cambrico (Benton y Trewin, 1980;
Mikulas, 1993; Stachacz, 2012). Este icnogénero estaba relacionado tradicionalmente con
el ambiente marino profundo hasta que se lo registré en ambientes mas someros (egj.,
Stachacz, 2012; De Luca y Basilici, 2013; Pazos et al., 2015b; Jensen et al., 2016). Estos
registros llevaron a plantear una migracion entre subambientes de Dictyodora como se
describi6 anteriormente (Seccion 4.3.12). A partir de estos hallazgos, es que se pone en
cuestionamiento que la presencia del mismo sea un indicador inequivoco de ambientes
marinos profundos, sino que puede encontrarse en sustratos fangosos ricos en nutrientes
por debajo del nivel de base de olas de tormenta (Muszer, 2020a; b; Gutiérrez et al.,
2021b). Esto conlleva a revisar aquellos depositos que contienen a este icnogénero y, que
por el hecho de su presencia fueron interpretados como de ambientes marinos profundos,
y en consecuencia asignados a la Icnofacies de Nereites (ej., Pek et al., 1978; Benton y
Trewin, 1980; Stepanek y Geyer, 1989; Crimes y Crossley, 1991; Yang y Hu, 1992;
Muszer, 2020a). Esta icnofacies también se caracteriza por el icnogénero homoénimo,
Nereites, que se encuentra presente en otras Icnofacies como la de Zoophycos y la de
Cruziana (Buatois y Mangano, 2011).

El indicador diagnostico de la Icnofacies de Nereites es la presencia de
grafogliptidos (Frey etal., 1990; MacEachern etal., 2012). Los grafogliptidos se
caracterizan por ser un conjunto de trazas fosiles complejas preservadas en secuencias
oligotroficas como hiporelieves positivos en la base de turbiditas (Orr, 2001; ej., Uchman,
2003; Miller, 2014). Sus morfologias son producto de mecanismos utilizados para atrapar
a la meiofauna o para cultivar microbios (Uchman, 2003). Estos mecanismos se

encuentran asociados a condiciones de restriccion de nutrientes en las profundidades
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marinas (Seilacher, 1977). En el Cambrico temprano los grafogliptidos se registran en
facies marinas someras, mientras que para el limite Cambro—Ordovicico se reconoce una
migracion a facies marinas profundas, relacionada con la disminucion de las matas
microbianas en el fondo del mar (Crimes y Crossley, 1991; Orr, 2001; Uchman, 2004;
Buatois et al., 2009). La presencia de grafogliptidos en el fondo marino esta relacionada
con condiciones ambientales estables y uniformes; mientras que fluctuaciones en las
condiciones fisicoquimicas limitarian su presencia (Hovikoski et al., 2019). A partir del
post-Paleozoico los grafogliptidos alcanzaron un incremento en el ndmero de
icnoespecies lo cual fue reflejo de innovaciones evolutivas para explotar los recursos del
fondo del mar (Zhang et al., 2022). A pesar de que desde el Mesozoico hasta la actualidad
se los reconoce en ambientes batiales y abisales (ej., Ekdale, 1980; Wetzel, 2008; Garcia-
Garcia et al., 2021), existe evidencia de grafogliptidos en depdsitos marinos someros
posteriores al Ordovicico (Uchman, 2004; Fursich et al., 2007; Olivero et al., 2010; De
Luca y Basilici, 2013; Malekzadeh y Wetzel, 2020). Estos registros ponen en discusion
la migracion de los productores de algunas de estas trazas fosiles y/o los ambientes
asociados. Ademas, su presencia en depositos de prodelta con condiciones eutroficas
permite discutir el régimen tréfico tolerado por el/los organismo/s productor/es como
factor limitante, tal como fue sugerido previamente (Fursich et al., 2007; De Luca y
Basilici, 2013).

La Icnofacies de Nereites arquetipica, con su indicador diagnostico, se establece
a partir del Ordovicico en sucesiones de abanicos marinos profundos. EI inico cambio en
su composicion icnofaunistica es la desaparicién de los icnogéneros Oldhamia en el
Paleozoico y de Dictyodora en el post-Paleozoico (Orr, 2001; MacEachern et al., 2007a;

Uchman, 2007; Wetzel, 2008; Olivero et al., 2010).
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Recientemente, se han estudiado distintos procesos involucrados en la
depositacion en el ambiente marino profundo, distinguiéndose los flujos hiperpicnicos,
los flujos turbiditicos, contouritas y depdsitos hemipelégicos, y la relacion con las
icnoasociaciones de trazas fésiles (ej., Mulder etal., 2008; Stow y Smillie, 2020;
Rodriguez-Tovar, 2022). La distribucion de la Icnofacies de Nereites en el ambiente
marino profundo no es uniforme (ej., Rodriguez-Tovar, 2022). La composicion
icnoldgica varia de acuerdo a las corrientes de turbidez y en consecuencia en donde se las
registra, es decir si las trazas fosiles se encuentran en turbiditas “pre”- o “post-
depositacionales”. En el primer caso el grupo de trazas fésiles representa organismos
cavadores someros en facies finas (pelita). Es en este tipo de depdsitos en donde se
encuentran frecuentemente preservados los grafogliptidos, aunque pueden no estar
presentes. Mientras que en el segundo caso, las trazas fosiles post-depositacionales
caracterizan organismos cavadores mas profundos, relacionados con la colonizacién de
arenas turbiditicas. En estos depositos se encuentra a icnogéneros como Chondrites,
Dictyodora, Nereites, Ophiomorpha, Palaeophycus, Phycosiphon, Planolites, Scolicia,
Thalassinoides, Trichichnus, y Zoophycos (Uchman y Wetzel, 2011). Asimismo, en
hiperpicnitas, productos de flujos hiperpicnicos, también es reconocible la icnofacies pero
caracterizada por una icnoasociacion de productores de trazas depositivoros con
icnogéneros como Nereites, Scolicia y Phycosiphon, con poca diversidad de
grafogliptidos (a diferencia de lo que ocurre en depdsitos de turbiditas) y con algunos
Chondrites (Carmonay Ponce, 2012; Garcia-Garcia et al., 2021; Rodriguez-Tovar, 2022,

fig 12).
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Figura 5.4. Esquemas representativos de la Icnofacies de Nereites. A) Se propone que la icnofacies puede
presentar 12 icnotaxones. Tomado de Buatois y Mangano (2011, fig. 4.8). B) Se reconoce un mayor nimero
de icnotaxones (16) para esta icnofacies. Tomado de MacEachern (2007, fig. 11). Abreviaturas: Chondrites
(Ch), Cosmorhaphe (8, Cr), Desmograpton (10), Fustiglyphus (Fg), Glockerichnus (6), Helminthorhaphe
(5, He), Lorenzinia (Lr), Megagrapton (2), Nereites (1, Ne), Paleodictyon (11, Pd), Planolites, Scolicia (12,
Sc), Protopaleodictyon (3), Spirodesmos (Sd), Spirophycus (4, Sh), Spirophyton (Sp), Spirorhaphe (7, Sr),
Thalassinoides (Th), Urohelminthoida (9, Ur), Zoophycos (Z0).

5.5.2. Las icnosubfacies de la Icnofacies de Nereites

Las icnosubfacies son un subconjunto de icnoasociaciones dentro de las
Icnofacies las cuales presentan también una amplia distribucion espacial y temporal
(Lockley et al., 1987; Bromley, 1990). Las mismas han sido utilizadas mayormente para
icnoasociaciones del ambiente marino profundo (ej., Uchman, 2009). Sin embargo, su
caracterizacion y utilizacion es muy baja en comparacion al concepto de icnofacies
(MacEachern y Bann, 2020).

La Icnofacies de Nereites fue subdividida en las Icnosubfacies Ophiomorpha
rudis, Paleodictyon y la de Nereites (Fig. 5.3; Seilacher, 1974; Uchman, 2001, 2004,

2009). La primera caracteriza depdsitos de canales y I6bulos proximales de abanicos
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submarinos y estd compuesta por pocos icnotaxones dentro de los cuales se reconoce
como principales a Ophiomorpha rudis, O. annulata, y Scolicia y, accesoriamente
Nereites irregularis, Chondrites y unos pocos grafogliptidos (Uchman, 2009; Buatois y
Mangano, 2011). La misma se reconoce desde el Titoniano (Jurasico tardio), a partir de
que su icnotaxdn diagndstico aparece por primera vez en depdsitos de flysch
(Tchoumatchenco y Uchman, 2001; Uchman, 2007). Por otro lado, la Icnosubfacies de
Nereites esta dominada por icnotaxones producidos por organismos usualmente
interpretados como depositivoros, tales como Nereites, Phycosiphon, Dictyodora y
Zoophycos (Wetzel y Uchman, 2012). Esta icnosubfacies tipifica el sector mas distal de
los sistemas de turbiditas que se caracterizan por presentar intercalaciones muy finas de
areniscas y pelitas (Seilacher, 1974; Fig. 5.3). La Icnosubfacies de Paleodictyon
representa el sector mas proximal del sistema donde se reconocen las bases de los bancos
con grafogliptidos (ej., Paleodictyon, Helicolithus, Urohelminthoida, Desmograpton). Si
bien estas icnosubfacies estan diferenciadas por los subambientes depositacionales,
algunos autores proponen que las diferencias se deben a los niveles de oxigenacion (Orr,
1995). La tendencia batimétrica (de mayor a menor profundidad) se observa en la
sucesion de las Icnosubfacies Nereites-Paleodictyon-Ophiomorpha rudis (MacEachern
etal., 2007a; c).

Las tres icnosubfacies estan bien reconocidas para ejemplos del Mesozoico y del
Cenozoico en depdsitos turbiditicos, pero solo dos de ellas (las Icnosubfacies de
Ophiomorpha rudis y de Nereites) se han registrado en depositos relacionados con flujos
hiperpicnicos (Rodriguez-Tovar, 2022, fig 12). En contraposicién, en el Paleozoico
existen pocos ejemplos en la literatura donde se reconocen (Uchman, 2005), razon por la

cual su aplicacion es discutidible (MacEachern y Bann., 2020).
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5.5.3. La Icnofacies de Nereites y sus variaciones al modelo arquetipico a lo
largo del Fanerozoico

La icnofacies de Nereites ha experimentado cambios a lo largo del Fanerozoico,
incluyendo la disminucidn progresiva del tamafio de sus componentes, el aumento de la
diversidad y el incremento del grado de complejidad de algunas trazas fosiles (egj.,
Seilacher, 1974, 1977; Uchman, 2003, 2004; Buatois y Mangano, 2011). Asimismo, se
registra en distintas facies, lo que le confiere distintas asignaciones batimétricas en el
tiempo (ej., Olivero et al., 2010; Muszer, 2020a; Gutiérrez et al., 2021b).

Los primeros registros de la Icnofacies de Nereites son de ambiente marino
profundo en el Vendiano-Cambrico. Se caracterizaban por presentar una asociacion
icnoespecifica poco diversa, con trazas fosiles relacionadas con excavadores poco
profundos y trazas fosiles epifaunales, siendo muy comunes los icnofésiles relacionados
con artrépodos (Orr, 2001; Buatois y Mangano, 2003; Seilacher et al., 2005). Las
categorias etolégicas de Agrichnia y Pasichnia (més sofisticadas) estdn ausentes.
Ademas, los icnofdsiles relacionados a las estrategias de alimentacidn asociadas con las
matas microbianas (como Oldhamia, Helminthopsis, Helminthoidichnites, etc.)
persistieron en las profundidades marinas tras la revolucion agrondémica que tuvo lugar
en los ambientes de aguas someras (MacNaughton et al., 2000; Buatois y M&ngano, 2003;
Uchman, 2007; Liu et al., 2010). Las icnofaunas marinas profundas del Cambrico son
notablemente diferentes de sus homologas mas jovenes, y no presentan las caracteristicas
diagnosticas de la icnofacies de Nereites (Orr, 2001; Buatois y Mangano, 2003). Como
consecuencia de esto, algunos autores discuten la asignacion de las mismas a la Icnofacies
de Nereites (ej., Stachacz, 2012).

A partir del Ordovicico, existe un aumento en la icnodiversidad en el ambiente

marino profundo fijando al arquetipo de la Icnofacies de Nereites (Frey y Seilacher, 1980;
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Pickerill, 1981; Crimes et al., 1992; Orr, 1996; Orr et al., 1996; Mangano y Droser, 2004;
Uchman, 2004; Buatois et al., 2009). Los grafogliptidos aumentan su icnodiversidad vy,
ademas, hay un incremento en los registros de Dictyodora; normalmente se los encuentra
en la misma icnoasociacion en ambientes marinos profundos (Benton, 1982a; Chlupac,
1997; Orr, 2001; Uchman, 2004, 2007; Uchman et al., 2005; Reynolds, 2015; Smelror
et al., 2022). Si bien la mayoria de las sucesiones portadoras de estas icnoasociaciones se
interpretaron como ambientes marinos profundos, existen casos en donde la batimetria
no esta resuelta o bien es mas somera (Benton, 1982a; Jensen et al., 2016).

Asimismo, existen otros casos en el Paleozoico inferior donde la icnoasociacion
se aleja del arquetipo por la ausencia de icnofésiles con categorias etoldgicas diagndsticas
(por ejemplo, Agrichnia) y grafogliptidos, pero donde se encuentran otros icnotaxones
(ej., Dictyodora) (ej., Mikulas, 1993; Orr, 1996). Una explicacion a esto es que la
batimetria de esas sucesiones es mas somera, y eso no favorece la presencia de
grafogliptidos (Seilacher, 1974). Otros casos son aquellos en donde si se encuentran
grafogliptidos, pero los icnogéneros caracteristicos del Paleozoico como Dictyodora no
se encuentran representados (McCann, 1990; Crimes y Crossley, 1991; Orr y Pickerill,
1995). En los casos mencionados se denomina a la icnoasociaciéon como una Icnofacies
de Nereites empobrecida o que se aleja del modelo, o bien se la asigna a otras icnofacies.

En el Paleozoico medio son pocos los registros arquetipicos de esta icnofacies
(Yang y Hu, 1992; Bendella y Mehadji, 2015). A pesar de esto, la Icnofacies de Nereites
se registra diferenciandose del modelo arquetipico de diferentes formas. Por ejemplo, se
encuentra en otras batimetrias, en facies de talud continental (Pickerill et al., 1987), en
facies de prodelta (De Luca y Basilici, 2013), o bien en facies de tipo turbiditico, pero
con indicadores de profundidad méas someras como ser fauna marina autdctona de aguas

poco profundas (Benton, 1982a, p 120). Otros ejemplos estan dados cuando su indicador
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diagnostico esta ausente (Pazos etal., 2015a; b; Gutiérrez etal., 2021b). Otras
icnoasociaciones con algunos componentes de la icnofacies de Nereites son asignados a
otras icnofacies, aunque tampoco pertenecen al arquetipo de las mismas. Por ejemplo, en
algunos casos se asignan a las icnoasociaciones a la Icnofacies distal de Cruziana, que se
encuentran en facies de plataforma (Frey y Chowns, 1972; Chowns y Rindsberg, 2015),
mientras otras lo asignan a casos de transicion entre las Icnofacies de Nereites y
Zoophycos (Shi et al., 2009). Dentro de estos ejemplos, son menos aun los trabajos en los
que se asocia a la Icnofacies de Nereites con ESIAM, siendo la excepcion las
icnoasociaciones del oeste de Gondwana (De Luca y Basilici, 2013; Pazos et al., 2015a;
b; Davies et al., 2016; Gutiérrez et al., 2021b).

En el Carbonifero, se registra un pico de icnodiversidad en el ambiente marino
profundo (Orr, 2001; Uchman, 2004) encontrandose todos los componentes de la
icnofacies arquetipica (Pek et al., 1978; Benton, 1982a; Mikulas et al., 2002; Baucon y
Neto de Carvalho, 2008; Kovacek y Lehotsky, 2016; Lehotsky, 2016), aunque existen
ejemplos en donde el indicador diagndstico esta ausente en facies marinas profundas (Orr,
1994; Orr et al., 1996; Fan y Gong, 2016). Asimismo, icnoasociaciones con icnotaxones
como Dictyodora y Nereites en facies de prodelta han sido asignados a la Icnofacies de
Nereites (Muszer, 2020a). Como asi también se ha asignado a esta icnofacies otra
icnoasociacion, en facies de plataforma por debajo del nivel de base de olas de tormenta,
con Dictyodora y ESIAM pero sin Nereites ni grafogliptidos (Muszer, 2020b). Existen
otros ejemplos carboniferos en la literatura en donde se asigna a icnoasociaciones como
icnofacies transicionales (Babek etal.,, 2004). En el Pérmico existe una unica
icnoasociacion que contiene Dictyodora pero en ausencia de grafogliptidos. Esta
icnoasociacion es asignada a la Icnofacies empobrecida de Nereites por Zhang et al.

(2020), mientras que otras icnoasociaciones de esta edad que presentan los icnotaxones
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caracteristicos (sin Dictyodora) son asignados a la Icnofacies de Nereites (ej., Kozur
etal., 1996; Ding et al., 2021). A fines del Paleozoico los icnogéneros tipicos como
Dictyodora y Spirodesmos desaparecen (Uchman, 2004).

Desde el Mesozoico, la Icnofacies de Nereites no presenta grandes cambios en su
composicion icnofaunistica, encontrdndose en un rango batimétrico mas profundo (ej.,
Wetzel et al., 2007; Cabrera et al., 2008; Rodriguez-Tovar et al., 2020b; Uchman et al.,
2020; Garcia-Garcia etal., 2021) con la excepcién de pocos casos en donde se la
encuentra en depo6sitos someros (ej., Olivero et al., 2010; Kikuchi, 2018). Estos casos
estdn asociados a la presencia de Paleodictyon en facies someras. Es a partir del
Mesozoico que el reconocimiento de icnosubfacies es llevada a cabo frecuentemente ya
que las mismas son claramente reconocibles (Heard y Pickering, 2007; Wetzel et al.,
2007; Bayet-Goll etal.,, 2014; Adsera etal., 2020; Rodriguez-Tovar et al., 2020a;
Miguez-Salas et al., 2021).

Con todo, a pesar de las posibles variaciones a lo largo del Fanerozoico, se ha
dicho que la Icnofacies de Nereites es menos equivoca que cualquier otra icnofacies para

inferencias batimétricas (MacEachern et al., 2007a).
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5.5.4. Posibles causas de icnoasociaciones alejadas de la Icnofacies de Nereites
arquetipica

La asignacion de icnoasociaciones a la Icnofacies de Nereites pueden alejarse del
modelo arquetipico por varias causas que se detallan a continuacion:
= Laausencia del indicador diagnostico: los grafogliptidos.

Los grafogliptidos presentan un bajo potencial de fosilizacion (ej., Seilacher,
1977) y requieren de ciertas condiciones ambientales para desarrollarse y preservarse.
Los grafogliptidos son trazas fésiles que presentan poca penetracion dentro del sustrato y
se caracterizan por presentar comportamientos relacionados a una baja disponibilidad de
nutrientes en condiciones estables (Seilacher, 1977; Uchman, 2003; Miller, 2014). Es por
esto por lo que generalmente se los encuentra en la base de depdsitos turbiditicos o
hiperpicnicos, aunque en estos ultimos no son tan frecuentes (Wetzel y Uchman, 1998;
Uchman, 2004; Firsich et al., 2007; Rodriguez-Tovar, 2022). Los grafogliptidos se
conservan principalmente en semirrelieve debido a que los sistemas que desarrollan son
poco profundos (Uchman y Wetzel, 2011, 2012; Wetzel y Uchman, 2012). El hecho de
no encontrar grafogliptidos en una icnoasociacion puede deberse a multiples factores.
Entre las posibles causas de su ausencia pueden mencionarse con cuestiones tafonémicas,
con la diversidad y la abundancia del grupo en determinado periodo, o por las condiciones
ecoldgicas necesarias para que se desarrollen (ej., presencia de matas microbianas) e
indirectamente con la batimetria (ej., Uchman, 2003; Pazos et al., 2015a). Existen en la
literatura numerosos ejemplos de distintos periodos en donde se asignan icnoasociaciones

a esta icnofacies en ausencia de grafogliptidos (Pazos et al., 2015b; Muszer, 2020a).
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= Una icnoasociacién que, por su composicion, es asignable a mas de una icnofacies:
componentes no diagnosticos.

Se trata del caso en el que la asociacion de trazas fosiles comprende icnogéneros
que podrian estar presentes en dos o méas icnofacies. Es m&s comdn que esto ocurra
cuando es baja la icnodiversidad de la icnoasociacion. En el caso de la Icnofacies de
Nereites, generalmente ocurre esta baja icnodiversidad en ausencia de grafogliptidos, es
decir, de sus componentes mas diagnosticos. En estos casos se utilizan términos como
“icnofacies empobrecida/transicionales” (ver Seccion 5.5.3), es decir que se presenta esos
casos como ‘“alejados” del modelo. Esto conlleva una sobrerrepresentacion de la
icnofacies en la literatura cuando, en realidad, podria tratarse de ejemplo de transicion
entre icnofacies. Este Gltimo caso se observa con casos transicionales entre las Icnofacies

de Zoophycos y Nereites (Zapletal y Pek, 1999; Babek et al., 2004; Shi et al., 2009).

= Interpretacion de depositos turbiditicos como depdsitos de flysch (Indicadores
batimétricos erroneos)

Las interpretaciones batimétricas basadas en la atribucion a una determinada
icnofacies deben tomarse con cautela, especialmente cuando van acompafadas del uso de
turbiditas como sinénimo de depdsitos de abanicos submarinos. Las turbiditas son el
resultado de un proceso sedimentario, no un indicador batimétrico, y se dan en diferentes
escenarios depositacionales (por ejemplo, sistemas deltaicos) y batimétricos (ej., Pazos,
2002). Términos como "mar profundo™ o "aguas profundas" se emplean para apoyar el
registro de depdsitos de tipo flysch; sin embargo, esos términos tienen un origen
relacionado con la tecténica (el relleno de cuencas de antepais), mas que una implicacion

puramente batimétrica (Einsele, 2000).
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= Inferencia batimétrica a partir de icnoasociaciones que contienen icnogéneros que
“migran’’.

Varios de los icnotaxones que componen las diferentes icnofacies presentan
distintas distribuciones batimétricas a lo largo del Fanerozoico. En particular la migracion
del icnogénero Zoophycos es bien reconocido, encontrandose en facies de plataforma
somera y profunda en el Paleozoico y en facies abisales desde el Jurdsico Temprano (ver
Seccion 3.6.3). Si bien Zoophycos es un icnogénero transversal a varias icnofacies, y es
bien reconocida su posicion batimétrica en el tiempo, existen otros icnotaxones que
caracterizan la Icnofacies de Nereites cuyos cambios en la profundidad que se registran
fueron reconocidos recientemente (Firsich et al., 2007; De Luca y Basilici, 2013; Pazos
et al., 2015b; Malekzadeh y Wetzel, 2020; Muszer, 2020a; Gutiérrez et al., 2021b) . Un
ejemplo de esto es el caso de Dictyodora, que fue interpretado inequivocamente como un
icnogénero de facies marinas profundas. Tradicionalmente, en las icnoasociaciones en
donde el icnogénero estaba presente se inferia que los depésitos debian interpretarse como
marinos profundos. Posteriormente se encontr6 a Dictyodora en depdsitos de facies mas
someras (ver Seccion 3.3.13), con lo cual el hallazgo del icnogénero en si mismo ya no
es un indicador directo de facies marinas profundas. Algo similar a lo que ocurre con
Dictyodora es el caso del grafogliptido Paleodictyon, que suele preservarse en la base de
turbiditas marinas profundas y es un miembro diagnostico de la Icnofacies de Nereites
(€., Chamberlain, 1971a; b; Seilacher, 1977; McCann y Pickerill, 1988; McCann, 1990;
Uchman, 1995, 2003). A pesar de esto, el rango batimétrico de este icnogénero no es
uniforme, encontrandose en facies de plataforma con otros icnotaxones asignables a la
Icnofacies de Nereites, o bien en asociacion con otras trazas fosiles relacionadas con
alimentacion depositivora siendo asignable a otras icnofacies como por ejemplo de

Cruziana (Orr, 2001; Fursich et al., 2007; Metz, 2012; Malekzadeh y Wetzel, 2020; Feng
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etal., 2021; Ghaedi etal., 2022). En el Paleozoico se lo registra tanto en facies de
plataforma somera (ej., Crimes y Anderson, 1985; Pek et al., 1994) como en facies
profundas (Miller, 1991; Crimes et al., 1992). Algunos autores sugieren que la migracion
de Paleodictyon hacia mayores profundidades ocurrié en el Cambrico (ej., Miller, 1991;
Crimes etal., 1992) mientras que otros lo extienden hacia el limite Céambrico—
Ordovicico (Seilacher, 1977, 1986; Crimes y Fedonkin, 1994; Orr lan 2010, 2001). Sin
embargo, existen registros en facies someras desde el Devonico hasta el Cenozoico (Lan
y Chen, 2010; Olivero etal., 2010; Metz, 2012; Kikuchi, 2018). Actualmente se lo
registra en hemipelagitas (Ekdale, 1980; Rona et al., 2009; Przeslawski et al., 2012;

Durden et al., 2017; Miguez-Salas et al., 2023).

En conclusién, el hecho de encontrar icnogéneros tipicos de la Icnofacies de
Nereites como Dictyodora y Paleodictyon no implica que la interpretacién de los

depdsitos asociados tenga que ser de ambiente marino profundo de manera inequivoca.

5.6. Icnoasociaciones en la Formacion Rio Seco de los Castarios

El contenido icnologico de la unidad esta representado mayormente por trazas
fosiles sofisticadas de pastoreo y alimentacion tanto de organismos detritivoros como
depositivoros, principalmente Nereites, Dictyodora y Zoophycos (Figs. 2.4, 3.57,5.5;
Tabla 3.1). Ademas, se encontré criptobioturbacion asociada a la actividad de la
meiofauna (Figs. 2.4, 4.4, 4.11). Se describen cuatro icnoasociaciones para los intervalos

que contienen las trazas fosiles en la Localidad 1 (Fig. 5.5):
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5.6.1. Icnoasociacion A

Esta icnoasociacion es la mas diversa tanto a nivel icnogenérico como
icnoespecifico. Contiene 23 icnotaxones, incluidos los descriptos por Pazos et al. (2015a,
b) y Gutiérrez et al. (2021). Dictyodora y Nereites son dominantes, seguidas de
Zoophycos. Chondrites targionii y Chondrites intricatus también aparecen subordinados
en esta icnoasociacion. Los Zoophycos de mayor tamafio de la unidad se registran aqui.
Todas las icnoespecies de Dictyodora y Nereites registradas en la unidad estan presentes
en esta icnoasociacion D. atuelica, D. scotica, D. silurica, D. tenuis, D. zimmermani, D.
liebeana?, N. cambriensis, N. irregularis, N. jacksoni, N. macleayii, N. missouriensis y
N. pugnus. También se incluyen algunos ejemplares de Gordia isp., Helminthoidichnites
isp., e Undichnia?. Esta icnoasociacion esta acompariada de ESIAM y se encuentra en las

Asociaciones de Facies 2a y 2b de la seccion inferior de la Localidad 1 (Figs. 2.4, 5.5A).

5.6.2. Icnoasociacion B

Esta icnoasociacién es poco diversa, con sélo 4 icnotaxones, siendo dos los de
mayor representacion: Zoophycos y Chondrites. Rhizocorallium commune? y Taenidium
isp. se encuentran como elementos subordinados. Los ejemplares de Zoophycos tienen
menos de la mitad del tamafio que los registrados en la icnoasociacion A. Esta
icnoasociacion es la Unica que no estd acompafiada por ESIAM. Se encuentra en la

Asociacion de Facies 2b en el tope de la seccion inferior (Figs. 2.4, 5.5B).

5.6.3. Icnoasociacion C

Esta icnoasociacion presenta una icnodisparidad moderada (8 icnotaxones), con
tres icnoespecies de Dictyodora (D. tenuis, D. atuelica, D. scotica y D. zimmermani), dos
icnoespecies de Nereites (N. cambriensis y N. missouriensis) y registros de Chondrites

isp., Chondrites intricatus y Zoophycos isp. Hay un dominio notable de Nereites en
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algunos niveles mientras que Dictyodora domina en otros. La abundancia de estas trazas
es mucho menor que en la icnoasociacion A. La icnoasociacion C se encuentra en la
Asociacién de Facies 2b de la seccion superior y también se encuentra acompafiada de

ESIAM.

5.6.4. Icnoasociacion D

Esta icnoasociacién es poco diversa (5 icnotaxones) y de baja abundancia. Los
ejemplares de Nereites missouriensis dominan esta icnoasociacion junto con Gordia isp.
y Helminthoidichnites isp. mientras que sélo se registra un ejemplar de Chondrites? de
pobre preservacion y un ejemplar de Thalassinoides isp. Esta icnoasociacién se encuentra
acompafada por ESIAM en la Asociacion de Facies 2a, en la parte superior de la seccion

superior.

Aunque no se definieron icnoasociaciones para el resto de las localidades, dado
que no estan contextualizadas sedimentologica y estratigraficamente se puede mencionar
que el contenido icnologico hallado en la Localidad 2 se asemeja a la Icnoasociacion C
con la diferencia de la presencia de Arthrophycus?. Por otro lado, el contenido icnologico

de la Localidad 3 se asemeja al de la icnoasociacion A, pero con menor abundancia.
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Ichoasociaciones en la Fm. Rio Seco de los Castaiios

Icnofacies transicional entre las Icnofacies Icnofacies de Zoophycos no arquetipica
Nereites- Zoophycos

Icnofacies de Nereites no arquetipica sin asignacién a una icnofacies

Figura 5.5. Esquemas de las Icnoasociaciones (A-D) presentes en la Localidad 1 de la Formacion Rio Seco
de los Castafios. La Localidad 2 se asemeja a la Icnoasociacion C con la diferencia de la presencia de
Arthrophycus?. Localidad 3 se asemeja al de la icnoasociacién A, con menor abundancia. Se asigna a la
Icnoasociacion A una Icnofacies transicional entre las Icnofacies de Nereites y Zoophycos. La
Icnoasociacion B es asignada a una Icnofacies no arquetipica de Zoophycos mientras que la Icnoasociacion
C representa una Icnofacies no arquetipica de Nereites. A la Icnoasociacion D no se le asigna ninguna
icnofacies. Abreviaturas: Estructuras sedimentarias Inducidad por Actividad Microbiana (ESIAM),
Chondrites (Ch), Dictyodora (Di), Gordia (Go), Helminthoidichnites (He), Nereites (Ne), Thalassinoides
(Th), Undichnia? (Un), Zooophycos (Zo).
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5.7. El Modelo de Icnofacies en la Formacién Rio Seco de los Castarios

Los unicos estudios previos que asignan el contenido icnoldgico de esta unidad a
una icnofacies, lo hacen a la Icnofacies de Nereites-Mermia (sic Manassero et al., 2009)
para la Localidad 1, o a la Icnofacies de Nereites (Pazos et al., 2015a) para la Localidad
1y 2, 0a lalcnofacies de Cruziana para las Localidades 4 y 5 (Figs. 2.2A; Poiré et al.,
2002). En estas dos localidades la formacion fue interpretada como depositada en un
sistema deltaico cercano al borde de la cuenca (Manassero et al., 2009, fig 16).

En las localidades de estudio (1 a 3) se reconocieron un total de 24 icnotaxones,
incluyendo 11 icnogéneros. En la Localidad 1 se reconocen 4 icnoasociaciones (A, B, C,
D; Figs. 2.4, 5.5). Mientras que por un lado el contenido icnoldgico de la Localidad 2 se
asemeja a la Icnoasociacion C, por el otro el contenido icnoldgico de la Localidad 3 es
asignable a la Icnoasociacion A (aunque los icnotaxones presenten menor abundancia).
La Icnoasociacion A se caracteriza por tener la mayor abundancia y diversidad
observadas, con una dominancia de estructuras poco profundas de pastoreo de organismos
detritivoros-depositivoros (Dictyodora y Nereites), algunas estructuras de pastoreo
(Gordia isp. y Helminthoidichnites isp.; Pazos et al., 2015a), y pocos icnotaxones de
niveles profundos dentro del sustrato (Zoophycos y Chondrites). Por tanto, no se justifica
una asignacion a la Icnofacies de Zoophycos (MacEachern et al., 2012; Tabla 5.1).

En contraposicion, la ausencia de grafogliptidos hace cuestionable la asignacion
a la Icnofacies de Nereites ya que éstos se consideran el indicador diagnostico (Frey y
Seilacher, 1980; MacEachern et al., 2007c, 2012). Sin embargo, la ausencia de los
mismos no ha limitado la asignacién a esta icnofacies en otros ejemplos paleozoicos (ver
Seccidn 4.2). La icnodiversidad alta descripta para la Icnofacies de Nereites se atribuye
a la alta icnodisparidad representada por el bauplan de grafogliptidos (Buatois y

Mangano, 2013). La presencia de 10 icnotaxones es muy cercana a la icnodiversidad
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prevista para esta icnofacies (12 icnogéneros segun Buatois y Mangano, 2011, o 16 segun
MacEachern et al., 2007). La diferencia puede explicarse justamente por la ausencia de
grafogliptidos en la sucesion. Por otro lado, se aleja de lo esperable para la Icnofacies de
Zoophycos (3 icnogéneros Buatois y Méangano, 2011 u 8 MacEachern et al., 2007a). La
razén de la ausencia de grafogliptidos en la unidad ha sido discutida en Pazos et al.
(2015a), principalmente en términos de batimetria y co-ocurrencia con matas
microbianas. Otra posibilidad es que no se hayan dado los requisitos para su preservacion.
Por ejemplo, las corrientes de turbidez con el consiguiente aporte de materia organica
podrian limitar el establecimiento de estrategias de cultivo complejas (Wetzel y Uchman,
1998; Buatois y Mangano, 2011). Los grafogliptidos se incluyeron en la Icnosubfacies de
Paleodictyon y Ophiomorpha rudis y no en la Icnosubfacies de Nereites, mientras que
esta Ultima incluye a Nereites y Dictyodora, pero también a Zoophycos (Seilacher, 1974;
Uchman, 2001). Por lo tanto, la Icnoasociacion A podria asemejarse mas a las
caracteristicas esperadas para la Icnosubfacies de Nereites pero dada la problematica
planteada respecto a la asignacion de icnosubfacies en el Paleozoico (Seccién 5.5.2) se
descarta el uso de las mismas en esta Tesis, refutando la hip6tesis guia de la misma (ver
Seccion 1.2). La Icnoasociacion A también seria similar a una asociacion de trazas fosiles
de otra unidad del Sildrico tardio en Gondwana oriental en donde las caracteristicas
etoldgicas presentes son una combinacion de las Icnofacies de Nereites y Zoophycos (Shi
etal., 2009). Otro ejemplo ocurre en el Carbonifero inferior de Polonia, en una
icnoasociacion que incluye grafogliptidos, Dictyodora, Chondrites, Zoophycos,
Phycosiphon, etc. y se considera un caso transicional entre las Icnofacies de Zoophycos-
Nereites (Babek et al., 2004). Asimismo, en otra unidad del Mississippiano de Polonia se
han descripto caracteres mixtos que podrian indicar transiciones entre las Icnofacies de

Cruziana, Zoophycos y Nereites, pero en este caso sin grafogliptidos (Muszer, 2020b).
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Por lo tanto, basandose Unicamente en la informacion icnoldgica, podria interpretarse a
esta icnoasociacién como una expresion transicional entre las Icnofacies de Nereites y
Zoophycos (Fig. 5.5A).

En la Icnoasociacion B, Zoophycos y Chondrites son los icnotaxones mas
abundantes. La disminucion del tamafio de Zoophycos entre las dos Icnoasociaciones (A
y B) podria indicar una disminucion en la oxigenacion o una disminucion en la
disponibilidad de nutrientes (ej., Savrda y Bottjer, 1991; Boyer y Droser, 2011; Wetzel y
Uchman, 2012; Sedorko et al., 2018b) en el tope de la seccion inferior. Estos icnotaxones
caracteristicos de niveles profundos, producidos por organismos
depositivoros/detritivoros o agricultores y, la baja icnodiversidad coinciden con las
caracteristicas de la Icnofacies de Zoophycos. A pesar de que la abundancia de Zoophycos
en la icnofacies homdnima es caracteristica (Buatois y Mangano, 2011), la baja densidad
de Zoophycos, tal como ocurre en esta icnoasociacién, no es inusual en los registros
paleozoicos (Miller, 1991). Ademas, Zoophycos y Chondrites también se encuentran
presentes en otras icnofacies, como la Icnofacies distal de Cruziana (ej., Seilacher, 2007;
Kotake, 2014; Zhang etal., 2015; Sedorko etal., 2018a). Chondrites se registra
mayoritariamente en depdsitos asignables a la Icnofacies de Nereites (Mcllroy, 2008;
Knaust, 2017). Zoophycos también puede encontrarse localmente dentro de depdsitos
asignables a la Icnofacies de Nereites (MacEachern etal., 2007a; ¢, 2012). Por lo
mencionado, y considerando el contenido icnolégico se asigna esta icnoasociacion a una
Icnofacies de Zoophycos no arquetipica (Fig. 5.5B).

La Icnoasociacion C es la mas baja en icnodiversidad y abundancia. Esta
icnoasociacion junto con D no contienen a Zoophycos. Por lo tanto, basandose
unicamente en la informacién icnoldgica, podria interpretarse para este conjunto una

expresion no arquetipica de la Icnofacies de Nereites (ej., Muszer, 2020a).
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La Icnoasociacion D, sin embargo, aparte de algunos Chondrites? mal
preservados y un solo ejemplar de Thalassinoides, sélo muestra Nereites missouriensis
en abundancia e icnotaxones de pastoreo (Gordia isp. y Helminthoidichnites), y se

considera que no se justifica una discusion sobre una posible asignacion a una icnofacies.

Segun lo que se infiere para los icnotaxones componentes de las icnoasociaciones
en su conjunto, hay un predominio de estructuras de alimentacion depositivoras y
detritivoras, y también estrategias de alimentacién ligadas con matas microbianas. Estas
estructuras no representan el grado de sofisticacion esperable, y esto se debe a que los
grafogliptidos estan ausentes. Sin embargo, el icnogénero Dictyodora presenta estrategias
complejas de alimentacion. Por otro lado, la icnodiversidad de la unidad es alta,
presentando 11 icnogéneros, aunque es menor a lo esperable para una Icnofacies de
Nereites arquetipica (12 a 16 icnogéneros) sin embargo, la abundancia es alta. Si se
considera todo el contenido icnoldgico de la unidad (Localidades 1, 2 y 3) podria definirse
como un ejemplo no arquetipico de la Icnofacies de Nereites en el Paleozoico medio, con
la particularidad de encontrarse en asociacion con matas microbianas (Fig. 5.6), lo cual
no es frecuente en la literatura ya como se menciond anteriormente.

El registro del icnogénero Zoophycos en depdsitos de esta edad restringe los
intervalos que contienen Zoophycos (en las Localidades 1 y 3) a la depositacion por
encima del talud (plataforma). Esto es consistente con la evidencia tanto de
criptobioturbacidn, la cual es frecuente en tempestitas (ej., Gingras et al., 2008) como asi
también de la presencia de matas microbianas y biopeliculas en la unidad que se
desarrollan en estas batimetrias (ej., Mata y Bottjer, 2009; Bayet-Goll y Daraei, 2020;
Noffke et al., 2022a) y las propias estructuras sedimentarias de oleaje de tormenta. Los

registros de ESIAM en asociacion con la Icnofacies de Nereites son escasos. Esto puede
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deberse a que en las sucesiones en donde generalmente se registra la Icnofacies de
Nereites arquetipica no es esperable encontrar este tipo de estructuras. Sin embargo, en
el Paleozoico medio—tardio se encuentra esta combinacion (ej., De Lucay Basilici, 2013;
Pazos etal., 2015a; Muszer, 2020a), la cual pone en manifiesto el problema de
caracterizar a la Icnofacies de Nereites como diagndstica de ambientes marinos profundos
sin realizar un analisis sedimentoldgico detallado. Asimismo, el relevamiento de ESIAM
en estudios icnoldgicos ha cobrado relevancia recientemente con lo cual es muy probable
que estén subrepresentados ejemplos de ESIAM en asociacion con la Icnofacies de
Nereites, por ejemplo en Delgado (1910, pl. 28, pl. 31, fig. 4, pl. 39). Si bien en el
Paleozoico medio se reconocen en otras icnofacies como la Icnofacies de Cruziana tanto
en arquetipicas como en distales (ej., Davies et al., 2006; Gaillard y Racheboeuf, 2006;
Calnery Eriksson, 2012) y en Icnofacies transicionales de Skolithos- Cruziana (ej., Hillier
y Morrissey, 2010).

La interpretacion batimétrica de la Formacion Rio Seco de los Castafios de finales
del Silarico— Devénico Temprano depositada en una plataforma por encima del nivel de
base de olas de tormenta esta dada no solamente teniendo en cuenta el contenido
icnologico, sino también por evidencias sedimentolégicas (Capitulo 2). Esta
interpretacion es mas coincidente con la posicion esperada para la Icnofacies de
Zoophycos, o incluso para la Icnofacies de Cruziana (ya que ciertos niveles se depositaron
por encima del nivel de base de olas de buen tiempo, aunque el contenido icnoldgico no
es asignable a ésta) mas que para ambientes marinos profundos, tradicionalmente
asociados a la Icnofacies de Nereites (MacEachern et al., 2012).

Considerando las dos lineas de evidencia de esta Tesis, la sedimentoldgica,
desarrollada en los Capitulos 2 y 4, y la icnoldgica, desarrollada en el Capitulo 3, como

asi también la interrelacién de ambas en este capitulo, el contenido icnolégico total de la
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unidad no concuerda con los modelos arquetipicos de ninguna de las icnofacies
consideradas (de Nereites y de Zoophycos). Este ejemplo seria un caso méas en donde el
contenido icnologico de la unidad representa una transicion entre dos modelos de
icnofacies (Icnofacies de Zoophycos y de Nereites; figura 5.5; Seccion 5.5.3), en
particular, en un ambiente de plataforma por encima del nivel de base de olas de tormenta.
En funcion de los resultados de esta Tesis, la discusion respecto de posibles asignaciones
a una icnofacies se considera mas relevante al nivel de las cuatro icnoasociaciones

descriptas, tal como se detalla en parrafos anteriores y en la Figura 5.5.
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En esta Tesis se desarrollaron andlisis estratigraficos, sedimentoldgicos e
icnoldgicos para la Formacion Rio Seco de los Castafios (Sildrico tardio—Devonico
Temprano). El analisis estratigréfico y sedimentoldgico fue necesario para contextualizar
en detalle a los icnofésiles con el fin de realizar una asignacion icnofacial. La cantidad y
calidad del material icnolégico hallado permitio realizar un analisis icnosistemético y un
modelo tridimensional de uno de los icnogéneros hallados.

En la Localidad 1 de la unidad estudiada se reconocen dos secciones (inferior y
superior) limitadas por una superficie marcadamente erosiva, resultante de una caida
relativa del nivel del mar. Se reinterpreta a los depésitos de la seccion inferior,
tradicionalmente interpretados como un abanico submarino o un delta continuo, como
depdsitos de I6bulos gravitacionales en un contexto batimétrico de plataforma. En este
medio depositacional se registran estructuras de corriente, de flujos combinados y de
tormenta que indican sedimentacion por encima del nivel de base de olas de tormenta. La
seccion superior, incompleta, probablemente representa una parte menor de un sistema
deltaico a gran escala. Hacia el techo se reconocen depésitos de descargas fluviales con
fragmentos de plantas y niveles de carbon, que confirman somerizacion.

En la Localidad 3, los depdsitos fueron interpretados previamente como un
prodelta distal. Sin embargo, no se observaron evidencias sedimentarias que sostengan de
ambientes marinos mas profundos o bien condiciones restrictivas en el aporte
sedimentario. Alli, se reconocieron estructuras de flujos oscilatorios y combinados, y
estratificacion entrecruzada de tipo hummocky lo que permite interpretar a los mismos
como depdsitos de plataforma.

El registro de flujos turbulentos con paleocorrientes consistentes hacia el SO que

depositaron areniscas con aspecto turbiditico hasta megaturbiditico indican que no
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existieron cambios en el area de aporte sedimentario entre secciones lo que favorece la
idea de un control eustético de la discontinuidad.

El patron de las paleocorrientes en la Formacion Rio Seco de los Castafios y los
indicadores de la paleopendiente se encuentran hacia el SO, lo que sugiere altos
topograficos hacia el NE y un depocentro de la cuenca diferente al de otras unidades del
Paleozoico medio en el terreno de Cuyania (Fornacion Villavicencio y Fm. Punta Negra).
En esta Tesis se plantea la posibilidad de una paleocosta irregular con el desarrollo de
cuencas aisladas, controladas por altos estructurales subacuéticos que probablemente
forzaron una desviacién desde el &rea de aporte hasta el &rea de depositacion, tal como

fue propuesto para unidades mas jovenes en el pre-Emsiano de Precordillera.

El registro de Estructuras Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana
(ESIAM) fue reconocido previamente en la unidad. En esta Tesis se estudiaron en detalle
por primera vez, se contextualizaron en un perfil sedimentario, se clasificaron y se analizé
la relacion de ellas con la icnofauna y otras estructuras sedimentarias. A nivel
macroscopico se reconocieron superficies con bioglue, estructuras rugosas, bolsillos de
erosion, remanentes erosivos, y fragmentos de matas microbianas. A nivel microscopico
se reconocieron Texturas Sedimentarias Inducidas por Actividad Microbiana (MIST) lo
que permite inferir la accion de actividad microbiana en estas estructuras. Se reconocieron
icnofésiles asociados con niveles de ESIAM, donde el més frecuente es Nereites
missouriensis. Las matas microbianas en la unidad tuvieron un rol significativo en la
bioestabilizacién del sustrato permitiendo la preservacion de formas de lecho,
principalmente estructuras entrecruzadas con distinta morfologia. Cabe mencionar, que
se reconocieron ciclos de generacion de matas microbianas, bioestabilizacion, erosion, y

recolonizacion en las Localidades 1y 2.
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La Formacion Rio Seco de los Castafios registra una de las primeras icnofaunas
autoctonas de Gondwana occidental luego de la colision de Cuyania. Se registran 24
icnotaxones: Artrophycus? isp., Caridolites isp., Chondrites isp., Chondrites intricatus,
Chondrites targionii, Dictyodora isp., Dictyodora atuelica, Dictyodora liebeana?,
Dictyodora scotica, Dictyodora silurica, Dictyodora tenuis, Dictyodora zimmermanni,
Gordia isp., Helminthoidichnites isp., Nereites isp., Nereites cambriensis, Nereites
irregularis, Nereites jacksoni, Nereites macleayii, Nereites missouriensis, Nereites
pugnus, Rhizocorallium commune?, Taenidium isp., Thalassinoides isp., Undichnia? Isp.
y Zoophycos isp. Describiéndose en detalle Chondrites, Dictyodora, Nereites, y
Zoophycos.

El registro de Dictyodora en esta unidad es el mas diverso a nivel global y es uno
de los pocos registros de este icnogénero en Gondwana. La realizacidén de una resefia
histérica permitid resaltar las inconsistencias en el uso de la terminologia utilizada para
su descripcion. En este sentido, se realiza una propuesta de terminoldgica descriptiva para
el icnogénero. Asimismo, fue realizada una revision del material tipo de las icnoespecies
de Dictyodora. En consecuencia, se propone la asignacién de un lectotipo para
Dictyodora zimmermanni. El hallazgo de todas las icnoespecies de Dictyodora en el
Siliro—Devénico permite discutir el uso de Dictyodora como herramienta
icnoestratigrafica, y se concluye la invalidez de dicho uso.

Se registraron y discutieron por primera vez casos de intergradaciones entre
icnoespecies de Dictyodora, siendo D. silurica la Unica icnoespecie que no presentd
intergradacion. Otros casos de intergradacion fueron reconocidosentre Nereites macleayii
con N. missouriensis, N. missouriensis con N. jacksoni y de N. macleayii con N.

cambriensis.
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En funcién del analisis del material hallado en la unidad y con el analisis de la
reconstruccion tridimensional de Dictyodora realizada, se efectlan 2 propuestas
icnosistematicas: la primera propone una sinonimia entre D. atuelica, D. scotica y D.
tenuis y en la segunda, contempla considerar como variantes preservacionales a las
icnoespecies mencionadas. Asimismo, se explicita que es necesario la enmienda del resto
de las icnoespecies y se sugiere el uso futuro de la terminologia propuesta en esta Tesis.

Las asignaciones previas del contenido icnolégico de la Formacion rio Seco de
los Castafios, fueron a la Icnofacies de Nereites-Mermia o a la Icnofacies de Nereites para
la Localidad 1, y a la Icnofacies de Cruziana para las Localidades 4 y 5. Lo propuesto en
esta Tesis no se condice con estas asignaciones. Para la Localidad 1 se reconocen en la
seccion inferior icnoasociaciones asignables a una icnofacies transicional entre la
Icnofacies de Nereites y de Zoophycos (Icnoasociacién A), y a una lIcnofacies de
Zoophycos no arquetipica (Icnoasociacion B). La icnofauna presente en la seccién
superior es asignada a una Icnofacies de Nereites no arquetipica (Icnoasociacion C). El
contenido icnoldgico registrado en la Localidad 3 es equivalente a la Icnoasociacion A.

A partir de las lineas de evidencia sedimentoldgica e icnoldgica, analizadas de
manera independiente, se concluye que el contenido icnoldgico total de la unidad no
concuerda con los modelos arquetipicos de ninguna de las icnofacies consideradas
previamente. Este caso seria un ejemplo mas en donde el contenido icnoldgico de la
unidad representa una transicion entre dos modelos de icnofacies (ej. Zoophycos y de
Nereites), y apoya la idea de la no utilizacidon de las icnosubfacies de la Icnofacies de
Nereites para el Paleozoico medio. Finalmente, se trata de otro caso en donde se observa
la dificultad en la aplicacion del modelo de Icnofacies de Nereites en el Paleozoico y el

aporte indiscutible que contienen los registros de Gondwana a la discusién mencionada.
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Anexo 1: Descripcion original de Dictyophyton? liebeanum

Descripcién original de la icnoespecie Dictyophyton? liebeanum creada por Geinitz

(1867a) en su idioma original:

{ & Uber Dictyophyton ? Liebeanum GEIN. aus dem
z Culmschiefer vom Heersberge zwischen Gera und Weyda.
Taf. I, Fig. 3.

Die Bemerkungen von J. Haww iber die Gattungen Uphan-
taenia und Dictyophyton in dem 16, Jahresberichte iiber das
»State Cabinet of Natural History« in dem Staate New-York,
Albany, 1863, p. 84—91, haben eine Reihe fossiler Uberreste
aus der zum oberen Devon gehdrenden Chemung-Gruppe zur

287

Anschauung gebracht, welche von Haw zu den Algen gestelll
" worden sind. Unter diesen ist Uphantaenia Chemungensis Va-
~uxen, die ecinzige Art dieser Gatlung, in folgender Weise be-
zeichnel : .
Uphantaenia Vasvxes.
Ein kreis- oder facherformiger Korper, der aus zungenfor-
mig ausstrohlenden und bamlmrniqen concentrischen Streifen zu-
ist, wodurch in seiner Sub eine 1
Mnu. entsteht, welche nicht nur durch eine oberﬂlchllebc
Streilung hervorgebrachl ist,
Fir die durch ihre Textur mit Uph ia nahe ver
Korper, die sich jedoch hiervon meist durch eine verkehrt-kegel-
formige oder fast qllndrlwbe Gemll nnlerwheldcn, ist der Gat-
Di h inV worden.

L JOPRY 5 b

Dictyophyton Haw.

Ficher- oder trichterformige Korper mit einem umgekehrt-
kegelformigen oder cylindrischen hohlen Stengel und mit zahl-
reichen, sich durchkreuzenden Streifen beleckt, durch welche die
Oberflache in kleine, htwinkelige , Zwisch
zerfullt.

Bei einigen Arten heben sich unter den ausstrohlenden
Streifen mehrere rippenartig hervor, welche theils in regelmissi-
.n, theils in unregelmassigen Entfernungen feinere Streifen ein-

Durch wicderholte Einschnirung des Stengels bei
cinigen Arten schwellen die stirkeren Streifen zu schmalen oder
linglichen Hockern an.

Die von J. Hau. unterschiedenen Arten sind:

D. Newberryi Haw, D. filitextile Haw, D. Redfieldi Baw,
D. Conradi Haw, D. ride Haw, D. fenestratum Hai, D, annu-
latum Hawe, D. tuberosum Hawe (= Hydnoceras tuberosum Cox-
aap) und D. nodosum Has

Unter diesen ist D. tuberosum Hawn von Dawsox (Quart.
Journ. of the Geol Soc. of London, Vol. XVII, p. 325, Pl 17,
[. 62) mit Uphantaenia Chemungensis Vax. verciniget worden.

Wir mochten diesen Arten, wenn auch nicht ohne einiges
Bedenken, eine neue hinzufugen, deren geologischer Horizont
von jenem der Chemung-Gruppe nicht sehr entfernt liegt:

Dictyophyton Liebeanum Gux. )
Diese Art bildet, wohl nur in Folge der Zusammendruckung,
flache, ficherartige Ausbreitungen, welghe von eng sneinander
liegenden, ziewlich gleich nrhn, nmlleldn ﬂuih be-

deckt wird, die sich zu gel , flachen
Falten gruppiren. Diese Streifen werden von ulllnulqndu,
etwas wellenformigen Streifen, formlichen Anwachsstreilen, durch-

kreuzt, welche verbielen, diesen Organismus, trotz ihrer @brigen
Ahnlichkeit, mit Noeggerathia zu vereinen.

Die Dicke, der in Stein umgewandelten Substanz des Fossils
betragt noch nicht 1==,

Unsere Abbildung in der wirklichen Grosse lasst erkennen,
dass sowohl di¢ ousstrahlenden, als such die jene durchkreu-
zenden Streifen suf beiden gegeniber liegenden Flichen des
Fossils gleich gut bemerkbsr sind. Der mit a unterschiedene
Theil zeigt dio eine, der mit b bezeichnete den Abdruck der an-
deren “Flache.

Vorkommen: Diese Art ist von Herrn Professor Dr. Lixse
in Gen in oimm zl dem Culm oder der dlteren Kuhhnfm

hicfer des Heersb Gera
und Weyda sufgefunden worden, wo auch Ccluau transitionis
Gorr. vorkommt.

4 Uber ? Trigonocarpus Roessleri GEIN.
Taf. 11, Fig. 4.
Yon Trigonocarpus (Trigonocarpon) Roessleri Gew. (Dyu,
I, 1861—62, p. 147, Tal 34, f. 1) ist bisher nur ein einziges
Exemplar aus der unteren Dyas an der Naumburg in der Wet-
terau beschricben worden, das jedoch scharl genug ausgeprigt
schien, um eine neue Art darauf zu begrdnden. Diese ist von
anderen Arten dieser Gattung durch ihre 12 von dem Scheitel
ch der Basis strahlenden Langsrippen unterschieden.
Durch dic Gite des Herrn Bergmeister Scutrze, Director
der Bergschule in Woldeaburg, wurde wir das Taf. Ill, Fig. 4

bgebildete Fossil zur Besti an in viel- |

loicht der Jugendzustand dieser Frucht vorliqt
Von einem gestreiften Stengel gehen, an dem vorliegenden

A continuacion, se encuentra la traduccion al espariol de la descripcién original

de la icnoespecie:




Dictyophyton Liebeanum Gein.

Esta especie forma, probablemente sélo como resultado de la compresién, extensiones
planas, en forma de abanico, que estan cubiertas por rayas radiales poco espaciadas,
mas bien igualmente fuertes, que se agrupan en pliegues irregulares, ondulados y
planos. Estas franjas estan cruzadas por franjas distantes, algo onduladas, franjas
formales de acrecién, que impiden unir este organismo con Noeggerathia, a pesar de
sus otras similitudes.

Elespesor de la sustancia del fosil transformado en piedrano llegaa 1 mm.

Nuestra ilustraciéon en tamafo real muestra que tanto las rayas radiadas como las
cruzadas son igualmente bien perceptibles en ambas superficies opuestas del fosil. La
parte marcada con a muestra una superficie, la parte marcada con b la huella de la otra
superficie.

Ocurrencia: Esta especie ha sido encontrada por el profesor Dr. LIEBE en Gera en un
esquisto de grauvaca perteneciente al Culm o a la formacion de carb6n mas antigua del
Heersberg entre Gera y Weyda, donde también se encuentra Calamites transitionis
Gopp.
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Anexo 2: Materiales de la Coleccion de Icnologia del Instituto Argentino de Nivologia,
Glaciologia y Ciencias Ambientales (IANIGLA)

Los especimenes que se encuentran coloreados de color amarillo es el material tipo de la icnoespecies Dictyodora atuelica (ver

Seccion 3.3.7)
Numero de Asignacion Asignhacion Presenta Ex numeros de coleccién
coleccion icnogenérica icnoespecifica intergradacion CPBA
IANIGLA:Icn:34 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:35 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:36 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:37 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:38 Dictyodora X
IANIGLA:Icn:39 Nereites N. cambriensis
IANIGLA:Icn:40 Dictyodora D.tenuis
IANIGLA:Icn:41 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:42 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:43 Dictyodora Dictyodora isp. X
IANIGLA:Icn:44 Dictyodora Dictyodora isp. X
IANIGLA:Icn:45 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:46 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:47 Nereites N. cambriensis
IANIGLA:Icn:48 Dictyodora Dictyodora isp. X
IANIGLA:Icn:49 Dictyodora Dictyodora isp. X
IANIGLA:Icn:50 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:51 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:52 Dictyodora Dictyodora isp.

IANIGLA:Icn:53

Dictyodora

Dictyodora isp.
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IANIGLA:Icn:54 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:55 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:56 Dictyodora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:57 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:58 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:59 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:60 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:61 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:62 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:63 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:64 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:65 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:66 Dictyodora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:67 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:68 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:69 Dictyodora D. zimmermani
IANIGLA:Icn:70 Dictyodora D. zimmermani
IANIGLA:Icn:71 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:72 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:73 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:74 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:75 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:76 Dictyodora N. scotica
IANIGLA:Icn:77 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:78 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:79 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:80 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:81 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:82 Dictyodora Dictyodora isp.
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IANIGLA:Icn:83 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:84 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:85 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:86 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:87 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:88 Dictyodora D. tenuis
IANIGLA:Icn:89 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:90 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:91 Dictyodora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:92 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:93 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:94 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:95 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:96 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:97 Dictyodora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:98 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:99 Nereites N. irregularis
IANIGLA:Icn:100 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:101 Dictyodora D. liebeana
IANIGLA:Icn:102 Dictyodora D. liebeana
IANIGLA:Icn:103 Dictyodora D. liebeana
IANIGLA:Icn:104 Dictyodora D. Silurica
IANIGLA:Icn:105 Dictyodora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:106 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:107 Dictyodora D. atuelica
IANIGLA:Icn:108 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:109 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:110 Nereites N. cambriensis
IANIGLA:Icn:111 Nereites N. missouriensis




Universidad de Buenos Aires

Tesis Doctoral

Carolina Gutiérrez, 2023

IANIGLA:Icn:112 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:113 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:114 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:115 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:116 Dictyodora D. silurica
IANIGLA:Icn:117 Dictyodora D. tenuis
IANIGLA:Icn:118 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:119 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:120 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:121 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:122 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:123 Dictydora D. tenuis
IANIGLA:Icn:124 Dictydora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:125 Nereites Nereites isp.
IANIGLA:Icn:126 Helmminthoidites Helmminthoidites isp.
IANIGLA:Icn:127 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:128 Dictydora D. zimmermanni
IANIGLA:Icn:129 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:130 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:131 Dictydora D. liebeana
IANIGLA:Icn:132 Chondrites Chondrites isp.
IANIGLA:Icn:133 Dictyodora Dictyodora isp.
IANIGLA:Icn:134 Dictyodora D. liebeana
IANIGLA:Icn:135 Dictyodora D. liebeana
IANIGLA:Icn:136 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:137 Dictyodora D. scotica
IANIGLA:Icn:138 Dictyodora D. zimmernni
IANIGLA:Icn:139 Nereites N. missouriensis
IANIGLA:Icn:140 Dictyodora Dictyodora isp.
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IANIGLA:Icn:141 Dictyodora D. atuelica

IANIGLA:Icn:142 Zoophycos Zoophycos isp.

IANIGLA:Icn:143 Zoophycos Zoophycos isp.

IANIGLA:Icn:144 Dictyodora Dictyodora isp.

IANIGLA:Icn:145 Dictyodora D. scotica CPBA20466

IANIGLA:Icn:146 Dictyodora D. atuelica CPBA21650

IANIGLA:Icn:147 Dictyodora D. atuelica CPBA21651

IANIGLA:Icn:148 Dictyodora D. atuelica CPBA21683

IANIGLA:Icn:149 Dictyodora D. atuelica CPBA 21653
IANIGLA:Icn:150 Nereites N. macleayii CPBA21654

IANIGLA:Icn:151 Nereites N. macleayii CPBA21655

IANIGLA:Icn:152 Dictyodora D. scotica CPBA21656

IANIGLA:Icn:153 Dictyodora D. atuelica CPBA21657

IANIGLA:Icn:154 Nereites N. jacksoni CPBA21658.1
IANIGLA:Icn:155 Nereites N. jacksoni CPBA21658.2
IANIGLA:Icn:156 Dictyodora D. scotica CPBA21659

IANIGLA:Icn:157 Nereites N. pugnus CPBA21660

IANIGLA:Icn:158 Nereites N. missouriensis CPBA21661

IANIGLA:Icn:159 Nereites N. macleayii CPBA21662

IANIGLA:Icn:160 Nereites N. cambriensis CPBA21663

IANIGLA:Icn:161 Nereites N. missouriensis CPBA21664

IANIGLA:Icn:162 Nereites N. macleayii CPBA21665

IANIGLA:Icn:163 Nereites N. missouriensis CPBA21666

IANIGLA:Icn:164 Nereites N. irregularis CPBA21667

IANIGLA:Icn:165 Dictyodora D. atuelica CPBA21668

IANIGLA:Icn:166 Nereites Nereites isp. CPBA21669

IANIGLA:Icn:167 Nereites Nereites isp. CPBA21670

IANIGLA:Icn:168 Zoophycos Zoophycos isp. CPBA21671

IANIGLA:Icn:169 Zoophycos Zoophycos isp. CPBA21672
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IANIGLA:Icn:170 Nereites Nereites isp. CPBA21673
IANIGLA:Icn:171 Zoophycos Zoophycos isp. CPBA21674
IANIGLA:Icn:172 | Helminthoidichnites He'm'”t?s")d":h”'tes CPBA21675
IANIGLA:Icn:173 Dictyodora D. atuelica CPBA21676
IANIGLA:Icn:174 Gordia Gordia isp. CPBA21677
IANIGLA:Icn:175 Dictyodora D. atuelica CPBA21678
IANIGLA:Icn:176 Diplichnites? Diplichnites? isp. CPBA21679
IANIGLA:Icn:177 Nereites N. missouriensis CPBA21680
IANIGLA:Icn:178 | Helminthoidichnites He'm'”t?;’;d'cm'tes CPBA21681
IANIGLA:Icn:179 Dictyodora D. scotica CPBA21682
IANIGLA:Icn:180 Nereites Nereites isp. CPBA21652
IANIGLA:Icn:181 Nereites Nereites isp.

IANIGLA:Icn:182 Nereites Nereites isp.

IANIGLA:Icn:183 Nereites Nereites isp.
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Anexo 3: Propuestas icnosistematicas

Se entiende que al no ser la Tesis una publicacién periddica se trata de propuestas
icnosistematicas como camino a seguir en el futuro. Se propone una enmienda de
diagnosis en el icnogénero Dictyodora para fijar la terminologia y ampliar los caracteres

diagndsticos.

Diagnosis original del icnogénero Dictyodora Weiss 1884a:

Sitzung com 15, Janwar 1881 17

Herr WEISS legte aus einer kleinen fossilen Flora
des Culm in der Gegend von Gera, welche in einer
Reihe von Abdriicken ihm die Herren Prof. Ligne und Dr, Zin-
senyaxy in Gera gesandt hatten, einen problematischen Korper,
das sogen. Dictyophytum Liebeanum Gmy. in Originalen
und Abbildungen vor. Gtz batte schon (N. Jahrb, 1867)
die Zugehorigkeit zu Dictyophytum Havy als fraglich bezeich-
net, und es leuchtet ein, dass dies allerdings eine ganz andere
Gattung sein muss. Wir haben nicht die fensterartige Durch-
kreuzung von scharf cingeschnittenen Liniensystemen, welche
bis zu Maschen dritter Ordnung gehen, sondern in der Culm-
pllanze liegen fiicher- oder fliichenformig ausgebreitete, gefaltete
Korper vor, dic, etwa wie es Gz beschreibt, fein lings-
gestreift und quer- (wie von Anwachsstreifen) gerunzelt sind, deren
Oberfliiche also ginzlich vun der der Dictyophyten verschieden ist
Im Culmschiefer liegen diese Korper theils schief die Schichtfliiche
durchschneidend, theils in dieser selbst ausgebreitet und flach
gedrickt. Im ersteren Falle bildet der Querschnitt des Korpers
mit der Schichtebene ein vielfach gewundenes schmales Band,
das ausserordentlich &holich solchen Gebilden erscheint, die
Manche mit Naruonsr als Kriechspuren bezeichnen wirden,
hier indessen als organischer Natur vachgewiesen werden kon-
nen. lm zweiten Falle, wenn die Korper seitlich zusammen-
gedrickt in der Schichtebene liegen, bilden sie blattihnliche
Abdriicke, die etwas ficherig erschei durch die z
ges und Gberei dergreifenden Falten. Indessen ge-
hiren alle diese Stiicke trotz verschiedenen Ansehens unzwei-
felhaft zusammen.

Die Deutung der Reste ist sehr schwierig, da sich ihnen,
wie es scheint, nichts hioreichend Aehnliches aus der lebenden
Flora, wohl aber noch weniger aus der Fauna, zur Seite stellen
lasst, Denn sich damit zu begniigen, dass man annimit, es seien
Thallophyten, ist keine zufriedenstellende Lisung, obschon man
(ber die Verweisung in die Algen kaum hinausgehen kann,
Um aber die Verschiedenheit von den Havi'schen devonischen
Dictyophyten kenntlich zu machen, die selbst vielleicht noch
problematischer sind, wird der Name Dictyodora fir die
thiringischen Petrefacte vorgeschlagen

Diagnosis enmendada por Hantzschel (1975): Estructura con spreiten tridimensional
complicada, irregularmente cénica vertical a la estratificacion; apice del cono invertido;
spreite muy fino (=Dictyodora sensu stricto) con la superficie exterior delicadamente
estriada, intensamente "plegada”, puede entrecruzarse, consiste en laminas en forma de
surcos semilunares en seccion transversal; espiral irregular o "banda" serpenteante
(="Palaeochorda marina" Geinitz) los planos de clivaje paralelos a la estratificacion
representan la linea de interseccion vertical del spreite; margen inferior no horizontal,

iX



Universidad de Buenos Aires Tesis Doctoral Carolina Gutiérrez, 2023

grueso, en forma de tinel, con almohadilla (= “Crossopodia henrici" Geinitz); altura de
toda la estructura (en el Carbonifero inferior de Alemania) de 3 a 18 cm. [Traza de

forrajeo meandrosa; endicnia].

Propuesta de enmienda de diagnosis: Estructura tridimensional compleja compuesta
por una excavacion basal y por una estructura medial de poco espesor (spreite) dispuesta
por encima de la excavacion basal, perpendicular a oblicua respecto de la misma. El
spreite presenta un ancho menor a la excavacion basal; su ancho disminuye, a su vez, a
medida que se aleja de la excavacion basal. La estructura completa se desarrolla en
distintos niveles estratindmicos, preservandose en secciones horizontales con trayectorias
gue no se ramifican y de variable morfologia. Puede presentar trayectorias irregulares,
meandriformes,espiraladas, o0 meandrosas espiraladas. La excavacion basal presenta
relleno meniscado y, en corte transversal, una morfologia lenticular u ovalada, pudiendo
ser, en este ultimo caso, simple o tripartita. En ocasiones donde se preservan varios
niveles estratindmicos y tanto spreite como excavaciones basales se distinguen en
distintos niveles consecutivos, se observa que la estructura en su totalidad puede formar

estructuras helicoespirales o con formas de tirabuzén.

En las siguientes hojas se detallan las dos propuestas icnosistematicas sugeridas
en esta Tesis. En la propuesta 1 se sinonimizan Dictyodora atuelica y D. scotica con D.
tenuis (ver Seccion 3.3.12.2). En la propuesta 2, en cambio, las icnoespecies D. atuelica
y D. scotica se consideran como variantes preservacionales de D. tenuis (ver Seccién

3.3.12.2).
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PROPUESTA ICNOSISTEMATICA 1

Icnoespecies de Dictyodora

Icnotaxobases D. liebeana D. silurica D.tenuis D.zimmermanni
Trayectoria del Trayectoria del Trayectoria del
spreite con spreite spreite
Caracteres estructuras meandriforme meandriforme : y
: ot : Trayectoria del spreite
diagnoésticos espiradas regular con regular que no se IHeauar
principales conceéntricas + e.b tendencia a espiralate.b 9
en forma de espiralarse + e.b | meandriforme con
tirabuzon meandriforme |zonas espiraladas
Trayectoria .
y_ Trayectoria
. meandriforme con .
Trayectoria meandriforme con
) compleja con meandios meandros
= trayectoria B regulares o Ttrayectoria del spreite
< . patron irregular . regulares e )
(<% horizontal : irregulares. ! . irregular
(%) que se espirala irregulares. varios
o Mayormente >
concéntricamente ordenes de
arcos sinuosidad
redondeados.
Espiralada con
entrecruzamiento + Moardsorne con Meandriforme con
trayectoria | meandriforme + Meandriforme . . nuMerosos
= I espiralamientos : :
o) helicoidal con espiralamientos
L forma de tirabuzén
2
= Pared Lisa Estrias superficiales
f=
:g Morfologia Lenticular: cilind
8 de la enticular: cilindro
8 | excavacién ceniEly
i Eascion proyecciones Ovalada tripartita | Ovalada simple Ovalada simple
Corte laterales
puntiagudas.
transversal
Relleno Meniscado

Terminacion de la
traza

Estucturas subcirculares o circulares
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PROPUESTA ICNOSISTEMATICA 2

Icnoespecies de Dictyodora

Icnotaxobases D. liebeana D. silurica D. tenuis D.zimmermanni
Trayectoria del Trayectoria del
spreite con spreite
Caracteres diagnosticos estrgcturas HEEE e Trayectonaldel e Trayectoria del spreite
. . espiradas regular con meandriforme o :
principales S : : irregular
concéntricas + e.b tendencia a irregular
en forma de espiralarse + e.b
tirabuzén meandriforme
; Trayectoria :
Trayectoria Y Trayectoria
() . compleja con modncionne con meandriforme con
= Trayectoria o meandros regulares Trayectoria del spreite
Y . patron irregular : meandros regulares e :
S horizontal = o irregulares. . . irregular
(%) que se espirala irregulares. varios
_ Mayormente arcos |, . .
concéntricamente ordenes de sinuosidad
redondeados.
Espiralada con
entrecruzamiento Meandriforms con Meandriforme con
Trayectoria | + meandriforme + Meandriforme : : numerosos
= espiralamientos . :
_ helicoidal con espiralamientos
2 forma de tirabuzén
Q
S Pared Lisa Estrias superficiales
C
o Morfologia  enelar ol
g dela enticul atl;. (I:l indro
L excavacion Sl e ; ,
basal en proyecciones Ovalada tripartita Ovalada simple Ovalada simple
corte laterales
puntiagudas.
transversal
Relleno Meniscado

Terminacion de la traza

Estucturas subcirculares o circulares

Trayectoria
horizontal
del spreite

Variantes preservacionales de D . tenuis

D.

Meandriforme regular
seccion superior:
arco puntiagudo;

secciones inferior y
media redondeados

scotica

D. atuelica

Trayectoria
meandriforme
regular con
meandros con una
relacion ancho/largo
igual a 1 y forma de
los arcos angulosos
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Anexo 4: Registros de Dictyodora

Edad Icnotaxones Aiho Autores Localidades
Cambrico Dictyodora isp. 2012 Stachacz Polonia
Ordovicico Dictyodora cf. zimmermanni 1997 Chlupac Republica Checa
Ordovicico Dictyodora tenuis 2016 Jensen et al. Portugal-Espafia
Ordovicico Temprano Dictyodora zimmermanni 1996 Orr Reino Unido
Ordovicico Temprano Dictyodora zimmermanni 1999 Orr y Howe Reino Unido
Ordovicico Medio Dictyodora tenuis 2001 Neto de Carvhalo Portugal
Ordovicico Medio Dictyodora tenuis 1910 Delgado Portugal
Ordovicico Medio Dictyodora tenuis 2001 Neto de Carvhalo Portugal
Ordovicico Temprano- Medio Dictyodora cf. tenuis 2005 Uchman et al. Noruega
Ordovicico Temprano- Medio Dictyodora cf. tenuis 2022 Smelror et al. Noruega
Ordovicico Medio-Tardio Dictyodora zimmermanni 1982 Benton Alemania, Turingia
Ordovicico Medio-Tardio Dictyodora tenuis 1993 Mikulas et al. Republica Checa
Ordovicico Tardio Dictyodora zimmermanni 2015 Reynolds Estados Unidos
Ordovicico - Silarico Dictyodora isp. 1972 Frey y Chowns Estados Unidos
Sildrico temprano Dictyodora tenuis 1884 Emmons Estados Unidos
Silurico temprano qutyodora SCOt'C.a 1987 Pickerill et al. Canada
+Dictyodora tenuis
Silurico temprano Dictyodora scotica 1995 Orr Reino Unido
Silurico temprano ?Dictyodora scotica 1995 Orr y Pickerill Estados Unidos
Sildrico Dictyodora scotica 1839 MaclLeay Reino Unido
Silarico Dictyodora tenuis 1839 MaclLeay Reino Unido
Sildrico Dictyodora scotica 1855 M' Coy Reino Unido
Silarico Dictyodora scotica 1880 Nicholson y Etheridge Reino Unido
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Sildrico Dictyodora zimmermanni 1892 Zimmermann Alemania
Sildrico Dictyodora scotica 1899 Peach y Home Escocia
Sildrico Dictyodora zimmermanni 1912 Hundt Alemania
Sildrico Dictyodora zimmermanni 1928 Hundt Alemania
Sildrico Dictyodora zimmermanni 1929 Hundt Alemania
Sildrico Dictyodora zimmermanni 1931 Hundt Alemania
Sildrico Dictyodora isp. 1972 Frey y Chowns Estados Unidos
Silurico Dictyodora scotica 1980 Doughty Irlanda
Silarico qutyodora SCOt'C.a 1980 Benton y Trewin Escocia
+Dictyodora tenuis
Silarico Dictyodora tenuis 2015 Chowns y Rindsberg Estados Unidos
Sildrico Dictyodora tenuis *1851a M' Coy Reino Unido
Silarico Dictyodora tenuis *1851b M' Coy Reino Unido
Silarico Dictyodora zimmermanni *1913 Hundt Alemania
Siltrico Dictyodora scotica 1851a M' Coy Reino Unido
Silarico Dictyodora scotica 1851b M' Coy Reino Unido
Sildrico Dictyodora scotica 1879-1890 Schimper y Schenk Alemania
Sildrico ch_tyodora scotica 1982b Benton Escocia
+Dictyodora tenuis
Silarico Dictyodora zimmermanni 1940 Hundt Alemania
Silarico Dictyodora zimmermanni 1941 Hundt Alemania
Siltrico Dictyodora zimmermanni 1962 Hantzel Reino Unido
Silarico Dictyodora zimmermanni 1975 Hantzel Reino Unido
Siltrico Dictyodora scotica 1978 Benton y Trewin Reino Unido
Sildrico Dictyodora scotica 1978 Nicholson Reino Unido
Silarico Dictyodora tenuis 1978 Nicholson Reino Unido
Sildrico Dictyodora zimmermanni 1978 Nicholson Reino Unido
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Sildrico tardio Dictyodora silurica 1992 Yang y Zhu China
Silurico tardio- Devonico ch_tyodora scotica 2015b Pazos et al. Argentina
Temprano +Dictyodora tenuis
Siltrico tardio- Devonico Dictyodora atuelica 2015b Pazos et al. Argentina
Temprano
Dictyodora
Sildrico tardio- Devénico zimmermgnni+Dictyodo_ra ., .
scotica +Dictyodora tenuis+ 2021 Gutiérrez et al Argentina
Temprano :
Dictyodora
atuelica+Dictyodora liebeana?
Sllurlco_lfardlo- Devonico Dictyodora tenuis 2015b Pazos et al. Argentina
emprano
Devénico Medio-Tardio Dictyodora isp. 2013 Vieira de Luca y Basilici Argentina
Devonico superior? Carbonifero Dictyodora liebeana 1892 Liebe et al.. Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1852 GoOppert Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1853 Geinitz Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1864 Geinitz Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1865 Richter Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1870 Roemer Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1879 Gumbel Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1889 Zimmermann Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1891 Zimmermann Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1892 Rauf Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1893 Zimmermann Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1910 Zimmermann Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1911 Zimmermann Alemania
Carbonifero Dictyodora zimmermanni 1912 Auerbach Alemania
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Carbonifero Dictyodora liebeana? 1929 Patteisky Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1929 Korn Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1935 Abel Austria
Carbonifero Dictyodora liebeana 1943 Hundt Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1954 Pfeiifer Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1958 Veselinovi¢ Serbia
Carbonifero Dictyodora liebeana 1959 Pfeiifer Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1960 Pfeiifer Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1962 Muller Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1967 Seilacher Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1967 Ruchholz Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1968 Pfeiifer Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1968 Tessensohn Austria
Carbonifero Dictyodora liebeana 1971 Muller Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1974 Grabe Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1974 Seilacher Alemania
Carbonifero Dictyodora zimmermanni 1975 Hantzel Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1976 Kostik et al. Serbia
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1979 Lang et al. Republica Checa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1989 Stepanek y Geyer Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1990 Pek y Zapletal Republica Checa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1994 Orr Espafa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1996 Orr et al. Espaia
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1999 Zapetal y Pek Republica Checa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2002 Lehotsky et al. Republica Checa
Carbonifero Dictyodora liebeana 2004 Babek et al.. Republica Checa
Carbonifero Dictyodora liebeana 2004 Mikulas et al. Republica Checa
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Carbonifero Dictyodora liebeana 2007 Uchman et al. Republica Checa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2008 Baucon y Neto de Austria-Italia
Carvhalo
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2011 Buatois y Mangano Espafa
Carbonifero Dictyodora liebeana 2012 Uchman y Wetzel Republica Checa
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2016 Kovacek y Lehotsky Republica Checa
Carbonifero Dictyodora liebeana 2016 Bourrouilh Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2016 Lehotsky I\gamzo ple
ohemia
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2020 Radoniji¢ Serbia
Carbonifero Dictyodora liebeana *1867a Geinitz Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1867b Geinitz Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1884a Weiss Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1884b Weiss Alemania
Carbonifero Dictyodora liebeana 1964b Volk Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 1982a Benton Alemania
Carbonifero temprano Dictyodora liebeana 2020a Muszer Polonia
Carbonifero tardio Dictyodora liebeana 2020b Muszer Polonia
Pérmico tardio chtyodora Zimmermanni + 2020 Zhang et al. China
Dictyodora cf. scotica
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