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La icnofauna de la Formacion Puncoviscana en el noroeste
argentino: la colonizacion de fondos oceanicos y
reconstruccion de paleoambientes y paleoecosistemas

de la transicion precambrica-cambrica

Luis A. BUATOIS' y M. Gabriela MANGANO*

Abstract. THE PUNCOVISCANA ICHNOFAUNA OF NORTHWEST ARGENTINA: THE COLONIZATION OF THE DEEP SEA AND RECONSTRUCTION OF PA-
LEOENVIRONMENTS AND PALEOECOSYSTEMS OF THE PRECAMBRIAN-CAMBRIAN TRANSITION. The paleoecological, paleoenvironmental and
evolutionary significance of the Puncoviscana ichnofauna is re-evaluated in the light of new ideas regarding the anactualistic na-
ture of Precambrian-Cambrian ecosystems and the role of microbial communities in ecologic structure. The ichnofauna includes a
wide variety of ichnotaxa, such as Circulichnis, Cochlichnus, Helminthopsis, Helminthoidichnites, Nereites, Oldhamia, Palaeophycus and
Treptichnus, as well as several types of arthropod trackways. Structures considered in previous studies as graphoglyptids
(Agrichnia), such as Protopaleodictyon and Squamodictyon, are reinterpreted here as wrinkle marks. Current depositional models for
the Puncoviscana Formation envisage accumulation from turbidity currents in submarine fans. However, preliminary sedimento-
logic studies suggest a more complex paleoenvironmental situation, including not only deep-marine, flysch-type deposits, but al-
so shallow-water settings affected by wave action. Within this framework, the Oldhamia association is interpreted as formed in deep
water, while the Nereites association corresponds to shallow-marine environments. Nearly all the ichnofossils are oriented parallel
to the bedding plane, displaying restriction to two-dimensional biotopes, and therefore they do not disturb the primary sedimen-
tary fabric. Bedding plane trace fossils mostly reflect very shallow grazing by mobile, bilaterian metazoans. The only exception is
Treptichnus, which represents a shallow infaunal, three-dimensional burrow system that records a feeding strategy of underground
mining. Its presence reveals an early attempt of colonization of the infaunal ecospace during the early Phanerozoic. The
Puncoviscana ichnofauna reflects, at least in part, lifestyles related to microbial mats that protected the sediment from erosion. The
presence of wrinkled surfaces and palimpsest ripples suggests that stabilization by microbial binding was a major factor in
Neoproterozoic to Early Cambrian ecosystems. Close association of the ichnogenus Oldhamia with these structures supports
Seilacher’s hypothesis that this icnotaxon records a feeding strategy of undermat mining. Grazing trails commonly are associated
to microbial mats also. Behavioral patterns represented by several Oldhamia ichnospecies in deep Lower Cambrian deposits reflects
that feeding strategies associated with microbial mats persisted in the deep sea after the agronomic revolution. This fact suggests
a gradual closure of a taphonomic window during the Proterozoic-Cambrian transition and is consistent with the recognition of
Ediacara-type body fossils in Cambrian strata. Presence of guided meanders (Nereites saltensis) in Cambrian shallow-water envi-
ronments is consistent with the onshore-offshore model. Integration of ichnologic and isotopic data suggests a Vendian to Nemakit-
Daldynian age for the Puncoviscana Formation.

Resumen. La importancia paleoecolégica, paleoambiental y evolutiva de la icnofauna de la Formacién Puncoviscana es reevalua-
da a la luz de nuevas ideas sobre la naturaleza anactualista de los ecosistemas del Precambrico-Cambrico y el rol de las comu-
nidades microbiales en la estructura ecolégica. La icnofauna incluye una gran variedad de icnotaxones, tales como Circulichnis,
Cochlichnus, Helminthopsis, Helminthoidichnites, Nereites, Oldhamia, Palaeophycus y Treptichnus, asi como varios tipos de huellas de
artropodos. Estructuras consideradas en estudios previos como grafogliptidos (Agrichnia), tales como Protopaleodictyon y
Squamodictyon, son reinterpretadas aqui como wrinkle marks. Los modelos depositacionales corrientemente aceptados para la
Formacién Puncoviscana comprenden acumulacién a partir de corrientes de turbidez en abanicos submarinos. Sin embargo, estu-
dios preliminares sugieren una situaciéon paleoambiental mas compleja, incluyendo no sélo depdsitos marinos profundos tipo fly-
sch, sino también ambientes marinos someros afectados por accién de oleaje. Dentro de este contexto, la asociacién de Oldhamia es
interpretada como formada en aguas profundas, mientras que la de Nereites corresponde a ambientes marinos someros.
Préacticamente todos los icnofésiles se disponen paralelos al plano de estratificacion, exhibiendo una restriccién a biotopos bidi-
mensionales y, por lo tanto, no disturban la fabrica sedimentaria primaria. Estas trazas reflejan mayormente pastoreo muy somero
de metazoos bilaterales méviles. La Gnica excepcidn es Treptichnus, que representa un sistema tridimensional infaunal somero, que
registra una estrategia de alimentacion de underground mining. Su presencia revela un intento temprano de colonizacion del ecoe-
spacio infaunal durante el Fanerozoico temprano. La icnofauna refleja, al menos en parte, estilos de vida vinculados con tapetes
microbiales que protegian el sedimento de la erosion. La presencia de superficies corrugadas y éndulas palimpsésticas sugiere que
la estabilizaciéon por aglutinacién microbial fue un factor relevante en ecosistemas neoproterozoicos a cambricos tempranos. La
asociacion del icnogénero Oldhamia con estas estructuras apoya la hip6tesis de Seilacher de que este icnotaxdn registra una es-
trategia de alimentacion de minado subtapete. Las pistas de pastoreo comlnmente estan también asociadas a tapetes microbiales.
Los patrones de comportamiento representados por las distintas icnoespecies de Oldhamia en depésitos profundos del Cambrico
Temprano reflejan que las estrategias de alimentacién asociadas con tapetes microbiales persistieron en el fondo del mar con pos-
terioridad a la revolucion agronémica. Este hecho sugiere un cierre gradual de ventanas tafonémicas durante la transiciéon Pro-
terozoico-Cémbrico, lo cual es coherente con el reconocimiento de cuerpos fésiles tipo ediacarianos en estratos cambricos. La pres-
encia de meandros guiados (Nereites saltensis) en ambientes marinos someros cdmbricos es consistente con el modelo onshore-off-
shore. La integracion de informacion icnolégica e isotépica sugiere una edad vendiana a nemakitiana-daldyniana para la Formacion
Puncoviscana.
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La icnofauna de la Formacién Puncoviscana
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(Proterozoico Tardio-Cambrico Temprano del noro-
este argentino) fue una de las primeras asociaciones
de trazas fésiles en ser estudiada en nuestro pais.
Inicialmente, Mirré y Acefiolaza (1972) documenta-
ron la presencia del icnogénero Oldhamia y enfatiza-
ron su importancia bioestratigrafica como indicador
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del Cambrico basal, cuestionando la edad precambri-
ca que tradicionalmente se asignaba al basamento
metasedimentario. Posteriormente, Acefiolaza y
Durand (1973) publicaron un estudio més general de
la icnofauna en el que describieron otros icnogéneros
presentes en la asociacion, tales como Helminthopsis,
Diplichnites, Cochlichnus, Protovirgularia y Dimorphi-
chnus, y definieron dos nuevas icnoespecies, Nereites
saltensis y Oldhamia flabellata. Estudios subsecuentes
fueron documentando formas adicionales y mencio-
nando nuevas localidades icnofosiliferas (Acefiolaza
et al., 1976, 1999; Acefiolaza, 1978; Acefiolaza y
Durand, 1982, 1984, 1986, 1987; Durand y Acefiolaza,
1990a, 1990b, 1992; Durand, 1992a,1992b, 1993,
1994a,1994b, 1996a,1996b; Durand et al., 1994;
Acefiolaza y Tortello, 2000; Acefiolaza y Alonso,
2001). Estos estudios se centraron en aspectos ta-
xonémicos y bioestratigraficos. La importancia de es-
ta icnofauna ha sido reconocida por numerosos auto-
res si bien se han planteado dudas con respecto a mu-
chas de las determinaciones taxondmicas (e.g., Vidal
et al., 1994). Recientemente, la discusién se ha am-
pliando plantedndose una reinterpretacion paleoam-
biental y paleoecolégica de la icnofauna en sendas
contribuciones preliminares (Mangano et al., 2000a;
Buatois et al., 2000; Buatois y Mangano, 2002). El ob-
jetivo del presente trabajo es explorar el potencial de
la icnofauna de la Formacion Puncoviscana desde los
puntos de vista paleoambiental, paleoecolégico y
evolutivo, profundizando la discusion previamente
esbozada. Una revision sistematica de la icnofauna
gueda fuera del alcance de la presente contribucion y
se encuentra actualmente en elaboracion. De todos
modos, se documentan aqui nuevos icnotaxones y se
efectlan reasignaciones sistematicas. Para la realiza-
cion de este trabajo se efectuaron estudios sedimen-
toldgicos e icnoldgicos en distintos afloramientos de
las provincias de Jujuy, Salta y Tucuman y se com-
pard el material hallado con aquél depositado en las
colecciones. De este modo, se busca integrar las tra-
zas fosiles dentro de un marco facial y paleoambien-
tal para aportar informacién original sobre esta clasi-
ca icnofauna.

Marco geolégico

La Formacién Puncoviscana esta constituida por
areniscas, pelitas, conglomerados y pizarras de edad
proterozoica tardia a cambrica temprana y representa
el basamento metasedimentario del noroeste argenti-
no, extendiéndose sus afloramientos en las provincias
de Jujuy, Salta, Catamarca y Tucuman (figura 1). Esta
unidad ha sido incluida en el denominado “Ciclo
Pampeano” (Acefiolaza y Toselli, 1981). La Formacion
Puncoviscana fue definida por Turner (1960) en la re-
gion de Santa Victoria, noroeste de la provincia de
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Salta. Distintos nombres formacionales (e.g., Suncho,
Medina, San Javier, Guachos) se han propuesto poste-
riormente para afloramientos ubicados hacia el sur
(e.g., Mirré y Acefiolaza, 1972; Toselli et al., 1975;
Moya, 1998). En este trabajo se adopta una acepcién
muy general de la Formacion Puncoviscana conside-
rada aqui como equivalente a la totalidad del basa-
mento metasedimentario. Sin embargo, es evidente
gue el basamento es susceptible de ser subdividido en
unidades litoestratigraficas (Moya, 1998). De hecho, se
han reconocido dos grandes areas en funcién del gra-
do de metamorfismo, una de bajo grado ubicada en
Cordillera Oriental, Sierras Subandinas y el noreste de
sierras Pampeanas y otra de mediano a alto grado en
las Cumbres Calchaquies, sierra de Ancasti y sierra del
Aconquija (Toselli, 1990). Dentro de esta unidad se in-
cluyen también afloramientos de calizas masivas no
fosiliferas ubicadas en la quebrada de Humahuaca y
las Cumbres Calchaquies (Porto et al., 1990; Omarini et
al., 1999). Recientes estudios en estratigrafia de is6to-
pos de C y Sr sugieren que en estas calizas estaria re-
presentada la transicion precambrica-cambrica (Sial et
al., 2001). En la sucesion se intercalan rocas volcanicas
de naturaleza basaltica (Coira et al., 1990; Omarini et
al., 1999). La Formacién Puncoviscana se encuentra in-
truida por granitoides en las regiones de Salta y Jujuy
(Toselli y Rossi de Toselli, 1990). EI marco geotectonico
es alin materia de debate (ver Ramos, 1999, 2000, para
una sintesis). JeZek et al. (1985) y Acefiolaza et al. (1988)
postularon que esta unidad se habria acumulado en
un margen continental pasivo limitado al este por el
Escudo Brasilefio. Por el contrario, Ramos (1988) la re-
lacion6 con un margen activo interpretando a los in-
trusivos como el producto de un arco magmatico.
Kraemer et al. (1995) la interpretaron como una cuen-
ca de antepais relacionada con la colisién del terreno
de Pampia contra el cratén del Rio de la Plata.
Recientemente, Omarini et al. (1999) vincularon a la
Formacion Puncoviscana con la ruptura del supercon-
tinente Rodinia, postulando fendmenos de rifting y ge-
neracion de corteza oceanica y relacionando el cierre
de la cuenca con la colision del terreno de Cuyania-
Arequipa-Belen-Antofalla (CABA). Las evidencias ge-
ocronoldgicas sugieren que la sedimentacién tuvo lu-
gar entre los 700 y 535 Ma (Ramos, 2000). Si bien se ha
considerado en base a trazas fésiles que la Formacion
Puncoviscana incluye al Tomotiano (Durand, 1993), la
integracion de evidencias geocronoldgicas e icnologi-
cas sugiere que los niveles superiores corresponderian
al Nemakitiano-Daldyniano y que el Tomotiano pro-
bablemente no esté representado.

La icnofauna de la Formacidn Puncoviscana

Segun revisiones mas recientes (Durand vy
Acefiolaza, 1990a; Acefiolaza et al., 1999), la icnofau-
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Figura 1. Distribucién de los afloramientos de la Formacién Puncoviscana y equivalentes en el noroeste argentino, mostrando la ubica-
cién de las localidades icnofosiliferas (modificado de Acefiolaza et al., 1999). Outcrop distribution of the Puncoviscana Formation in northwest
Argentina, showing locations of ichnofossiliferous sections (modified from Acefiolaza et al., 1999). 1, San Antonio de Los Cobres. 2, Cuesta

Mufiano. 3, Abra Blanca. 4, El Alisal. 5, Campo Quijano. 6, Corralito. 7, Palermo Oeste. 8, Cachi. 9, La Ovejeria.

na de la Formacién Puncoviscana incluye los si-
guientes icnotaxones: Asaphoidichnus trifidus, Cochli-
chnus isp., Didymaulichnus isp., Dimorphichnus isp.,
Diplichnites isp., Glockeria isp., Gordia isp., Helmin-
thoida cf. H. miocenica, Helminthopsis isp., Helmin-
thopsis aff. tenuis, Multipodichnus holmi, Neonereites
uniserialis, Nereites saltensis, Oldhamia antiqua, Oldha-
mia flabellata, Oldhamia radiata, Phycodes pedum,

Planolites isp., Protichnites isp., cf. Protopaleodictyon
isp., Protovirgularia isp., Scolicia isp., cf. Squamodictyon
isp., Tasmanadia cachii y Torrowangea isp. Estos estu-
dios documentaron también la supuesta presencia de
impresiones de cuerpos blandos, tales como
Tiernavia, Beltanelliformis y Sekwia, interpretados al-
ternativamente como cuerpos fésiles (Acefiolaza y
Durand, 1990a) o trazas fosiles (Acefiolaza et al., 1999;
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Acefolaza y Tortello, 2000). EI material analizado se
encuentra depositado en las colecciones de paleonto-
logia de invertebrados de la Facultad de Ciencias
Naturales e Instituto Miguel Lillo de la Universidad
Nacional de Tucuman.

Como fue sefialado previamente, una revision sis-

L.A. Buatois y M.G. Mangano

tematica exhaustiva de la icnofauna se encuentra en
progreso, si bien se adelantan aqui algunas de las re-
asignaciones realizadas. Entre las nuevas formas
identificadas (ver Mangano et al., 2000a; Buatois et al.,
2000), cabe mencionar la estructura de alimentacion
Treptichnus pollardi (figura 2.A), previamente incluida

Figura 2. Icnofosiles de la Formacion Puncoviscana. Barra = 1 cm. Ichnofossils from the Puncoviscana Formation. Bar = 1 cm. A, Treptichnus
pollardi. Nétese las secciones circulares indicando la presencia de componentes verticales / Note circular pits indicating presence of verti-
cal components. Campo Quijano. PIL 13496. B. Helminthopsis tenuis. Ejemplar mostrando una tendencia a formar meandros abiertos, aso-
ciado a wrinkle marks que sugieren la presencia de tapetes microbiales / Specimen showing a tendency to form open meanders, associated to
wrinkle marks that suggest presence of microbial mats. San Antonio de Los Cobres. PIL 14875. C, Helminthoidichnites tenuis. El curso de la
traza es recto, sin desarrollar tendencia a formar meandros. El espécimen esta asociado a wrinkle marks que sugieren estabilizacién por
tapetes microbiales / Trace course is straight, with no tendency to form meanders. Specimen associated to wrinkle marks, which suggest stabiliza-
tion by microbial mats. San Antonio de Los Cobres. PIL 14877. D, Palaeophycus tubularis. Nétese relleno idéntico al de la roca hospedante
y delgada pared revestida / Note fill identical to host rock and thin wall lining. San Antonio de los Cobres. PIL 10419. E, Circulichnis mon-
tanus. Estructuras circulares / Circular structures. San Antonio de Los Cobres. PIL 14872. F, Cochlichnus anguineus. Pistas sinusoidales
de alta regularidad 7 Sinusoidal trails displaying remarkable regularity. San Antonio de Los Cobres. PIL 14876.
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en Helminthopsis isp. Tareas de campo recientes posi-
bilitaron el hallazgo de la icnoespecie Circulichnis
montanus (figura 2.E). Por su parte, tal cual fue nota-
do previamente por Hofmann y Patel (1989), los
ejemplares asignados a Gordia isp. no exhiben entre-
cruzamiento y deben ser reubicados en Helminthopsis
cuando presentan un curso meandriforme irregular
(figura 2.B) y en Helminthoidichnites cuando poseen
curso recto a curvo sin desarrollo de meandros (figu-
ra 2.C). La icnoespecie Helminthoidichnites tenuis es
reconocida de este modo en esta unidad. Por su par-
te, las pistas que presentan tendencia a formar mean-
dros regulares han sido habitualmente asignadas a
Helminthoida cf. H. miocenica (e.g., Durand y Acefio-
laza, 1990a, Lam. Il, fig. 6). Sin embargo, Uchman
(1995) ha demostrado que el material tipo de
Helminthoida presenta un canal central rodeado por
sendas zonas disturbadas, por lo que actualmente se
lo considera un junior synonym de Nereites, mientras
que las pistas meandriformes regulares preservadas
en hiporelieve positivo deben incluirse en
Helminthorhaphe. Sin embargo, otros autores han op-
tado por conservar simultaneamente en sus listados
los tres icnogéneros, Nereites, Helminthoida y Helmin-
thorhaphe (Acefiolaza y Tortello, 2000). Las pistas si-
nusoidales referidas en estudios previos a Cochli-
chnus isp. son aqui asignadas a Cochlichnus anguineus
(figura 2.F). Los ejemplares clasificados como
Didymaulichnus isp. han sido reestudiados y asigna-
dos a la icnoespecie Didymaulichnus lyelli. La mayoria
de los ejemplares tradicionalmente considerados co-
mo Planolites isp. presentan relleno idéntico a la roca
hospedante y poseen una delgada pared, por lo que
son aqui reasignados a Palaeophycus tubularis (figura
2.D). El ejemplar asignado a Torrowangea isp. (PIL
13093) no coincide con la ilustracién presentada por
Durand y Acefiolaza (1990a, Lam. V, fig. 1), que fue
erréneamente incluida ya que corresponde en reali-
dad a estructuras bilobadas cruzianiformes del
Pérmico de la cuenca Paganzo (ver Acefiolaza y
Buatois, 1991, 1993). Un estudio del material tipo de
Torrowangea depositado en el Australian Museum, en
Sydney, pone de relieve que el espécimen de la
Formacién Puncoviscana no presenta la constriccio-
nes transversales mencionadas por Webby (1970) en
la diagnosis de este icnogénero. Por el contrario, la
estructura es sumamente simple y debe ser removida
de Torrowangea; representa una pista de pastoreo,
muy probablemente Helminthopsis o Helminthoi-
dichnites. Del mismo modo, los ejemplares atribuidos
a Scolicia isp. no presentan las caracteristicas diagnds-
ticas de este icnogénero, segun lo establecido en una
reciente revision de Uchman (1995). Los ejemplares
asignados a Glockeria (= Glockerichnus) por Durand y
Acefiolaza (1990a) y Acefiolazaet al. (1999) carecen de
las bifurcaciones tipicas de este icnotaxén y deben ser
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reubicados en otro tipo de traza en roseta, muy pro-
bablemente Volkichnium (Orr, 1996). Por su parte, los
ejemplares considerados como Phycodes pedum por
Durand y Acefiolaza (1990a) y Acefiolaza et al. (1999)
no presentan el patrén de ramificacion caracteristico
de esta icnoespecie. El ejemplar asignado a
Protichnites isp. (Durand y Acefiolaza, 1990a, Lam. IV,
Fig. 1; Acefiolaza et al., 1999, Lam. 3-L) es muy pro-
bablemente una marca de objeto de origen inorgéani-
co, mientras que el referido Multipodichnus holmi
(Durand y Acefiolaza, 1992) no tiene el grado sufi-
ciente de definicion morfolégica como para ser con-
siderado una traza fosil. Finalmente, cabe considerar
gue parte de los ejemplares incluidos en Oldhamia an-
tigua han sido reasignados a Oldhamia curvata
(Hofmann et al., 1994).

De todos modos, y si bien la revision producira un
nimero de reasignaciones taxonémicas, desde el
punto de vista etoldgico puede afirmarse que la icno-
fauna incluye pistas de pastoreo de organismos ver-
miformes (Pascichnia), huellas de locomocién, prin-
cipalmente producidas por artrépodos (Repichnia) y
estructuras de alimentacion de organismos vermifor-
mes (Fodinichnia). Las estructuras de habitacion (Do-
michnia) estan representadas Unicamente por
Palaeophycus. La mencion de ejemplares comparables
con Protopaleodictyon y Sguamodictyon indicaria la
presencia de un cuarto grupo, estructuras de tram-
pa/cultivo o grafogliptidos (Seilacher, 1977). Sin em-
bargo, un nuevo estudio del material sugiere la au-
sencia hasta el momento de este tipo de estructuras
(ver Mangano et al., 2000a; Buatois et al., 2000; Buatois
y Méangano, 2002). En la descripcion de los ejempla-
res comparados con Squamodictyon se consigna que
los mismos se preservan como epirelieves positivos
en el tope de las capas (Durand et al., 1994). Los gra-
fogliptidos representan sistemas de galerias comple-
jas de gran regularidad, excavadas en el fango hemi-
pelégico. Estas intrincadas estructuras combinan ac-
tividades de alimentacion y habitacién y son proba-
blemente producidas para cultivar bacterias o fun-
cionan como trampas de captura de meiofauna o mi-
croorganismos (Seilacher, 1977). Estas estructuras son
mantenidas abiertas dentro del fango y son parcial-
mente erodadas vy rellenadas en forma pasiva a partir
de depositacion por una corriente de turbidez. De es-
te modo, se preservan invariablemente como hipore-
lieves positivos en la base de capas turbiditicas. El es-
tilo preservacional (epirelieve positivo), sumado a la
gran irregularidad de los sistemas, indica que las es-
tructuras asignadas a Squamodictyon no son gra-
fogliptidos, sino que corresponderia a estructuras del
tipo wrinkle marks. Por su parte, el ejemplar compara-
do con Protopaleodictyon posee redes sumamente irre-
gulares y se preserva como epirelieve negativo en el
tope de la capa (figuras 3.A-B). Al igual que en el ca-
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so anterior, la morfologia de la estructuray el tipo de
preservacion indican que muy posiblemente no se
trata de una traza fésil. En consecuencia, no se han
identificado aun representantes de la categoria etolo-
gica de estructuras de trampa/cultivo (Agrichnia) en
la Formacion Puncoviscana.

Entre las pistas de pastoreo, Helminthopsis y Nerei-
tes son las formas mas abundantes. Las estructuras
de locomocion estan representadas por una conside-
rable variedad de huellas de artrépodos. Por su par-
te, Oldhamia, Treptichnus y las trazas en roseta consti-
tuyen ejemplos de estructuras de alimentacion pro-
ducidas por organismos vermiformes. En general, las
trazas de la Formacion Puncoviscana comprenden
estructuras predominantemente horizontales, parale-
las al plano de estratificacion, que ocupan un escalén
muy somero dentro de un perfil de particién vertical
del héabitat endobentdnico. Intentos de explotacion
del ecoespacio infaunal quedan restringidos a raros
ejemplos de estructuras tridimensionales como Trep-
tichnus, que evidencian una estrategia de under-
ground mining muy incipiente, a Oldhamia, interpreta-
da como un minador subtapete (undermat mining) y a
Palaeophycus.

Asociaciones de trazas fésiles e icnofacies
en la Formacién Puncoviscana

Tradicionalmente se han reconocido dos asocia-
ciones, Oldhamia y Nereites, en la Formacioén Punco-
viscana (Acefiolaza et al., 1976; Acefiolaza y Durand,
1990a). Una tercera asociacién carente de icnofosiles,
pero portadora de posibles cuerpos fésiles ha sido
definida para los afloramientos maés orientales
(Acefiolaza y Durand, 1987). Posteriormente, Durand
(1993) elevo las asociaciones de trazas fosiles al ran-
go de icnofacies. Segun este autor, la primera corres-
ponde a los afloramientos de San Antonio de los
Cobres, Mufiano y Sierra de La Ovejeria, mientras
gue la segunda se ha identificado en Cachi y Campo
Quijano. A esta primera asociacion se le debe adicio-
nar el afloramiento de Abra Blanca recientemente da-
do a conocer por Acefiolaza y Alonso (2001), mien-
tras que en la segunda asociacion quedan compren-
didos distintos afloramientos en la Quebrada del To-
ro, incluyendo la localidad icnofosilifera de El Alisal,
recientemente mencionada por Acefiolaza y Tortello
(2000). En rigor, el término icnofacies no deberia ser
empleado aqui, ya que en el sentido Seilacheriano
una icnofacies consiste en el registro de una asocia-
cion de trazas fésiles que aparece recurrentemente a
lo largo del tiempo geologico y que corresponde ha-
bitualmente a determinados parametros ambientales
(Frey y Pemberton, 1984), requisitos no cumplidos en
el presente caso. Corresponde referirse, entonces, a

AMEGHINIANA 40 (1), 2003

L.A. Buatois y M.G. Mangano

asociaciones, las cuales se definen a escala més local
sin requerimientos a nivel recurrencia. Ante la ausen-
cia de una columna estratigrafica integrada, el signi-
ficado de ambas asociaciones ha sido histéricamente
poco claro. Acefiolaza y Durand (1986) sugirieron
qgue las mismas podian reflejar controles batimétri-
cos, considerdndose a la asociacion de Oldhamia co-
mo mas proximal que la de Nereites (Durand, 1994a).
En otros estudios, Acefiolaza y Durand (1987) admi-
tieron la posibilidad de que ambas asociaciones refle-
jaran edades distintas, perspectiva mantenida en una
reciente comunicacion (Acefolaza y Acefiolaza,
2002). Esta postura se basé en que la mayor propor-
cion de trazas de trilobites u otros artropodos en la
asociacion de Oldhamia indicaria una edad mas joven
de ésta con respecto a la asociacion de Nereites
(Acefiolaza y Durand, 1987). Sin embargo, esta ma-
yor proporcion se basa fundamentalmente en consi-
derar a Oldhamia (elemento mas abundante en la aso-
ciaciéon) como producida por trilobites, interpreta-
cién que no es aceptada a partir de estudios morfol6-
gicos de este icnogénero y del andlisis de las posibili-
dades mecanicas de trilobites (ver Seilacher, 1985). En
la siguiente seccidn se retomara esta discusion enfati-
zando una mayor variabilidad paleoambiental para
la Formacién Puncoviscana que la habitualmente re-
conocida y sugiriendo que la asociacion de Oldhamia
se presenta en depoésitos marinos profundos, mien-
tras que la de Nereites lo hace en ambientes mas so-
meros. La ausencia de icnofosiles en los afloramien-
tos mas orientales podria reflejar una mayor antigie-
dad de estos depositos.

En el sentido Seilacheriano, la icnofauna de la
Formacién Puncoviscana ha sido tradicionalmente
interpretada como un ejemplo de la icnofacies de
Nereites (Acefiolaza, 1978; Durand y Acefiolaza,
1990a). La icnofacies de Nereites esta integrada por
trazas complejas de pastoreo (Pascichnia), trampas y
estructuras de cultivo (grafogliptidos o Agrichnia),
reflejando un comportamiento eficiente, altamente
organizado (Seilacher, 1967; Frey y Pemberton, 1984,
1985; Pemberton et al., 1992a,b). La reinterpretacion
del material originalmente comparado con Squamo-
dictyon y Protopaleodictyon indica que la categoria
etologica Agrichnia, caracteristica de la icnofacies de
Nereites, no se encuentra representada en la icnofau-
na de la Formacion Puncoviscana. Las estructuras de
pastoreo son en general poco especializadas, si bien
Nereites desarrolla meandros guiados. Cabe consig-
nar que el icnogénero Nereites es también un inte-
grante habitual de la icnofauna de Cruziana en el Pa-
leozoico (e.g., Mangano et al., 2000b). En la
Formacién Puncoviscana, dominan las denominadas
facies-crossing forms (e.g., Cochlichnus, Helminthopsis),
junto con elementos de la icnofacies de Cruziana (e.g.,
huellas de artrépodos).
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Implicancias en colonizacion de fondos
oceanicos, modelos depositacionales y
paleogeografia de la cuenca

La icnofacies de Nereites fue utilizada en estudios
paleoambientales y regionales subsecuentes como
una evidencia de que la Formacién Puncoviscana se
habria acumulado en ambientes marinos profundos
(Durand y Acefiolaza, 1990a; Lencina y Castelluccio,
1994; Durand, 1994a,b, 1996b). Por ejemplo, la pre-
sencia de supuestos ejemplares de Squamodictyon es
tomada como evidencia del origen marino profundo
de afloramientos en la regién de las Cumbres Cal-
chaquies por Lencina y Castelluccio (1994). Con ex-
cepcion de los intervalos con calizas, las restantes li-
tofacies han sido tradicionalmente interpretadas en
términos de modelos de abanicos submarinos domi-
nados por procesos turbiditicos (e.g., Durand, 1988,
1990, 1992b, 1993; JeSek, 1990; Durand y Lencina,
1996). De este modo, en las reconstrucciones paleo-
geograficas habituales (e.g., Acefiolazaet al., 1999, fig.
14), la totalidad de la cuenca se ubica en el ambito de
facies profundas. El estudio sedimentologico mas de-
tallado realizado hasta el momento es el de Jefek
(1990) quien, sobre la base del analisis de numerosas
secciones estratigraficas, postula un modelo de sedi-
mentacion en un abanico submarino formado entre
200 y 2000 m de profundidad, con desarrollo de ca-
nales y Iébulos turbiditicos, alternando depositacion
a partir de corrientes de turbidez con sedimentacion
hemipelagica, bajo condiciones extra-glaciales.

Sin embargo, el criterio de tomar la presencia de ele-
mentos de la icnofacies de Nereites como indicadora de
sedimentacion marino profunda es, en el presente caso,
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cuestionable. El problema reside en que en las sucesio-
nes clasicas del limite Precambrico-Cambrico aflorantes
en distintas regiones del globo (e.g., Terranova,
Plataforma Siberiana) las estructuras arquetipicas de la
icnofacies de Nereites se presentan en facies marinas so-
meras (e.g., Crimes y Anderson, 1985; Crimes y
Fedonkin, 1994). Por ejemplo, en la sucesion de
Terranova, Crimes y Anderson (1985) documentaron la
presencia de pistas de pastoreo especializadas
(Helminthorhaphe) y supuestas estructuras de
trampa/cultivo (Squamodictyon, Paleodictyon) en depdsi-
tos marinos someros de edad cambrica temprana. Una
situacién similar se presenta en la Plataforma Siberiana,
donde se han registrado pistas meandriformes, tales co-
mo Yelovichnus y Palaeopascichnus, sistemas espiralados
asignados al icnogénero Planispiralichnus y sistemas de
redes atribuidos al icnogénero Olenichnus (Fedonkin,
1981, 1985, 1994; Crimes y Fedonkin, 1994). Al respecto
debe sefialarse que recientes estudios han enfatizado
que gran parte de estas formas vendianas (e.g.,
Palaeopascichnus, Yelovichnus) probablemente corres-
pondan a cuerpos fosiles (Jensen, 1996; Haines, 2000;
Gehling et al., 2000, 2002). El icnogénero Paleodictyon
también ha sido reconocido en facies marinas someras
del Cambrico Inferior en Polonia (Paczesna, 1985). Por
su parte, Jensen y Mens (1999) documentaron la pre-
sencia del icnogénero Dendrorhaphe, tipico integrante de
icnofaunas marinas profundas, en dep6sitos marinos
someros del Cambrico Inferior de Latvia. Pistas de pas-
toreo especializadas han sido también registradas en
depositos marinos someros del Cambrico Inferior de
Mongolia (Goldring y Jensen, 1996). En consecuencia, la
informacion disponible sugiere que los complejos pa-
trones morfolégicos que tipifican la icnofacies de

Figura 3. Ejemplares originalmente comparados con Protopaleodictyon y aqui reasignados a estructuras similares a wrinkle marks. /
Specimens originally compared with Protopaleodictyon and reassigned here to structures similar to wrinkle marks. Quebrada del Toro. PIL 13495.
A, Vista general del tope de la capa / General view of the bed top. Moneda = 1.8 cm. B, Detalle mostrando la preservacion en surcos y la irre-
gularidad de los sistemas / Close-up showing preservation as furrows and irregularity of the structure. Barra=1cm / Bar =1 cm
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Nereites se originaron en aguas someras durante el
Precambrico Tardio y el Cambrico Temprano, para lue-
go migrar hacia las profundidades oceéanicas donde ex-
perimentaron una importante diversificacion (Crimes 'y
Anderson, 1985; Crimes y Fedonkin, 1994, 1996; Jensen
y Mens, 1999).

Para explicar esta aparente anomalia al modelo ic-
nofacial Seilacheriano, se ha postulado que tal situa-
cion representa un ejemplo de las tendencias onshore-
offshore, con innovaciones evolutivas generandose en
sectores marinos someros para luego extenderse o
desplazarse hacia zonas més profundas (Sepkoski y
Sheehan, 1983; Sepkoski y Miller, 1985; Jablonski y
Bottjer, 1988; Sepkoski, 1991). Con respecto a las ra-
zones particulares de tal innovacion en ambientes
marinos someros, Crimes (1992) sugirié que la for-
macion de pistas meandriformes especializadas res-
ponderia a la necesidad de explotar sedimentos finos
acumulados en sectores costeros de extension areal
muy limitada. A su vez, Seilacher y Pfliger (1994)
postularon que estas estructuras eran generadas por
organismos que pastaban en zonas del sedimento
subyacentes a tapetes microbiales. Si bien ambas
hipotesis pueden explicar la generacién de pistas de
pastoreo especializadas, la presencia de grafoglipti-
dos es mas enigmatica. Sin embargo, si se toma en
cuenta que tales estructuras representan estrategias
de alimentacion desarrolladas en ambientes con es-
casa materia organica (Miller, 1991; Buatois y Lopez
Angriman, 1992), es esperable la presencia de las
mismas en estos ecosistemas primitivos, donde
existian aun escasos nutrientes incluso en sectores
costeros adyacentes a areas continentales sin desarro-
llo de vegetacion. La migracion de estas estructuras
hacia ambientes marinos profundos habria tenido lu-
gar a principios del Ordovicico y se la ha vinculado
al surgimiento de altas presiones dispersivas en los
nichos marinos someros (Crimes, 1974). Una explica-
cion distinta es postulada por Brasier y Lindsay
(2001), quienes enfatizan aspectos tafonémicos sugi-
riendo que la presencia andmala de grafogliptidos en
facies marinas someras se debe a tasas particular-
mente altas de sedimentacion durante el Cambrico
Temprano. Sin embargo, esta hipétesis no explica la
ausencia de tales estructuras ni en ambientes mari-
nos profundos del Vendiano-Cambrico Temprano, ni
en ambientes marinos someros mas jévenes que tam-
bién puedan haber experimentado tasas altas de se-
dimentacion.

De todos modos, recientes estudios admiten que
una colonizacion temprana de los ambientes profun-
dos se habria iniciado en el Vendiano con el desarro-
llo de estructuras relativamente simples en ambien-
tes de talud (ver Crimes, 2001, para una revision).
Para el Cambrico, se presentan asociaciones de baja
diversidad tanto en ambientes de talud como de pie
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de talud (Crimes, 2001). Orr (2001) noté que las icno-
faunas marinas profundas del Cambrico exhiben una
estructura ecoldgica distinta a sus contrapartes mas
jovenes, ya que poseen menor diversidad, las cate-
gorias pascichnia y agrichnia no son las dominantes
y presentan numerosas formas caracteristicas de am-
bientes marinos someros. Estratos vendianos de las
Montafias Mackenzie, noroeste de Canada, contienen
una asociacion dominada por pistas de pastoreo (e.g.,
Helminthorhaphe, Helminthopsis, Helminthoidichnites)
junto a cuerpos fésiles (Hofmann, 1981; Narbonne y
Aitken, 1990; Narbonne, 1994). Estos depositos se
habrian acumulado en un ambiente de talud, lo cual
demuestra que los fondos oceanicos estuvieron habi-
tados tanto por representantes de la denominada fau-
na de Ediacara como por organismos productores de
trazas fosiles (MacNaughton et al., 2000). Elementos
de la fauna de Ediacara en depositos profundos han
sido también documentados en el Neoproterozoico
de Terranova (Narbonne, 1998). Por su parte, Gibson
(1989) analiz6 una icnofauna de edad vendiana en el
Cinturdn de Esquistos de North Carolina. La asocia-
cion es de baja diversidad y estd dominada por for-
mas muy simples, tales como Planolites y
Helminthopsis. Seilacher y Pfliger (1992) asumieron
un origen marino profundo para estos depdsitos,
seflalando que esta asociacion indicaria una tempra-
na colonizacion de los fondos marinos. A su vez,
Vidal et al. (1994) registraron la presencia del icnogé-
nero Gordia en estratos marinos profundos de edad
vendiana del centro de Espafia. Estudios sedimen-
toldgicos han caracterizado a estos depodsitos como
turbiditas clasicas y finamente estratificadas (Nozal
et al., 1988; San José et al., 1990), lo cual sugiere que
este caso representaria una colonizacion temprana
del fondo marino con desarrollo de patrones poco di-
versos y de morfologia simple. En general, las icno-
faunas descriptas en ambientes marinos profundos
neoproterozoicos a cdmbricos exhiben baja diversi-
dad y se caracterizan por formas simples que no re-
gistran estrategias de alimentacion sofisticadas. De
este modo, las evidencias sugieren una incipiente co-
lonizacion del fondo marino durante el Vendiano-
Cambrico Temprano, sin el establecimiento de las
formas tipicas de la icnofacies de Nereites, que para
esos tiempos se desarrollaban en ambientes marinos
Someros.

De este modo, la presencia de una variada icho-
fauna en facies atribuidas a ambientes marinos pro-
fundos en la Formacion Puncoviscana pareceria re-
presentar una situacién algo anémala dentro de un
contexto paleoecolégico evolutivo. Sin embargo, tal
aparente anomalia surge de haber considerado que la
totalidad de esta unidad se formé en ambientes pro-
fundos. Los resultados preliminares de nuestros es-
tudios sedimentolégicos sugieren que, por el contra-
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Figura 4. Estructuras sedimentarias fisicas en planos de estratificacion / Physical sedimentary structures seen on bedding planes. Aguas arri-
ba de la Garganta del Diablo, Sierras de Tilcara. A, Ondulas de crestas sinuosas, con tendencia a mostrar patrones de interferencia /
Sinuous-crested ripples with a tendency to develop interference ripples. B, Trenes de 6ndulas sucesivos mostrando abruptas variaciones en
orientacién y longitud de onda / Successive ripple trains showing sharp variations in orientation and wavelength.

rio, parte de la Formacién Puncoviscana se acumulé
en ambientes marinos someros. La presencia de pla-
nos de estratificacién con 6ndulas de interferencia (fi-
gura 4.A), trenes de 6ndulas de orientacion muy va-
riable (figura 4.B), junto a las caracteristicas de la la-
minacion interna (e.g., estructuras tipo offshooting) y
la morfologia simétrica de los topes ondulados, su-
giere influencia de oleaje principalmente para los
afloramientos orientales carentes de icnofosiles y pa-
ra aquellos portadores de la asociacién de Nereites
gue probablemente se presente en ambientes de pla-
taforma. Por su parte, las facies portadoras de la aso-
ciacion de Oldhamia comprenden potentes paquetes
de areniscas y pelitas con secuencias de Bouma, gra-
dacion normal y abundantes calcos de flujo. Las 6n-
dulas son asimétricas y no se han detectado eviden-
cias de flujos oscilatorios. Esta asociacion, represen-
tada en los afloramientos occidentales, se habria de-
sarrollado en ambientes de Iébulos turbiditicos.
Asociaciones de Oldhamia en depdsitos marinos pro-
fundos del Cambrico Temprano han sido reconocidas
en el registro en otras regiones (e.g., Lindholm y
Casey, 1990; Hofmann et al., 1994).

De la integracion de la informacion icnoldgica y
sedimentoldgica en un marco paleogeografico, surge
gue los depésitos marinos profundos se extienden
formando una franja, de orientacion aproximada-
mente N-S a NE-SO, hacia el sector occidental de la
cuenca, mientras que los dep6sitos someros se ubican
al este de dicha zona. Esta tendencia es consistente
con la distribucion de los afloramientos de calizas,
gue se disponen hacia el sector oriental de la cuenca,

y con las paleocorrientes medidas en calcos de flujo
por JeZek (1990), que indican una direccién de trans-
porte hacia el oeste-noroeste. La mayor dispersion
encontrada por este autor en las paleocorrientes me-
didas en 6ndulas de algunos de los afloramientos
orientales es coherente con la mayor variabilidad en
direcciones de corriente en ambientes marinos some-
ros. En general, la icnodiversidad disminuye hacia
los sectores profundos, lo cual refleja la incipiente co-
lonizacion de fondos marinos en oposicion al esta-
blecimiento de un bentos diverso en areas de plata-
forma. Asimismo, Oldhamia tiende a formar suites
monoespecificas, mientras que los elementos de la
asociacion de Nereites generalmente se disponen en
suites que comprenden varios icnotaxones.

Paleoecosistemas de la transiciéon
precambrica-cambrica

La transicion precambrica-cambrica y la subse-
cuente explosion cambrica representan momentos
claves en nuestro entendimiento de la historia de la
vida (ver McMenamin y Schulte-McMenamin, 1990;
Erwin, 1994, 1999; Valentine, 1994, 1995; Erwin et al.,
1997; Conway-Morris, 1998, McMenamin, 1998;
Seilacher, 1999). Existen importantes cambios icno-
faunisticos en relacién a tal transicién, reflejando pa-
trones evolutivos en las comunidades bentdnicas ma-
rinas. En tal sentido, Crimes (1994) ha distinguido
una fase denominada experimento evolutivo fallido,
caracterizada por icnogéneros restringidos al Pre-
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Figura 5. Estructuras relacionadas con tapetes microbiales asociadas a Oldhamia / Structures suggestive of microbial mats associated with
Oldhamia. Barra=1cm / Bar =1 cm. A, Tope mostrando 6ndulas palimpsésticas / Top with palimpsest ripples. B, Base de la muestra ilus-
trada en A, mostrando un espécimen de Oldhamia pobremente preservado por debajo de la lamina portadora de éndulas palimpsésticas
/ Base of slab illustrated in A, showing a poorly preserved specimen of Oldhamia below the lamina with palimpest ripples. C, Oldhamia radiata pre-
servada en niveles con wrinkle marks / Oldhamia radiata preserved in strata with wrinkle marks. San Antonio de Los Cobres. PIL 14873. D,
Oldhamia flabellata asociada a miniéndulas y wrinkle marks / Oldhamia flabellata associated to miniripples and wrinkle marks. San Antonio
de Los Cobres. PIL 10395.
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cambrico Tardio (e.g., Harlaniella, Yelovichnus, Palaeo-
pascichnus, Nenoxites) y al Cambrico Temprano pre-
trilobitico (e.g., Astropolichnus). Sin embargo, la gran
mayoria de estas estructuras no son consideradas en
la actualidad trazas fdsiles (Jensen, 1996; Haines,
2000; Gehling et al., 2000, 2002). Este experimento fa-
llido se registraria también para cuerpos fosiles, re-
presentados por la biota ediacariana. Segun Crimes
(1994), esta fase habria sido sucedida por una de éxi-
to evolutivo, caracterizada por la aparicion de nume-
rosos icnogéneros que persistiran durante todo el
Fanerozoico (e.g., Chondrites, Teichichnus, Rhizoco-
rallium). Esta radiacion evolutiva se manifiesta tam-
bién en el registro de cuerpos fosiles con la aparicion
de la gran mayoria de los phyla modernos.

El lapso involucrado en esta transicion y la natu-
raleza de la radiacion cambrica contintia siendo de-
batido. Mientras algunos autores favorecen una ex-
tincion en masa seguida de una explosién evolutiva
(e.g., Seilacher, 1956, 1984; Bergstrom, 1990), otros se
inclinan por cambios faunisticos mas graduales (e.g.,
Runnegar, 1982a; Crimes, 1992, 1994; Crimes y
Fedonkin, 1996; Fortey et al., 1997; Fortey, 2001). De
hecho, representantes de la fauna de Ediacara sobre-
vivieron a la extincién de fines del Neoproterozoico
ya que se encuentran presentes en estratos del
Cambrico (e.g., Jensen et al., 1998; Hagadorn et al.,
2000a). De todos modos, existe cierto consenso acer-
ca de la aceleracion en el incremento de la diversidad
de trazas fosiles que se registra en el Cambrico
Temprano. Para Bergstrom (1990), tal aceleracién es-
taria vinculada al surgimiento de phyla celomados.
Las faunas vendianas habrian estado conformadas
por organismos acelomados, pseudocelomados y
procelomados, los cuales o bien no habrian estado ca-
pacitados para excavar, produciendo sélo trazas su-
perficiales, o bien (tal el caso de algunos pseudocelo-
mados) habrian construido excavaciones muy sim-
ples (Runnegar, 1982b). Por su parte, McMenamin y
Schulte-McMenamin (1990) y McMenamin (1998) en-
fatizaron que el profundo cambio en la transicion
precambrica-cdmbrica estaria asociado al surgimien-
to de una fauna de predadores. Estos autores sostie-
nen la hipotesis del “Jardin de Ediacara”, que sugie-
re que las tipicas faunas vendianas se desarrollaron
en ecosistemas desprovistos de predadores. El surgi-
miento de predadores a inicios del Cambrico habria
provocado la extincién de estas formas, en lo que se
denomina la “Expulsién del Jardin de Ediacara”.

Una hipotesis muy novedosa fue desarrollada por
Seilacher y Pfliger (1994) y Seilacher (1999), quienes
interpretaron los cambios faunisticos de la transicion
precambrica-cambrica dentro del marco de lo que de-
nominaron “revolucion agronémica”. Segun estos
autores, el limite precambrico-cambrico marca la
transicion de sustratos dominados por tapetes micro-
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biales (matgrounds) a sustratos bioturbados (mix-
grounds). Las biotas precambricas exhiben estilos de
vida vinculados al desarrollo de tapetes microbiales
gue estabilizan el sedimento, volviéndolo resistente a
la erosién. Segun este esquema, estos estilos incluyen
cuatro categorias bésicas: encrustadores de tapetes
(mat encrusters) que se disponen fijados a los tapetes
microbiales, raspadores de tapetes (mat scratchers)
gue pastan en el tope de los mismos, adherentes de
tapetes (mat stickers) que crecen en los tapetes micro-
biales y minadores subtapetes (undermat miners) que
elaboran taneles de alimentacién por debajo de los
tapetes. Por el contrario, los sustratos fanerozoicos se
encuentran afectados por bioturbacion que mezcla
las particulas sedimentarias e impide el desarrollo de
tapetes de gran extension. Estos cambios se habrian
iniciado con anterioridad a la explosion de formas es-
gueletales en el Cambrico, pero esta uGltima habria
amplificado notablemente el impacto de la revolu-
ciébn agrondémica. Las comunidades de inicios del
Fanerozoico presentan una estructura tréfica mucho
mas compleja que reemplazé a las comunidades aso-
ciadas a los tapetes microbiales caracteristicos del
Vendiano (Burzin et al., 2001).

Las implicancias paleoecologicas y evolutivas de
la icnofauna de la Formacién Puncoviscana pueden
ser analizadas a la luz de estos recientes desarrollos
desde una perspectiva marcadamente anactualistica.
A su vez, un cabal entendimiento del significado pa-
leoambiental de esta icnofauna s6lo puede lograrse si
se la estudia desde la perspectiva de la paleoecologia
evolutiva. Buatois et al. (2000) relacionaron esta icno-
fauna con la revolucién agronémica y sefialaron su
vinculacion con estilos de vida ligados a tapetes mi-
crobiales, perspectiva que fue rapidamente adoptada
en estudios posteriores (Acefiolaza y Acefiolaza,
2001, 2002). La presencia de superficies corrugadas
con wrinkle marks, miniéndulas y éndulas palimpsés-
ticas indica estabilizacién del sustrato por aglutina-
miento microbial (cf. Gerdes et al., 1994, 2000; Noffke
et al., 1996; Hagadorn y Bottjer, 1997, 1999; Pfluger,
1999; Seilacher, 1999; Schieber, 1999; Chakrabarti,
2001). Dentro de este esquema, estructuras previa-
mente clasificadas como grafogliptidos del tipo Pro-
topaleodictyon o Squamodictyon, son aqui reasignadas
a wrinkle marks. Notablemente, se ha detectado la
presencia del icnogénero Oldhamia asociado a super-
ficies portadoras de wrinkle marks, miniéndulas y én-
dulas palimpsésticas (Fig. 5A-D), lo cual proporciona
una clara evidencia de una estrategia de minacion
subtapete para el productor de tal icnogénero en la
Formacidn Puncoviscana. Oldhamia ha sido postula-
da como una estructura vinculada a la explotacién de
tapetes microbiales durante la transicion precambri-
ca-cambrica (Seilacher, 1997, 1999; Omarini et al.,
1999; Buatois y Mangano, 2002). Las pistas de pasto-
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reo del tipo Helminthoidichnites o Helminthopsis tam-
bién estan vinculadas a minacion de tapetes micro-
biales (cf. Hagadorn et al., 2000b). Los ambientes pro-
fundos habrian funcionado como un refugio para es-
te tipo de estrategias tras el incremento en bioturba-
cion producido en ambientes someros tras la revolu-
cién agrondmica. La persistencia de estas estrategias
tipicamente vendianas en el Fanerozoico sugiere un
cierre gradual de ventanas tafonémicas y es coheren-
te con la presencia de representantes de la fauna de
Ediacara en estratos cambricos (cf. Gehling et al.,
1998). Por su parte, la existencia de trazas con desa-
rrollo de meandros guiados (Nereites saltensis) en am-
bientes someros cambricos es consistente con el mo-
delo onshore-offshore, que postula surgimiento de in-
novaciones evolutivas en ambientes proximales y su
posterior migracion hacia ambientes profundos.
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